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Рассмотрены вопросы загрязнения окружающей среды тяжелыми металлами (ТМ), основное 

внимание уделяется ионам кадмия, как одного из наиболее токсичных для растений элементов. 

Приводятся сведения о накоплении ТМ в почве, поступлении в растения и влиянии на 

различные физиологические процессы (фотосинтез, дыхание, транспирация, водный режим). 

Рассматриваются некоторые аспекты детоксикации ТМ, их влияния на антиоксидантную 

систему растений, в том числе на накопление низкомолекулярных полифенольных 

биоантиоксидантов. 
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1 Тяжелые металлы: представители, 
источники поступления, токсичность  

Одной из важнейших проблем современ-
ного индустриального мира является загрязне-
ние почв, воды и осадков различными элемен-
тами, в том числе, тяжелыми металлами (ТМ). 
Они представляют собой одни из наиболее 
агрессивных факторов загрязнения биосферы, 
поступление которых значительно превышает 
их естественное содержание в ней (Доброволь-
ский, 1997). В Программе глобального монито-
ринга, принятой ООН в 1973 г., фигурировали 
всего три наиболее опасных представителя ТМ: 
свинец, кадмий и ртуть. Позднее к ним были 
добавлены еще семь: медь, олово, хром, молиб-
ден, кобальт, никель, а также три металлоида – 
сурьма, мышьяк и селен (Водяницкий, 2011). 
Следует также отметить, что некоторые из них 
важны для жизнедеятельности растений в низ-
ких концентрациях, но в высоких – токсичны (в 
частности, цинк, медь, молибден). Есть и ТМ, 
которые не участвуют в метаболических про-
цессах и токсичны даже в низких концентраци-
ях (например, кадмий, свинец, ртуть) (Титов и 
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др., 2007). При этом интенсивность вовлечения 
ТМ из техногенных источников в биохимиче-
ский круговорот в среднем в 100 раз выше, чем 
из природных источников (Барсукова, 1997). 
Следует также отметить, что загрязнение окру-
жающей среды ТМ, являющихся отходами 
промышленных предприятий, носит локальный 
характер, тогда как выбросы, возникающие при 
сжигании топлива (до 95% в виде высокодис-
персных аэрозолей), распространяются повсе-
местно. 

К числу наиболее токсичных ТМ отно-
сится кадмий, который был открыт как эле-
мент, присутствующий в естественной природе 
в низких концентрациях, в 1817 г. (Shah, 2011). 
Повышение его количества в почвах обуслов-
лено различными техногенными воздействиями 
(рис. 1). К их числу относятся предприятия, 
производящие краски, антисептические веще-
ства, щелочные аккумуляторы, а также осу-
ществляющие выплавку цветных металлов, пе-
реработку медных, свинцовых и, особенно, 
цинковых руд, поскольку кадмий сопутствует 
цинку и является его антагонистом (Джирард, 
2008; Pan et al., 2010). Поступление металла в 
окружающую среду связано и с сельскохозяй-
ственным производством, в частности с приме-
нением фосфорных удобрений, содержащих 
кадмий в виде примеси (Попова, 1991). Нега-

mailto:biophenol@gmail.com


ТЯЖЕЛЫЕ МЕТАЛЛЫ 

36 

тивный эффект оказывают и сточные воды, в 
которых содержание кадмия может достигать 
значительных величин (Ильин, 2012).  

Высокая экотоксичность кадмия обу-
словлена тем, что он может сохраняться в поч-
ве в течение 1-3 лет, в прибрежных отложениях 
– 2 года и в воде океанов – свыше 7000 лет 
(Robards, Worsfold, 1991; Shah, 2011). Важно и 
то, что кадмий опасен для здоровья человека и 
животных, что обусловлено его накоплением в 
растениях и последующим поступлением в пи-
щевые цепи (Tubek, 2008). 

Все вышеизложенное свидетельствует о 
различных источниках поступления ТМ, в том 
числе и кадмия, в окружающую среду, зависи-
мости этого процесса от многих факторов, 
включая условия выращивания растений. Важ-
но учитывать и тот факт, что не существует 
четкого разделения между элементами, токсич-
ными для растений и элементами, являющими-
ся неотъемлемой составляющей какой-либо си-
стемы растительного организма. Соотношение 
концентраций металлов в растениях вырабаты-
валось на протяжении эволюции органического 
мира и отклонения от этих соотношений обу-
словливали в дальнейшем последствия их воз-
действия на метаболические процессы.  

Тяжелые металлы в системе почва–
растение и влияние кадмия на растения 

Поступление ТМ в растения определяет-
ся их биологическими особенностями и свой-

ствами почвы. Известно, что некоторое количе-
ство подвижных форм металлов, находящихся 
в динамическом равновесии с соединениями, 
сорбированными на частицах почвы, постоянно 
существует. В незагрязненных почвах концен-
трации цинка, меди, свинца, никеля, кадмия и 
хрома составляют 0,00011-0,065% (Ernst et al., 
1992), а при их повышении (свыше 0,1%) все 
почвы становятся токсичными для растений 
(Bothe, 2011). ТМ техногенного происхождения 
поступают в составе соединений, не свойствен-
ных фоновым почвам, что обусловливает их 
подвижность и доступность для культур (Водя-
ницкий, 2011).  

Поведение металла в почве определяется 
ее гранулометрическим составом, реакцией 
почвенного раствора, физическими свойствами, 
влагообеспеченностью и климатическими фак-
торами (Ильин, 2012). Ведущим процессом в 
связывании кадмия почвой является его ад-
сорбция глинами, а также взаимодействие ме-
талла с присутствующими в почвенном суб-
страте гидроксильными группами различных 
соединений, оксидами железа и органическим 
веществом (Ковда, 1985; Овчаренко, 1995; 
Алексеенко, 2000; Мендыбаев, 2010). Важно 
отметить и факт высокой его подвижности в 
почве. Это выражается в активном переходе 
металла из твердой фазы в жидкую и обратно, 
что затрудняет прогнозирование его поступле-
ния в растения (Ильин, 2012). Сложность про-

 

Рис. 1. Основные источники поступления тяжелых металлов.  
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цессов, влияющих на транслокацию металла в 
системе почва–растение, отмечалась многими 
исследователями (Овчаренко, 1995; Мотузова, 
2000; Singh, Kumar, 2006).  

Следует также отметить, что растения 
характеризуется специфичностью в отношении 
поглощения ТМ и устойчивостью к их дей-
ствию, что позволило разделить их на три 
группы (Baker, 1981; Алексеева-Попова, 
Школьник, 1983; Antosiewicz, 1992; Серегин, 
Иванов, 2001). К одной из них относятся расте-
ния-аккумуляторы, которые в процессе эволю-
ции, произрастая на почвах геохимических 
аномалий, сформировали конститутивные ме-
ханизмы устойчивости к действию ТМ. Это 
позволяет им аккумулировать токсичные эле-
менты в метаболически инертных органах и ор-
ганеллах или включать их в хелаты, тем самым 
переводя в физиологически безопасные формы. 
Подобные виды растений начинают активно 
использовать для разработки технологий био-
логической очистки загрязненных территорий. 
Вторая группа – это растения-индикаторы, со-
держание металла в которых соответствует та-
ковому в почве. И третья – растения-
исключатели, обладающие способностью к 
поддержанию низкой концентрации металлов в 
растительных клетках, несмотря на высокую 
концентрацию в окружающей среде.  

Видимыми симптомами, вызванными по-
вышением содержания кадмия в растениях, яв-
ляются задержка роста, повреждения корневой 
системы, хлороз листьев, а также красно-бурая 
окраска края листа (Серегин, Иванов, 2001; Ти-
тов и др., 2007; Kurbatova et al., 2016). Извест-
но, что наличие этого металла в почвенном рас-
творе влияет на прорастание семян, хотя и в 
меньшей степени, чем на рост проростков (Ма-
зей, Медная, 2011). Этот эффект обусловлен 
низкой проницаемостью семенной кожуры для 
кадмия. Влияние ТМ на корневую систему вы-
ражено в большей степени по сравнению с по-
бегами (Казнина и др., 2010). Так, в условиях 
действия кадмия отмечалось значительное ин-
гибирование роста главного корня проростков 
относительно образования боковых корней, в 
меньшей степени подверженных действию 
поллютанта, в результате чего корневая систе-
ма приобретала компактную форму (Соболев, 
1982; Соколик, 2009). Имеются и данные дру-
гого порядка, когда в присутствии кадмия по-
давление роста побега было выражено в боль-
шей степени по сравнению с корнем, хотя ко-
рень накапливал кадмий в более высоких коли-
чествах (Chaffei et al., 2004; Wójcik, Tukiendorf, 

2005). Органоспецифичность действия этого 
металла проявлялась и в культурах клеток чай-
ного растения, инициированных из корня, стеб-
ля и листа (Загоскина и др., 2007). Ингибирова-
ние роста растений при действии поллютанта 
может быть следствием снижения скорости как 
деления, так и растяжения клеток. В основе 
этого явления могут быть уменьшение овод-
ненности тканей, удлинение митотического 
цикла, нарушение эластичности клеточных 
стенок и формирования микротрубочек (Сере-

гин, Иванов, 2001).  

Изучение влияние кадмия на рост и 
структуру стебля растений льна-долгунца пока-
зало, что присутствие поллютанта в почве спо-
собствовало более быстрому онтогенетическо-
му развитию растений, изменению их морфо-
метрических параметров, формы лубяных пуч-
ков, «дезориентации» клеток элементарных во-
локонец и усилению их лигнификации (Гонча-

рук и др., 2015).  

В процессе ассимиляции кадмия из поч-
вы в ткани надземных частей растений (посред-
ством корневой системы) отмечалось его по-
ступление только во вновь приросшие участки 
листовой пластины без дальнейшего распреде-
ления в других тканях и органах, что характер-
но и для некоторых биогенных элементов 
(Шильцова и др., 2008; Ильин, 2012). Важный 
аспект миграции кадмия внутри растений за-
ключается в том, что скорость его поступления 
в листья значительно меньше потенциальной 
скорости его оттока из листьев, поскольку при-
ток осуществляется путем медленной конвек-
тивной диффузии по ксилеме, а отток – по фло-
эме, путем быстрого конвективного тока в со-

ставе ассимилятов (Singh et al., 2002).  

Наряду с поглощением ионов кадмия из 
почвенного раствора, существует путь его вне-
корневого поглощения растениями, с возмож-
ным последующим  выведением в атмосферу 
путем транспирации (Квеститадзе и др., 2005). 
Причем поглощение осуществляется из аэро-
гидрозольных частиц техногенных выбросов 
наружной поверхностью листа, а также 
подустьичными полостями и межклетниками 
мезофилла листовой пластины  (Бурченко, Ла-

зарев, 2011).  

Следует отметить, что количество кадмия 
в надземных органах растений зависит от их 
генотипа и может варьировать даже у предста-
вителей одного вида (Florijn, Van Beusichem, 

1993; Arao et al., 2003). 
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Влияние тяжелых металлов, в том 

числе кадмия, на метаболизм растений 

Наиболее общие проявления токсическо-
го действия ТМ, в том числе и кадмия, на рас-
тения это ингибирование фотосинтеза, наруше-
ние транспорта ассимилятов, изменение водно-
го и гормонального статусов, а также мине-
рального питания (рис. 2). В их присутствии 
отмечались изменения в ультраструктуре хло-
ропластов, биосинтезе фотосинтетических 
ферментов, количестве хлорофилла, пластохи-
нона и каротиноидов, а также дефиците СО2, 
вызванного закрыванием устьиц (Antosiewicz, 
1992; Sharma, 2005; Титов и др., 2007). Сниже-
ние содержания фотосинтетических пигментов 
при действии кадмия в большей степени прояв-
лялось для суммарного содержания хлорофил-
лов, особенно хлорофилла а, по сравнению с 
каротиноидами (Sanità di Toppi, Gabbrielli, 
1999; Титов и др., 2014). Считают, что эти из-
менения являются следствием торможения 
биосинтеза хлорофилла и его деградацией 
(Souza, Rauser, 2003). Отмечено также влияние 
кадмия на световую фазу фотосинтеза, за счет 
нарушения транспорта электронов, преимуще-
ственно связанного с фотосистемой II, что обу-
словлено изменением структуры тилакоидных 
мембран, нарушением биосинтеза пластохино-
на и снижением активности ферредоксин-
НАДФ

+
-оксидоредуктазы, квантовой эффек-

тивности фотосистемы II и скорости электрон-
ного транспорта (Гуральчук, 1994; Drążkiewicz 
et al., 2003; Krantev et al., 2008). Негативное 

действие этого металла на фотосинтез видоспе-
цифично и в значительной мере определяется 
его концентрацией в почвенном растворе (Каз-
нина и др., 2010). 

Кадмий приводит к изменениям дыхания 
растений, транспирации и водного режима 
(Скугорева и др., 2016). Установлено снижение 
поглощения кислорода корнями и изолирован-
ными клетками табака в его присутствии (Das 
et al., 1997; Серегин, Иванов, 2001; Соколик, 
2009; Титов и др., 2014). Сообщалось также об 
увеличении интенсивности дыхания при дей-
ствии кадмия на растения ячменя и овса, что 
объясняется повышением активности ряда ды-
хательных ферментов (Титов и др. 2014). Одна-
ко высокие его концентрации приводили к об-
ратному эффекту (Llamas et al., 2000). Так, у 
риса, кукурузы и ячменя действие повышенных 
доз поллютанта вызывало снижение интенсив-
ности дыхания, что связывали с ингибировани-
ем активности ключевых ферментов гликолиза, 
пентозофосфатного пути и цикла Кребса 
(Mattioni et al., 1997; Chugh, Sawhney,1999).  

Под действием ТМ часто отмечалось из-
менение водного статуса растений. Так, многие 
растения в промышленных районах характери-
зуются меньшей оводненностью тканей и по-
ниженной интенсивностью транспирации, что 
нарушает тепловой режим листа (Das et al., 
1997; Серегин, Иванов, 2001). Изменение вод-
ного статуса растения является следствием по-
нижения эффективности осморегуляции, 
уменьшения эластичности клеточных стенок, 

 

 

Рис. 2. Токсическое действие кадмия на основные физиологические процессы в растениях.  
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нарушения водопоглотительной способности 
корня (Perfus‐Barbeoch et al., 2002). Водопогло-
тительная способность корня снижается вслед-
ствие ингибирования формирования новых бо-
ковых корней и корневых волосков, замедления 
линейного роста корня, снижения контакта 
корневой системы с почвой, торможения 
транспорта ассимилятов из побегов в корневую 
систему. Кроме этого, ускоряется отмирание 
кончика корня, возрастает лигнификация и 
суберинизация клеток, увеличивается содержа-
ние абсцизовой кислоты, вызывающей закры-
вание устьиц (Серегин, Кожевникова, 2008).  

В присутствии ТМ ингибируется погло-
щение макро- и микроэлементов корнями рас-
тений, что может быть обусловлено их конку-
ренцией (Chaffei et al., 2004; Bothe, 2011) Дру-
гой причиной нарушения ионного гомеостаза 
является отток ионов (например, калия) из кор-
ней вследствие изменения активности мем-
бранных ферментов и повреждения мембран 
(Sharma, 2005; Титов и др., 2014). При этом у 
разных видов растений реакция на избыточное 
содержание поллютанта может быть неодина-
ковой. Так, в корнях райграса, кукурузы, капу-
сты и клевера в присутствии кадмия снижалась 
аккумуляция меди, в корнях риса – увеличива-
лась, а в корнях тыквы и огурца не изменялась 
(Казнина и др., 2014).  

Известно, что кадмий имеет высокое 
сродство к цинку и способен замещать его в ак-
тивных центрах металлобелковых комплексов 
ферментов (Van Assche, Glijsters, 1990). Его ин-
гибирующее влияние на активность большин-
ства ферментов обусловлено как прямым свя-
зыванием с функциональными SH-группами 
белков, так и с нарушением ионного баланса за 
счет конкурентного снижения поглощения и 
нарушения транспорта цинка, железа, меди и 
других металлов (Титов и др., 2007). Ингибируя 
ряд растительных ферментов, кадмий способ-
ствует снижению поступления калия в расте-
ния, вытесняет его из органелл клетки, а также 
препятствует передвижению железа в листья и 
плоды (Sharma, Angrawal, 2005). 

Важно и то, что ТМ (в том числе кадмий) 
инициируют развитие в клетках живых орга-
низмов окислительного стресса. Обязательным 
условием его возникновения является избыточ-
ное образование активных форм кислорода 
(АФК), таких как супероксид-радикал (анион-
радикал) О2

•-
, гидроперекисный радикал НО2

•
, 

гидроксил-радикал НО
•
, пероксид водорода 

Н2О2, синглетный кислород 
1
О2 (Креславский и 

др., 2012). Накопление АФК приводит к так 

называемому «окислительному взрыву», вызы-
вающему изменения в метаболизме, инициации 
патологических процессов, некротическим по-
вреждениям вегетативных и генеративных ор-
ганов и даже гибели растений (Apel, Hirt, 2004). 
В результате повышенной генерации АФК в 
клетках происходят окисление липидов, угле-
водов, белков, повреждение ДНК и РНК, дезор-
ганизация цитоскелета (Еремченко и др., 2014).  

Таким образом, практически все физио-
логические процессы в растении подвержены 
негативному действию ТМ, в том числе и кад-
мия. Тем не менее, растения способны расти и 
на загрязненных ими территориях, используя 
для этого различные механизмы адаптации 
(Покровская, 1995; Титов и др., 2007; Батова и 
др., 2012). 

 

Устойчивость растений к действию 

кадмия 

Адаптация растений к действию ТМ, в 
том числе к кадмию, представляет собой не 
стандартный механизм, а комплекс различных 
метаболических процессов. Это селективное 
поглощение ионов; пониженная проницаемость 
мембран; иммобилизация ионов в корнях, ли-
стьях, семенах; удаление ионов из метаболиче-
ских процессов путем отложения их в фикси-
рованных или нерастворимых формах в раз-
личных органах и органеллах; удаление ионов 
из растений при вымывании через листья, соко-
выделении, сбрасывании листьев и выделении 
через корневую систему (Алексеева-Попова, 
Школьник, 1983; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 
1999; Титов и др., 2007).  

Рассмотрим три основных «блока» про-
цессов, участвующих в приспособлении расте-
ний к высокой концентрации избыточных 
ионов ТМ в среде обитания.  

1. Ограничение их поступления в орга-
низм и отдельные его части, осуществляемое 
посредством хелаторов – соединений, содер-
жащихся в корневых выделениях и способных 
связывать токсичные ионы. К ним относятся 
органические кислоты, аминокислоты, а также 
соединения фенольной природы (Алексеева-
Попова, Школьник, 1983; Anjum et al., 2012; 
Казнина и др., 2014). Следует упомянуть и об 
отличительной способности культурных видов 
злаков смещать рН ризосферы в сторону по-
вышения ее кислотности, что приводит к сни-
жению поступления кадмия в корни (Казнина и 
др., 2010).  
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2. Инактивация поступающих в растения 
ТМ, их выведение в менее чувствительные 
компартменты, что обусловливается функция-
ми клеточной стенки, плазмалеммы, а при до-
стижении критических величин содержания 
металла – функциями  хелатирующих веществ 
в цитозоле и в зрелых клетках, изоляцией ток-
сиканта в вакуолях. В частности, клеточная 
стенка позволяет снижать эффект действия 
поллютанта, задерживая его, тогда как в цито-
золе происходит их хелатирование или «изоля-
ция» в вакуоле клетки (Chardonnens et al., 1999; 
Титов и др., 2014). Было отмечено, что у люпи-
на, бобов и кукурузы связывание кадмия в кле-
точной стенке зависело от его концентрации в 
среде, вида растения и способности к связыва-
нию поллютанта (Титов и др., 2014). При этом, 
клеточная стенка у бобовых обладает большей, 
чем у злаковых, катионообменной способно-
стью (Meychik, Yermakov, 2001). 

Наряду со связыванием и изоляцией ТМ 
различными хелаторами есть данные о способ-
ности клеточных стенок к изменению их физи-
ко-химических свойств. Примером таких изме-
нений служит повышение лигнификации кле-
ток и отложения суберина, что проявлялось как 
в условиях in vivo, так и in vitro (Uraguchi et al., 
2009; Verbruggen et al., 2009; Гончарук, Загос-
кина, 2016). При более высоких концентрациях 
поллютанта его поступление в клетки растений 
определяется функционированием других за-
щитных механизмов, в частности таких компо-
нентов клеточной структуры как плазмалемма, 
характеризующаяся активацией барьерной 
функции в условиях стресса, и цитоплазма, в 
которой происходит связывание ТМ и транс-
порт металлокомплексов и свободных ионов в 
вакуоли (Chardonnens et al., 1999; Verbruggen et 
al., 2009). 

3. Еще одним важным моментом при за-
щите растений от действия ТМ, в том числе 
кадмия, является изменение метаболических 
путей на этапе стресс-реакции, обеспечиваю-
щее их выживание и адаптацию. В этом случае 
отмечается активация биосинтеза высокомоле-
кулярных соединений, полиаминов, металлоти-
онеинов и стрессовых белков, а также измене-
ние гормонального баланса (Серегин, Иванов, 
2001; Verbruggen et al., 2009). Следует подчерк-
нуть, что образование металлосвязывающих 
соединений в растениях, а именно фитохелати-
нов и металлотионеинов, является специфич-
ной реакций клеток на действие ТМ  (Серегин, 
2001; Сыщиков, 2007; Гришко, Сыщиков, 2012; 
Anjum et al., 2012). Увеличение содержания 

этих соединений в присутствии кадмия было 
отмечено в корнях и листьях кукурузы, риса и 
ячменя (Казнина и др., 2014). Исследователи 
считают, что связывание кадмия непротеино-
выми тиолами представляет собой один из 
важнейших механизмов в детоксикации метал-
ла, который отличается у различных видов рас-
тений (Chardonnens et al., 1999; Cobbett, 2000; 
Серегин, Иванов, 2001; Souza, Rauser, 2003; 
Sharma, Angrawal, 2005; Pomponi et al., 2006; 
Shah, 2011). Одновременно с синтезом фитохе-
латинов наблюдается снижение пула глутатио-
на, связанное с его участием в образовании 
этих соединений (Mattioni et al., 1997; Cobbet, 
2000; Shah, 2011). 

 

Фенольные антиоксиданты и их уча-

стие в защите растений  

Действие на растения стрессоров, в том 
числе ТМ, как правило, сопровождается повы-
шением количества АФК, которые, являясь ре-
акционно-способными соединениями, облада-
ют высокой цитотоксичностью в отношении 
любых типов клеток и клеточных образований 
(Полесская, 2007). Накопление АФК вызывает 
развитие окислительного стресса, обусловлен-
ное дисбалансом между генерацией и удалени-
ем активных форм кислорода (Колупаев и др., 
2011). Это приводит к целому ряду патологиче-
ских процессов и заболеваний растений, некро-
тическим повреждениям вегетативных и гене-
ративных органов и даже гибели растений (Gill, 
Tuteja, 2010). И в этом случае большое значе-
ние имеет функционирование протекторных 
систем организма, одной из которых является 
антиоксидантная система (АОС), включающая 
многочисленные антиоксиданты (АО), способ-
ные замедлять или предотвращать окисление 
органических веществ (Полесская, 2007).  

АО это вещества, которые, присутствуя в 
более низких по сравнению с окисляемым суб-
стратом концентрациях, существенно задержи-
вают или ингибирует его окисление (Хавинсон 
и др., 2003). Обычно их позиционируют как 
низкомолекулярные (фенольные соединения, 
некоторые аминокислоты, аскорбиновая кисло-
та, глутатион, полиамины, витамины А и Е, ка-
ротины и др.) и высокомолекулярные (фермен-
ты – каталаза, супероксиддисмутаза, различные 
пероксидазы и др.) АО (рис. 3). Предложена и 
другая классификация, основанная на уровне 
АОС в условиях окислительного стресса (Пра-
дедова и др., 2011). Это позволило выделить 
три группы соединений: 1) соединения, препят-
ствующие образованию АФК путем хелатиро-
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вания металлов с переменной валентностью и 
способные депонировать избыточный кисло-
род, ингибируя таким образом его активные 
формы; 2) соединения, нейтрализующие сво-
бодные радикалы и ингибирующие цепочечные 
реакции окисления, 3) соединения, инактиви-
рующие уже образовавшийся пероксид радикал 
и участвующие в исправлении повреждений. 

Поскольку в условиях абиотического 
стресса на первый план выступают АО прямого 
действия, то есть непосредственно обладающие 
АО свойствами, обусловленными наличием 
определенных функциональных групп, то зна-
чительный интерес при действии поллютантов  
на растения представляют именно низкомоле-
кулярные антиоксиданты. Они способны «пре-
рывать» цепные реакции окисления, выступать 
в роли «ловушек», а также являться хелатора-
ми, образующими комплексы с тяжелыми ме-
таллами и ингибирующими металлозависимые 
реакции свободнорадикального окисления 
(Зайцев и др., 2003). И в этом случае важная 
роль отводится таким низкомолекулярным АО 
как фенольные соединения (Меньщикова и др., 
2006). 

Фенольные соединения представляют со-
бой одни из наиболее распространенных в рас-
тительных клетках представителей вторичного 
метаболизма (Запрометов, 1993). Это вещества 
ароматической природы, имеющие в своей мо-
лекуле ароматическое (бензольное) кольцо (од-
но у оксибензойных и оксикоричных кислот и 

два – у различных флавоноидов), а также одну 
или несколько гидроксильных групп, связан-
ных с атомами углерода ароматического кольца 
(рис. 4). Отличительной чертой фенольных со-
единений являются легкая окисляемость с об-
разованием высокореактивных промежуточных 
продуктов типа семихинонных радикалов или 
орто-хинонов, способность взаимодействовать 
с белками с образованием водородных связей, а 
также склонность к комплексообразованию с 
ионами металлов (Zenk, 1996). Они также спо-
собны инактивировать свободные радикалы, 
тем самым защищая клетки от действия АФК. 

Эффективность фенольных соединений 
как АО зависит от количества ОН-групп в их 
молекулах (Меньщикова и др., 2006). Так, со-
единения с тремя и более гидроксильными 
группами проявляют высокую АО активность. 
Важно также, чтобы эти группы находились в 
С3  ̀ и С4  ̀ положениях. Еще большая реакцион-
ная способность достигается совмещением 
двойной связи между 2-м и 3-м атомами угле-
рода с карбонильной группой в положении С4 ,̀ 
или ОН-группы в положениях С5  ̀ и С3 с кар-
бонильной группой (рис. 5). Некоторые фе-
нольные соединения, как и ферментные АО, 
могут сами являться источником АФК. Так, 
при нейтральных значениях pH обнаружено 
образование супероксидных анионов при авто-
окислении ряда фенольных соединений расти-
тельного происхождения, например, госсипола, 

 
Рис. 3. Основные компоненты антиоксидантной системы растений.  
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галловой, кофейной, хлорогеновой и протока-
теховой кислот (Мерзляк, 1999). 

Следует подчеркнуть, что одними из 
наиболее распространенных в высших растени-
ях представителей фенольных соединений яв-
ляются флавоноиды, для которых отмечена вы-
сокая АО активность (Запрометов, 1993; 
Blokhina et al., 2003; Аммосов, Литвиненко, 
2003; Волынец, 2014). Известна структура бо-
лее 5000 их представителей (Gould, Lister, 2006; 
Ghasemzadeh, Ghasemzadeh, 2011; Cheynier et 
al., 2013). Разнообразие природных флавонои-
дов достигается за счет наличия ассиметриче-
ских атомов углерода в гетероцикле (у катехи-
нов, флаванонов, флаванонолов, лейкоантоциа-
нидинов), различной картины гидроксилирова-
ния, метилирования, метоксилирования, глико-
зилирования и ацилирования ароматических 
ядер А и Б (рис. 5).  

Для растений процесс окисления флаво-
ноидов сопровождает нормальный рост и раз-
витие. Так, при созревании семян он приводит 
к образованию полимерных соединений на по-
верхности семенной оболочки, что определяет 
снижение ее проницаемости для воды (Pourcel 

et al., 2007). Превращение флавоноидов, проис-
ходящее при участии внутриклеточного кисло-
рода и воды, предохраняет семена от прораста-
ния и апоптоза (Egley et al., 1985). Защитные 
свойства этих вторичных метаболитов прояв-
ляются и в удалении избытка активных форм 
кислорода, образующихся в процессе фотосин-
теза (Renard et al., 2001). Известно также, что 
по механизмам окислительно-
восстановительных реакций, сопутствующих 
окислительному стрессу, флавоноиды увеличи-
вают стабильность таких биологически важных 
соединений как каротиноиды и аскорбиновая 
кислота (Clemetson, Andersen, 1966). 

Действие флавоноидов как АО обуслов-
лено их неспецифическими окислительно-
восстановительными реакциями с небольшими 
молекулами, радикалами, ионами (Blokhina et 
al., 2003; Меньщикова и др., 2006). Они опре-
деляются их способностью взаимодействовать 
непосредственно со свободными радикалами, 
таким образом, удалять их из области возник-
новения, а также хелатированием ионов метал-
лов, инициирующих окислительный стресс, тем 
самым защищая клетки от их действия 
(Malesev, Kuntic, 2007; Тараховский и др., 
2013). Это происходит при участии превентив-
ного и антирадикального механизмов (Winkel-
Shirley, 2002; Filkowski et al., 2004; Clé et al., 
2008; Løvdal et al., 2010). В случае действия 
превентивного механизма происходит ингиби-
рование процессов, ведущих к появлению ини-
циирующих радикалов. При активации антира-
дикального механизма соединения «перехваты-
вают» анион-радикал и гидроксильный ради-
кал, ингибируя стадию инициирования каскада 
свободно радикальных окислительных реакций 
или же прерывают уже начавшийся процесс их 
возникновения. 

Реакции фенольных соединений со сво-
бодными радикалами протекают с высокими 
скоростями,  что сопровождается трансформа-
цией флавоноида  в феноксильный радикал, яв-
ляющийся промежуточным продуктом реакции. 
Далее это нестабильное соединение превраща-
ется в производные исходного флавоноида или 
вовлекается в новый цикл окислительно-
восстановительных реакций (Michalak, 2006). 
Реакционная способность феноксила, структура 
соединений, в которые он преобразуется, опре-
деляются природой исходного флавоноида и 
условиями, сопровождающими протекающие 
реакции. Ранее был выяснен один из механиз-
мов реакции флавоноидов с активными форма-
ми кислорода, а именно с супероксидным ани-

 

Рис. 4. Структурная формула фенольных со-

единений флавоноидной природы, содержа-

щих два бензольных кольца (A, B), соеди-

ненных трехуглеродным фрагментом (C) и 

порядок нумерации их атомов. 

 

Рис. 5. Структурная формула кверцетина. 
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он-радикалом, который заключается в одно-
электронном восстановлении супероксида, в 
результате чего генерируется пероксид водоро-
да (Jovanovic et al., 1994). Наиболее эффектив-
ными восстановителями супероксида являются 
флавонолы, в частности, кверцетин, что обу-
словлено наличием в его структуре сводной ка-
техольной группировки (рис. 5).  

Флавоноиды способны к взаимодействию 
с органическими пероксильными и алкоксиль-
ными радикалами различных соединений, а 
также радикалами ароматических аминокислот 
(Clemetson, Andersen, 1966; Filipe et al., 2002; 
Fujisawa, Kadoma, 2006; Pazos et al., 2007). И, 
как уже отмечалось выше, число свободных 
гидроксильных групп, присутствующих в 
структуре этих веществ, прямо пропорцио-
нально связано с их электронно-донорной ак-
тивностью. В литературе есть сведения о спо-
собности флавоноидов взаимодействовать и с 
нерадикальными соединениями, такими как ги-
похлорная кислота, ионы металлов переменной 
валентности. Известно также о восстанови-
тельной способности флавоноидов по отноше-
нию к ионам железа (III) и меди (II), что лежит 
в основе метода оценки электро-донорной ак-

тивности фенольных соединений (Pulido et al., 
2000). 

Один из эффективных путей подавления 
окислительных процессов фенольными соеди-
нениями, в том числе флавоноидами, это хела-
тирование металлов, что снижает их токсиче-
ское действие на растения (Тараховский и др., 
2013). При этом реакционная способность фла-
воноидов по отношению к ионам металлов за-
висит от pH реакционной среды (Slabbert, 
1977). Кроме того, свойства этих представите-
лей вторичного метаболизма в составе такого 
комплекса отличаются от таковых исходного 
соединения (Afanas'eva et al., 2001; Kostyuk et 
al., 2001). Показано, что образованные при хе-
латировании металлокомплексы флавоноидов и 
металлов обладают большей способностью свя-
зывать АФК и препятствовать окислению ли-
пидов, поскольку в этом случае флавоноиды 
проявляют более высокую реакционную спо-
собность по отношению к супероксидному 
анион-радикалу (Wang et al., 2009; Столповская 
и др., 2014). 

Имеется значительное число публикаций, 
касающихся изучения влияния кадмия на со-
стояние антиоксидантной системы, включая и 

 

 

Рис.6. Структурные формулы антоцианидинов (агликоны) и антоцианов (гликозидирован-

ные формы).  
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накопление полифенолов, а также уровень 
стрессовой реакции клеток растения (Edreva et 
al., 2008; 2013; Manquián-Cerda et al., 2016). В 
большинстве случаев отмечалось повышение в 
них содержания этих вторичных метаболитов. 
Аналогичная тенденция была отмечена и для 
каллусной культуры льна-долгунца (Гончарук, 
Загоскина, 2016). Что касается каллусной куль-
туры чайного растения, характеризующейся 
высокой способностью к образованию феноль-
ных соединений, то ее выращивание на среде с 
кадмием также способствовало накоплению 
низкомолекулярных антиоксидантов феноль-
ной природы, включая и характерные для чая 
флаваны (Загоскина и др., 2015). При этом от-
мечалось повышение накопления первичных 
продуктов пероксидного окисления липидов 
(диеновых коньюгатов) на фоне снижения со-
держания вторичных продуктов (малонового 
диальдегида), что свидетельствовало о быстром 
«ответе» клеток чайного растения на стрессо-
вое воздействие.  

Одними из широко распространенных в 
растениях соединений флавоноидной природы 
являются антоцианы, которые сосредоточены в 
вакуолях клеток и представлены преимуще-
ственно их гликозидами (рис. 6 ). Некоторые 
исследователи считают, что антоцианы выпол-
няют роль осморегуляторов в растительной 
клетки (Chalker-Scott, 2002).  

В присутствии ТМ количество антоциа-
нов в высших растениях повышалось (Hale et 
al., 2002; Chalker-Scott, 2002; Полесская, 2007). 
И этот эффект был пропорционален увеличе-
нию техногенных выбросов в атмосферу. Счи-
тают, что активация биосинтеза антоцианов, 
участвующих в процессах детоксикации кисло-
родных радикалов, может быть вызвана накоп-
лением таких метаболитов фотолиза, как супе-
роксидный радикал, пероксид водорода и син-
глетный кислород, что связано с действием ри-
бофлавина – фотосенсибилизатора, уровень ко-
торого возрастал в стрессовых условиях (Чупа-
хина, Масленников, 2004). Следует также отме-
тить, что эти соединения, как и другие флаво-
ноиды, способны обезвреживать супероксид-
ный радикал и это позволяет им функциониро-
вать в качестве эндогенных антиоксидантов, 
уменьшая токсичность АФК и выступая доно-
рами электронов для пероксидазной реакции, 
компенсируя таким образом недостаток эндо-
генных антиоксидантов, в том числе, аскорби-
новой кислоты (Blokhina et al., 2003). 

Повышение накопления антоцианов в 
условиях токсического действия кадмия, а так-

же высокая положительная корреляционная за-
висимость между содержанием этого поллю-
танта и накоплением антоцианов позволяет от-
нести их биосинтез к неспецифическим меха-
низмам адаптации растений к высоким концен-
трациям металла, а их содержание использо-
вать в качестве индикатора загрязнения терри-
торий ионами кадмия (Chapin, 1991). Высказы-
вается предположение о том, что активация 
биосинтеза антоцианов является стадией адап-
тации растительного организма, определяющей 
действие защитных механизмов в стрессовых 
условиях и способствующей приобретению не-
специфической устойчивости (Schulze, Chapin, 
1987; Масленников и др., 2013). Существует 
также предположение о выполнении антоциа-
нами защитных функций в условиях их нахож-
дения в вакуолярном резерве (Chalker-Scott, 
1999). Таким образом, по заключению исследо-
вателей, работающих в данном направлении, 
антоцианы могут аддитивно действовать с дру-
гими протекторными соединениями растений, 
компенсируя последствия стрессового воздей-
ствия и повышая устойчивость растений к их 
действию. 

Все вышеизложенное свидетельствует о 
различных аспектах действия ТМ, в том числе 
и кадмия, на метаболические процессы и жиз-
неспособность растений. Они влияют на раз-
личные функциональные группы биологически 
важных веществ организма, вытесняют эссен-
циальные металлы из металлсодержащих ком-
плексов, а также генерируют активные формы 
кислорода, что часто приводит к возникнове-
нию в клетках окислительного взрыва и даже 
гибели растений. Следует также подчеркнуть, 
что все эти механизмы токсичности не исклю-
чают друг друга и могут проявляться одновре-
менно. Несмотря на это, растения, в силу при-
крепленного образа жизни, выработали различ-
ные системы защиты, к числу которых отно-
сится и биосинтез фенольных соединений – 
веществ с высокой биологической и антиокси-
дантной активностью, которые не только пре-
пятствуют развитию окислительного стресса в 
растениях при действии поллютантов, но и 
участвуют в комплексообразовании с ионами 
ТМ, тем самым препятствуя их поступлению и 
снижая последствия техногенных воздействий. 
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This review examined the pollution of the environment with heavy metals (HM), focusing o n cad-

mium ions, as one of the most toxic and an easily accessible to plants. HM accumulation in soil, a b-

sorption by plants and influence on various physiological processes (photosynthesis, respiration, 

transpiration, water exchange) is reported. Several as pects of HM detoxification, their influence on 

the antioxidant system of plants, including accumulation of low-molecular polyphenol bio-

antioxidants, are discussed. 
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Розглянуто питання забруднення навколишнього середовища важкими металами (ВМ), осно-

вна увага приділяється іонам кадмію, як одного з найбільш токсичних для рослин елементів. 

Наводяться відомості про накопичення ВМ у ґрунті, надходження у рослини і вплив на різні 

фізіологічні процеси (фотосинтез, дихання, транспірація, водний режим). Розглядаються де-

які аспекти детоксикації ВМ, їх впливу на антиоксидантну систему рослин, у  тому числі на 

накопичення низькомолекулярних поліфенольних біоантиоксидантів. 

Ключові слова: вищі рослини, важкі метали, кадмій, надходження, стійкість, фенольні 

сполуки 
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