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Îáîáùåíû ëèòåðàòóðíûå äàííûå è ðåçóëüòàòû ñîá-
ñòâåííûõ èññëåäîâàíèé àâòîðîâ, êàñàþùèåñÿ ó÷àñòèÿ 
öèòîñêåëåòà ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê â ðåàëèçàöèè êëå-
òî÷íûõ ìåõàíèçìîâ òîêñè÷íîñòè ìåòàëëîâ. Ðàññìîò-
ðåíû îñîáåííîñòè öèòîòîêñè÷åñêîãî äåéñòâèÿ ìåòàë-
ëîâ íà ðàñòèòåëüíûé öèòîñêåëåò, â ÷àñòíîñòè, íà 
ìèêðîòðóáî÷êè è àêòèíîâûå ôèëàìåíòû. Îñîáîå âíè-
ìàíèå óäåëåíî êëåòî÷íûì è ìîëåêóëÿðíûì ìåõàíèçìàì 
äåéñòâèÿ ìåòàëëîâ íà öèòîñêåëåò. Îáñóæäåíû íàè-
áîëåå âåðîÿòíûå ñàéòû ñâÿçûâàíèÿ ñ òÿæåëûìè ìå-
òàëëàìè, à òàêæå àëüòåðíàòèâíûå ìåõàíèçìû èõ âîç-
äåéñòâèÿ íà öèòîñêåëåò. 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ýóêàðèîòè÷åñêèå êëåòêè, öèòîñêå-
ëåò, ìèêðîòðóáî÷êè, àêòèíîâûå ôèëàìåíòû, òÿæå-
ëûå ìåòàëëû, öèòîòîêñè÷íîñòü. 

Ââåäåíèå. Ñîãëàñíî íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííîé õè-
ìè÷åñêîé êëàññèôèêàöèè ïîä îïðåäåëåíèå «òÿæå-
ëûå ìåòàëëû» ïîäïàäàþò ýëåìåíòû ñ ìåòàëëè÷åñêè-
ìè ñâîéñòâàìè è àòîìíîé ìàññîé ñâûøå 40–50 Äà
è ïëîòíîñòüþ 4 ± 1 ã/ñì3 [1]. Ñóùåñòâóþò òàêæå êëàñ-
ñèôèêàöèè òÿæåëûõ ìåòàëëîâ ïî áóêâåííîìó íàç-
âàíèþ îðáèòàëè, íà êîòîðîé ðàçìåùåí ïîñëåäíèé 
àòîì ìåòàëëà (s-, p-, d- è f-áëîêè), à òàêæå íà îñíî-
âå ñâîéñòâ êèñëîòû Ëüþèñà [1]. Ñëåäóåò îòìåòèòü, 
÷òî ìíîãèå ðàñïðîñòðàíåííûå òÿæåëûå ìåòàëëû, ê
ïðèìåðó, æåëåçî, ìåäü, öèíê, ìîëèáäåí è äð. âû-
ïîëíÿþò ðÿä ðåãóëÿòîðíûõ ôóíêöèé â êëåòêàõ ïðî-
è ýóêàðèîò, âûñòóïàÿ â ðîëè ìèêðî- è óëüòðà-
ìèêðîýëåìåíòîâ [2]. Îäíàêî ïðè ïðåâûøåíèè ôè-
çèîëîãè÷åñêèõ êîíöåíòðàöèé óêàçàííûå ýëåìåíòû 
ñïîñîáíû âûçûâàòü öèòîòîêñè÷åñêèå ýôôåêòû [3]. 

Ïîýòîìó â íàñòîÿùåì îáçîðå íàìè èñïîëüçîâàíà 
êëàññèôèêàöèÿ ìåòàëëîâ, ñîãëàñíî êîòîðîé ìîæíî
âûäåëèòü äâå ãðóïïû íà îñíîâå èõ ðîëè â ìèíå-
ðàëüíîì ïèòàíèè ðàñòåíèé: 1) ìåòàëëû – ìèêðî- è
óëüòðàìèêðîýëåìåíòû (òàê íàçûâàåìûå essential ele-
ments – Fe, Cu, Zn, Mn, Mo, Co è äð.), ñòàíîâÿùè-
åñÿ òîêñè÷íûìè ïðè ïðåâûøåíèè èõ îïðåäåëåííûõ
êîíöåíòðàöèé; 2) ìåòàëëû ñ âûðàæåííûìè òîêñè-
÷åñêèìè ñâîéñòâàìè â ìèíèìàëüíûõ êîíöåíòðàöè-
ÿõ, ôóíêöèîíàëüíàÿ ðîëü êîòîðûõ íåèçâåñòíà (non-
essential elements – Cd, Pb, Hg è äð.) [4]. «Íåñóùåñò-
âåííûå» ìåòàëëû, èëè æå «íåýññåíöèàëüíûå», óñëîâíî
îáúåäèíåííûå âî âòîðóþ ãðóïïó, çàâåäîìî òîêñè÷-
íû, åñëè èõ âíóòðèêëåòî÷íàÿ áèîëîãè÷åñêè äîñòóï-
íàÿ êîíöåíòðàöèÿ ïðåâûøàåò âîçìîæíîñòè ôèçèîëî-
ãè÷åñêèõ ñèñòåì äåòîêñèêàöèè êëåòîê ðàñòåíèé [5]. 

Íà êëåòî÷íîì óðîâíå â îòâåò íà ïîñòóïëåíèå 
òîêñè÷íûõ ìåòàëëîâ ïðîèñõîäèò èçìåíåíèå ñâîéñòâ
êëåòî÷íîé ñòåíêè, äåãðàäàöèÿ ïëàçìàëåììû, èõ êîì-
ïàðòìåíòàëèçàöèÿ â âàêóîëÿõ, îãðàíè÷åíèå ôóíê-
öèîíèðîâàíèÿ õëîðîïëàñòîâ è ìèòîõîíäðèé, ñäâèã 
ôèòîãîðìîíàëüíîãî áàëàíñà, óñèëåííûé ñèíòåç ïî-
ëèàìèíîâ, ôèòîõåëàòèíîâ, ìåòàëëîòèîíåèíîâ è äðó-
ãèõ ñòðåññîâûõ ñîåäèíåíèé áåëêîâîé ïðèðîäû [6]. 
Îäíèì èç ñïåöèôè÷åñêèõ ïðîÿâëåíèé öèòîòîêñè÷å-
ñêîãî âëèÿíèÿ ìåòàëëîâ ÿâëÿþòñÿ èçìåíåíèÿ ñêî-
ðîñòè ïðîëèôåðàöèè êëåòîê è îðãàíèçàöèè îáåñïå-
÷èâàþùèõ åå êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð, à òàêæå çàïðî-
ãðàììèðîâàííàÿ ãèáåëü è/èëè íåêðîç êëåòîê [7].
Ïîñêîëüêó áîëüøèíñòâî òîêñè÷íûõ ìåòàëëîâ âëè-
ÿþò è íà ìîðôîãåíåç ðàñòåíèé, ïðåäñòàâëÿåòñÿ öå-
ëåñîîáðàçíûì îáîáùèòü îñîáåííîñòè èõ âçàèìî-
äåéñòâèÿ ñ êîìïîíåíòàìè öèòîñêåëåòà (ìèêðîòðó-
áî÷êàìè è ìèêðîôèëàìåíòàìè), ïðîÿñíÿþùèå âîç-
ìîæíûå êëåòî÷íûå ìåõàíèçìû èõ òîêñè÷åñêèõ ýô-
ôåêòîâ.
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Ìèêðîòðóáî÷êè, âûñîêîäèíàìè÷íûå ñîñòàâëÿþ-
ùèå öèòîñêåëåòà ðàñòèòåëüíîé êëåòêè, îáåñïå÷èâà-
þò ðÿä âàæíûõ êëåòî÷íûõ ïðîöåññîâ, òàêèõ êàê 
äåëåíèå è ðîñò, ïîçèöèîíèðîâàíèå îðãàíåëë, ïîääåð-
æàíèå ïîñòîÿííîé ôîðìû è ïîëÿðíîñòè êëåòîê, 
ìèêðîêîìïàðòìåíòàëèçàöèþ è âíóòðèêëåòî÷íûé 
òðàíñïîðò [8]. Îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷êè êðàéíå
÷óâñòâèòåëüíà ê äåéñòâèþ ðàçíîîáðàçíûõ àáèîòè-
÷åñêèõ ôàêòîðîâ [9]. Êðîìå òîãî, ðàçëè÷íûå îáðàçî-
âàíèÿ ìèêðîòðóáî÷åê âîñïðèèì÷èâû ê äåéñòâèþ òà-
êèõ âíóòðèêëåòî÷íûõ ñèãíàëîâ, êàê ôèòîãîðìîíû 
[10], îêèñè àçîòà [11] è äð. Èçâåñòíî, ÷òî ïðîöåñ-
ñû ïîëèìåðèçàöèè/äåïîëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî-
÷åê íàðóøàþòñÿ âñëåäñòâèå âûñîêîñïåöèôè÷åñêîãî 
âçàèìîäåéñòâèÿ ñ òóáóëèíîì ðÿäà âåùåñòâ, îáëàäà-
þùèõ àíòèìèòîòè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ (òàêñîë, êîë-
õèöèí è äð.) [12]. Óñòàíîâëåíî, ÷òî îíè ÿâëÿþòñÿ 
ìèøåíüþ äëÿ ðÿäà òîêñè÷íûõ ìåòàëëîâ [13].

Ìèêðîôèëàìåíòû, èëè æå àêòèíîâûå ôèëàìåíòû, 
òàêæå ó÷àñòâóþò â îáåñïå÷åíèè îòäåëüíûõ ýòàïîâ 
äåëåíèÿ êëåòêè, ïîääåðæèâàþò åå ïîñòîÿííóþ ôîð-
ìó è ïîäâèæíîñòü îäíîâðåìåííî, ïðîöåññû âíóòðè-
êëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà è äâèæåíèå îðãàíåëë [14]. 
Îðãàíèçàöèÿ è äèíàìèêà àêòèíîâîãî öèòîñêåëåòà 
îïðåäåëÿåòñÿ ôèòîãîðìîíàìè è äðóãèìè òèïàìè 
âíóòðèêëåòî÷íûõ ñèãíàëüíûõ ìîëåêóë [10], à òàêæå 
òàêèìè àáèîòè÷åñêèìè ôàêòîðàìè, êàê ïàòîãåíû 
âèðóñíîé, áàêòåðèàëüíîé èëè ãðèáêîâîé ïðèðîäû 
[15, 16], îñìîòè÷åñêèì ñòðåññîì [17], íèçêèìè òåì-
ïåðàòóðàìè [18], ñèëîé òÿæåñòè [19], ÓÔ-Â [20, 21]. 
Èçâåñòåí ðÿä õèìè÷åñêèõ âåùåñòâ, ñïåöèôè÷åñêè 
âçàèìîäåéñòâóþùèõ ñ àêòèíîì: ôàëëîèäèí [22, 23],
öèòîõàëàçèíû B/D [15] è ëàíòðóíêóëèíû À/Â [24,
25]. Íàêàïëèâàåòñÿ âñå áîëüøå èíôîðìàöèè î íå-
ïîñðåäñòâåííîì äåéñòâèè òîêñè÷íûõ ìåòàëëîâ íà 
ìèêðîôèëàìåíòû ðàñòèòåëüíîé êëåòêè [13].

Òàêèì îáðàçîì, ðåãóëÿðíî ïîÿâëÿþùèåñÿ íîâûå 
ñâåäåíèÿ î âëèÿíèè ðÿäà ìåòàëëîâ íà ìèêðîòðóáî÷-
êè è ìèêðîôèëàìåíòû ðàñòèòåëüíîé êëåòêè, à òàêæå 
ïîëó÷åííûå íàìè ýêñïåðèìåíòàëüíûå ðåçóëüòàòû, 
äîïîëíèòåëüíî ïðîëèâàþùèå ñâåò íà ýòó ïðîáëåìó, 
ïîáóäèëè àâòîðîâ ê íàïèñàíèþ íàñòîÿùåãî îáçîðà.

Äåéñòâèå íà öèòîñêåëåò ìåòàëëîâ ñ âûðàæåííû-
ìè òîêñè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè. Êàäìèé. Êàäìèé (Cd), 
îäèí èç íàèáîëåå òîêñè÷íûõ âîäîðàñòâîðèìûõ ïîë-
ëþòàíòîâ èç ïðîìûøëåííûõ îòõîäîâ è ôîñôàòíûõ
óäîáðåíèé, àêêóìóëèðóåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â êëåò-
êàõ çîí àêòèâíîãî ðîñòà êîðíåé, à èìåííî ìåðèñòåìû 
è ðàñòÿæåíèÿ [26–29]. Îáðàáîòêà Cd2+ ïðèâîäèò ê 
óìåíüøåíèþ êîëè÷åñòâà áîêîâûõ êîðíåé ó Thlaspi 
caerulescens è Nicotiana tabacum [30]. Â ñâîþ î÷åðåäü 
ÑdCl2 â êîíöåíòðàöèÿõ 5–40 ìêÌ èíãèáèðóåò ðîñò 
ãëàâíûõ êîðíåé è ïîÿâëåíèå êîðíåâûõ âîëîñêîâ ó 
ïðîðîñòêîâ Arabidopsis thaliana [31]. Íàìè ïðîâåäåíî 
èññëåäîâàíèå âëèÿíèÿ 5, 10 è 20 ìêÌ CdSO4 íà ðîñò 
è ìîðôîëîãèþ ãëàâíûõ êîðíåé A. thaliana (GFP-
FABD2) ñ ïîñëåäóþùåé äåìîíñòðàöèåé ïðè÷èíû 

íàðóøåíèé ðîñòà è ñòðîåíèÿ êîðíåé, êîòîðûå ñâÿ-
çàíû ñ èçìåíåíèåì íàòèâíîé îðãàíèçàöèè ìèêðî-
ôèëàìåíòîâ. Íà ïðîòÿæåíèè 24, 48 è 72 ÷ ýêñïî-
çèöèè ñ CdSO4 íàìè îòìå÷åíî äîçîçàâèñèìîå èí-
ãèáèðóþùåå âëèÿíèå êàäìèÿ íà ðîñò ãëàâíûõ êîð-
íåé, à òàêæå ïîÿâëåíèå ðàçëè÷íûõ íàðóøåíèé èõ 
ìîðôîëîãèè. Òàê, îáíàðóæåíî îòìèðàíèå êëåòîê 
çîíû äåëåíèÿ, ïåðåõîäíîé çîíû è ÷àñòè÷íî çîíû 
ýëîíãàöèè, à òàêæå ñâåëëèíã êëåòîê çîíû ýëîíãàöèè. 
Â çîíå äèôôåðåíöèàöèè óâåëè÷èâàëàñü äëèíà è 
ïîâûøàëîñü êîëè÷åñòâî êîðíåâûõ âîëîñêîâ. Ïðè-
÷èíîé âîçíèêíîâåíèÿ òàêèõ èçìåíåíèé ñëóæèëî íå-
ïîñðåäñòâåííîå âëèÿíèå Cd íà öèòîñêåëåò, â ÷àñò-
íîñòè íà ìèêðîôèëàìåíòû, à òàêæå íà ìèêðîòðóáî÷-
êè (ðèñ. 1, ñì. âêëåéêó). Óñòàíîâëåíî, ÷òî íàè-
áîëåå ÷óâñòâèòåëüíû ê êàäìèþ àêòèíîâûå ôèëàìåí-
òû ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê çîí äåëåíèÿ, ïåðåõîäíîé 
çîíû è çîíû ýëîíãàöèè, à òàêæå ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ 
êëåòîê, ÷òî ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç ïðè÷èí èíãèáèðî-
âàíèÿ ðîñòà è ìîðôîëîãèè ãëàâíûõ êîðíåé. Ìåíåå 
ïîäâåðæåííûìè âëèÿíèþ îêàçàëèñü ãëóáèííûå ñëîè
êëåòîê, à èìåííî êëåòêè êîðòåêñà ïåðåõîäíîé çîíû 
è çîíû ýëîíãàöèè, ÷òî îáúÿñíÿåòñÿ ðàçíûì ãðàäè-
åíòîì êîíöåíòðàöèè ýòîãî ìåòàëëà ïðè îáðàáîòêå 
êîðíåé [32]. Èçâåñòíî, ÷òî èçáûòîê Cd2+ íàêàïëèâà-
åòñÿ â âåçèêóëàõ öèòîïëàçìû ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê 
Allium cepa L., âûçûâàÿ íàðóøåíèÿ ñòðóêòóðû ýíäî-
ïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà [4].

Íàðàâíå ñ èíãèáèðîâàíèåì ðîñòà ïðè îáðàáîò-
êå ñåìÿí Pisum sativum Cd(CH3COO)2 (0,125–1 ìM) 
ïðîèñõîäèò çàäåðæêà è/èëè íàðóøåíèå ìèòîçà (ïî-
ÿâëåíèå ê-ìèòîçîâ, îäèíàðíûõ è äâîéíûõ ìîñòîâ, 
ïðåæäåâðåìåííîå ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì), â òîì 
÷èñëå è âñëåäñòâèå äåïîëèìåðèçàöèè âåðåòåíà äå-
ëåíèÿ [33–35]. CdCl2 (0,05–0,8 ìÌ) â ìåðèñòåìà-
òè÷åñêèõ êëåòêàõ êîðíåé Vicia faba ïðèâîäèò ê ïî-
ÿâëåíèþ ìóëüòèïîëÿðíîñòè, ïîëèïëîèäèè, õðîìî-
ñîìíûõ ìîñòîâ è ôðàãìåíòàöèè âåðåòåí äåëåíèÿ 
[29]. Â êëåòêàõ ìåðèñòåìû ãëàâíûõ êîðíåé Horde-
um vulgare ïîä äåéñòâèåì CdCl2 â êîíöåíòðàöè-
ÿõ 10–300 ìêM ñóùåñòâåííî âîçðàñòàåò ïðîöåíò 
ìèòîòè÷åñêèõ êëåòîê, íàõîäÿùèõñÿ íà ñòàäèè ïðî-
ôàçû, è îäíîâðåìåííî ñíèæàåòñÿ èíòåíñèâíîñòü 
êëåòî÷íûõ äåëåíèé ïî ïðè÷èíå ðåîðèåíòàöèè/äå-
ïîëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê âåðåòåíà äåëåíèÿ 
[34]. Ñõîæèå èçìåíåíèÿ â ïðîõîæäåíèè ìèòîçà ïðî-
ÿâëÿþòñÿ ïîä äåéñòâèåì Cd è â ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ 
êëåòêàõ êîðíåé P. sativum. Ýòî ìîæåò ñâèäåòåëüñò-
âîâàòü î òîì, ÷òî ñòðóêòóðíûå áåëêè öèòîñêåëåòà
ÿâëÿþòñÿ îñíîâíîé ìèøåíüþ âëèÿíèÿ Cd íà ïðî-
ëèôåðèðóþùèå êëåòêè [27]. 

Äëÿ èññëåäîâàíèÿ âëèÿíèÿ òÿæåëûõ ìåòàëëîâ íà
ìèêðîòðóáî÷êè áûëè èñïîëüçîâàíû êîðíè ëèíèè
A. thaliana ýêîòèïà Landsberg erecta (Ler), ýêñïðåñ-
ñèðóþùåé õèìåðíûé ãåí gfp-màð4, êîòîðûé ïîçâî-
ëÿåò âèçóàëèçèðîâàòü ìèêðîòðóáî÷êè è èçó÷àòü îñî-
áåííîñòè èõ îðãàíèçàöèè â ðàçíûõ òèïàõ êëåòîê 
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in vivo. Òàê, â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ çîíû äåëå-
íèÿ (ðèñ. 1, à) è ïåðåõîäíîé çîíû (äèñòàëüíîé
çîíû ðàñòÿæåíèÿ) êîðíåé (ðèñ. 2, è, ñì. âêëåéêó) 
êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè ïðåäñòàâëåíû áëèçêî 
ïðèëåæàùèìè äðóã ê äðóãó ïàðàëëåëüíûìè ðÿäàìè 
ñ ïîïåðå÷íîé îðèåíòàöèåé íåïîñðåäñòâåííî ïîä öè-
òîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé. 

Íà ñòàäèè èíòåðôàçû â êëåòêàõ ìåðèñòåìû ðàç-
ëè÷èìû ýíäîïëàçìàòè÷åñêèå ìèêðîòðóáî÷êè, ðàäè-
àëüíî îòõîäÿùèå îò ÿäðà (ðèñ. 1, å). Â ýïèäåðìàëü-
íûõ êëåòêàõ (ðèñ. 1, ë) è êëåòêàõ êîðòåêñà çîíû 
ðàñòÿæåíèÿ êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè îðèåí-
òèðîâàíû ïîïåðå÷íî è êîñî îòíîñèòåëüíî îñíîâ-
íîé îñè êîðíÿ. Â êëåòêàõ çîíû äèôôåðåíöèàöèè 
ìèêðîòðóáî÷êè ïðèîáðåòàþò êîñóþ, à â áîëåå îò-
äàëåííûõ îò êîðíåâîãî àïåêñà êëåòêàõ – ïðî-
äîëüíóþ îðèåíòàöèþ. Â àòðèõîáëàñòàõ êîðòèêàëü-
íûå ìèêðîòðóáî÷êè èìåþò êîñóþ îðèåíòàöèþ. Â 
ðàçâèâàþùèõñÿ òðèõîáëàñòàõ êîðòèêàëüíûå ìèêðî-
òðóáî÷êè îðèåíòèðîâàíû íåóïîðÿäî÷åííî, òîãäà êàê
â çðåëûõ êîðíåâûõ âîëîñêàõ – ïðîäîëüíî. Ìèêðî-
òðóáî÷êè â ýïèäåðìàëüíûõ (ðèñ. 1, á) è ìåðèñòåìà-
òè÷åñêèõ êëåòêàõ (ðèñ. 1, æ) çîíû äåëåíèÿ ïîñëå 
îáðàáîòêè 1 ìêÌ CdSO4 îñòàþòñÿ èíòàêòíûìè, òîã-
äà êàê â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ ïåðåõîäíîé çîíû, à 
òàêæå ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ (ðèñ. 1, ì) è êëåòêàõ 
êîðòåêñà çîíû ýëîíãàöèè ôîðìèðóþòñÿ ìèêðîòðó-
áî÷êè ñ ÷àñòè÷íî ïðîäîëüíîé èëè íåóïîðÿäî÷åí-
íîé ñåòüþ. Íàòèâíàÿ îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê 
íåçíà÷èòåëüíî èçìåíÿåòñÿ â àòðèõîáëàñòàõ, òðèõî-
áëàñòàõ è êîðíåâûõ âîëîñêàõ. 

Áîëåå ñóùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ çàôèêñèðîâàíû 
ïðè îáðàáîòêå êîðíåé 5 ìêÌ CdSO4. Òàê, íàáëþäà-
ëè âûðàæåííóþ íåóïîðÿäî÷åííîñòü ìèêðîòðóáî÷åê 
â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ çîíû äåëåíèÿ (ðèñ. 1, â)
è ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ (ðèñ. 1, ç). Â òî æå
âðåìÿ â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ ïåðåõîäíîé çîíû
è çîíû ýëîíãàöèè, ïîìèìî äåçîðãàíèçàöèè ìèêðî-
òðóáî÷åê, ïðîèñõîäèëà èõ ÷àñòè÷íàÿ (ïåðåõîäíàÿ 
çîíà) è/èëè ïîëíàÿ (çîíà ýëîíãàöèè) äåïîëèìåðè-
çàöèÿ (ðèñ. 1, í). Êëåòêè êîðòåêñà çîíû ýëîíãàöèè, 
à òàêæå òðèõîáëàñòû, àòðèõîáëàñòû è êîðíåâûå âî-
ëîñêè îêàçàëèñü ìåíåå âîñïðèèì÷èâû ê óïîìÿíó-
òîé êîíöåíòðàöèè, îðèåíòàöèÿ èõ ìèêðîòðóáî÷åê 
ïðàêòè÷åñêè íå áûëà èçìåíåíà. Íàèáîëåå âûðà-
æåííûìè ýôôåêòàìè îáëàäàëè êîíöåíòðàöèè 10 è 
20 ìêÌ CdSO4. Â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ çîí äå-
ëåíèÿ (ðèñ. 1, ã, ä), ïåðåõîäíîé çîíû è ýëîíãàöèè 
(ðèñ. 1, î, ï), à òàêæå â ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåò-
êàõ (ðèñ. 1 è, ê) ïðîèñõîäèëî ñèëüíîå ðàçðóøåíèå 
ìèêðîòðóáî÷åê, à â êëåòêàõ êîðòåêñà çîíû ðàñòÿ-
æåíèÿ – ôîðìèðîâàíèå ñåòè õàîòè÷åñêè ðàñïîëî-
æåííûõ óêîðî÷åííûõ ìèêðîòðóáî÷åê. Â òðèõîáëàñ-
òàõ è àòðèõîáëàñòàõ îðèåíòàöèÿ èçìåíÿëàñü ñ êîñîé 
íà ïîïåðå÷íóþ, ÷àñòü ìèêðîòðóáî÷åê áûëà ïîë-
íîñòüþ äåïîëèìåðèçîâàíà. Àíàëîãè÷íûå ýôôåêòû 
îáíàðóæåíû è â êîðíåâûõ âîëîñêàõ. 

Îäíîé èç ïðè÷èí âîçíèêíîâåíèÿ îïèñàííûõ 
íàðóøåíèé ÿâëÿåòñÿ, âåðîÿòíî, ñâÿçûâàíèå èîíîâ 
Cd2+ ñ ñóëüôãèäðèëüíûìè ãðóïïàìè �-òóáóëèíà, íà-
ðóøàþùåå åãî ñïîñîáíîñòü ôîðìèðîâàòü ìèòîòè-
÷åñêèå ñòðóêòóðû [29, 36]. Ïîÿâëåíèå õðîìîñîìíûõ 
àáåððàöèé â êëåòêàõ Allium sativum ïîä âîçäåéñòâèåì 
ðàçëè÷íûõ êîíöåíòðàöèé CdCl2 ìîæåò áûòü îáúÿñ-
íåíî êîíêóðåíòíûì âçàèìîäåéñòâèåì Cd2+ è Ñà2+, 
ñâÿçàííûõ êàëüìîäóëèíîì (ÑàÌ) â ñîñòàâå ìèòî-
òè÷åñêîãî âåðåòåíà, ÷òî ïðèâîäèò ê ðàçëè÷íûì íà-
ðóøåíèÿì ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì [34], â òîì ÷èñëå 
è âñëåäñòâèå äåïîëèìåðèçàöèè ìèêðîôèëàìåíòîâ 
[31]. Cd2+  ñïîñîáåí çàìåùàòü Ca2+ â êðèñòàëëè÷åñ-
êîé ñòðóêòóðå ãåëüçîëèíà, Ca2+-çàâèñèìîãî àêòèí-
äåïîëèìåðèçèðóþùåãî áåëêà, ïîñëå ÷åãî ïðîèñõî-
äèò åãî àêòèâàöèÿ ñ ïîñëåäóþùåé äåïîëèìåðèçà-
öèåé àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ [31]. Â êóëüòóðå îäíî-
êëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé Spirogyra decimina CdCl2 â êîí-
öåíòðàöèÿõ 10–100 ìêM âûçûâàåò èíãèáèðîâàíèå 
ïðîëèôåðàöèè êëåòîê, ñîïðîâîæäàåìîå ðàçëè÷íû-
ìè íàðóøåíèÿìè ìèòîçà è íåîáðàòèìîé äåçîðãàíè-
çàöèåé êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê â èíòåðôàçíûõ 
êëåòêàõ, â òî âðåìÿ êàê àêòèíîâûå ôèëàìåíòû áîëåå 
óñòîé÷èâû ê äåéñòâèþ CdCl2, ïîñêîëüêó îáðàòèìî 
ðåîðèåíòèðóþòñÿ è ôðàãìåíòèðóþòñÿ ïðè ïîâûøå-
íèè åãî êîíöåíòðàöèè äî 40 ìêÌ [13]. 

Ïîäîáíûå ýôôåêòû îòìå÷åíû â êëåòêàõ ìåðèñ-
òåìû Allium cepa ïîä äåéñòâèåì 50 ìêM CdCl2, ÷òî 
ìîæåò áûòü îáúÿñíåíî èíèöèàöèåé èîíàìè Cd2+ 
ðåîðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê íà íåçàÿêîðåííûõ 
ïëþñ-êîíöàõ [37]. Îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ A. sativum 
CdCl2 (5–10 ìêM) íàðóøàåò ïðîöåññû îðãàíèçàöèè 
êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê èíòåðôàçíûõ êëåòîê 
ìåðèñòåìû êîðíåé, à èìåííî èõ îáðàòèìóþ ñáîð-
êó, ÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ â äîçîçàâèñèìîé ðàíäîìèçàöèè 
èëè æå ÷àñòè÷íîé äåïîëèìåðèçàöèè. Â òî æå âðåìÿ 
â ìèòîòè÷åñêèõ êëåòêàõ íàðóøàåòñÿ ïðîöåññ ôîð-
ìèðîâàíèÿ ïðåïðîôàçíûõ ëåíò è äåãðàäèðóþò óæå
ñôîðìèðîâàííûå, çàìåäëÿåòñÿ îáðàçîâàíèå ìèòî-
òè÷åñêîãî âåðåòåíà â ïðîôàçå ïåðèíóêëåàðíûìè 
ìèêðîòðóáî÷êàìè, à òàêæå ïðîèñõîäèò ÷àñòè÷íîå 
ðàçðóøåíèå âåðåòåí äåëåíèÿ, ðåîðèåíòàöèÿ êèíåòî-
õîðà è îòêëîíåíèå åãî îò ýêâàòîðèàëüíîé ïëîñêîñ-
òè êëåòêè [38]. Ðåîðãàíèçàöèþ è äåïîëèìåðèçàöèþ 
ìèêðîòðóáî÷åê èíòåðôàçíûõ è ìèòîòè÷åñêèõ ðàñ-
òèòåëüíûõ êëåòîê ïîä äåéñòâèåì ðàçíûõ êîíöåíòðà-
öèé Cd2+ îòìå÷àþò è äðóãèå àâòîðû [13, 27, 37].

Ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî êàäìèé âëèÿåò íà ïðî-
öåññû ïîëèìåðèçàöèè òóáóëèíà [27, 38]. Òàê, CdCl2 
(0,01–1 ìM) ïðåïÿòñòâóåò ñáîðêå ìèêðîòðóáî÷åê íà 
30–40 %, âîçìîæíî, âñëåäñòâèå ïðèñîåäèíåíèÿ ê 
äâóì èç âîñüìè SH-ãðóïïàì òóáóëèíà, ÷òî íàðóøàåò 
íîðìàëüíûé ïðîöåññ åãî ïîëèìåðèçàöèè [5, 39].

Èçâåñòíî, ÷òî ñáîðêà ìîíîìåðîâ öèòîïëàçìà-
òè÷åñêîé ïîïóëÿöèè àêòèíà íóæäàåòñÿ â ïðèñóò-
ñòâèè èîíîâ Mg2+ è Ca2+ è îïðåäåëÿåòñÿ àêòèí-
ñâÿçûâàþùèìè áåëêàìè – �-àêòèíèíîì, ãåëüçîëèíîì 
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è âèëëèíîì, êîòîðûå ðåãóëèðóþòñÿ êàëüìîäóëèíîì 
[40], îäíàêî ñàéòû èõ ñâÿçûâàíèÿ ìîãóò âîâëåêàòüñÿ 
òàêæå âî âçàèìîäåéñòâèå ñ äðóãèìè äâóõâàëåíòíûìè 
êàòèîíàìè, â òîì ÷èñëå è òÿæåëûìè ìåòàëëàìè. 
Ïîñêîëüêó Ñd2+ è Ca2+ îáëàäàþò ïîäîáíûìè èîííû-
ìè ðàäèóñàìè (0,099 è 0,097 íì ñîîòâåòñòâåííî), 
íåçàìåäëèòåëüíî ïîñëå ïîïàäàíèÿ Cd2+ â öèòîïëàç-
ìó ïðîèñõîäèò åãî ñâÿçûâàíèå ñ îïðåäåëåííûìè ñàé-
òàìè â àïîïëàñòå êîðíåé, ÷òî îïðåäåëÿåò êîíöåí-
òðàöèþ ñâîáîäíîãî öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî Ca2+ è àê-
òèâíîñòü êàëüìîäóëèíîâ, àññîöèèðîâàííûõ ñ ïîëèìå-
ðèçàöèåé ìèêðîòðóáî÷åê [41]. Ïîêàçàíî, ÷òî Cd2+ 

ñïîñîáåí çàìåùàòü èîíû Ca2+ ïðè ïåðåõîäå öèòî-
ïëàçìû ãåïàòîöèòîâ èç çîëÿ â ãåëü è âëèÿòü íà îðãà-
íèçàöèþ òàêèõ àêòèí-ñâÿçûâàþùèõ áåëêîâ, êàê êàëü-
äåñìîí, êàëüìîäóëèí-çàâèñèìûì ïóòåì [40, 42, 43]. 

Òàêèì îáðàçîì, ìèêðîòðóáî÷êè ñëóæàò îäíîé 
èç îñíîâíûõ ìèøåíåé Cd2+, ÷òî ÿâëÿåòñÿ âàæíûì 
óñëîâèåì ðåàëèçàöèè òîêñè÷íîñòè ýòîãî ìåòàëëà íà 
êëåòî÷íîì óðîâíå. 

Ñâèíåö. Ñâèíåö (Pb) îòíîñèòñÿ ê îñíîâíûì ïîë-
ëþòàíòàì îêðóæàþùåé ñðåäû [44], ïîñêîëüêó åãî ñî-
ëè ïðîÿâëÿþò ÿðêî âûðàæåííûå ôèòîòîêñè÷åñêèå ýô-
ôåêòû [2]. Â ÷àñòíîñòè, ïîä äåéñòâèåì Pb2+ íàáëþ-
äàåòñÿ ñóùåñòâåííîå ñíèæåíèå ïðîëèôåðàòèâíîé àê-
òèâíîñòè êëåòîê ãëàâíûõ êîðíåé ðàñòåíèé [45]. Îá-
ðàáîòêà ðàñòåíèé V. faba, P. sativum è P. vulgaris L.
1 ìM Pb(NO3)2 ïðèâîäèò ê çàìåäëåíèþ ðîñòà ãëàâ-
íûõ è óìåíüøåíèþ êîëè÷åñòâà áîêîâûõ êîðíåé [45].

Èíãèáèðîâàíèå ïðîëèôåðàöèè êëåòîê ìåðèñ-
òåìû êîðíåé Zea mays è, ñîîòâåòñòâåííî, ñèíòåçà 
ÄÍÊ ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè êîíöåíòðàöèÿõ Pb2+ 1 ìÌ, ÷òî 
ïðîèñõîäèò âñëåäñòâèå óìåíüøåíèÿ êîëè÷åñòâà ïî-
ëèìåðèçîâàííîãî òóáóëèíà è íåïîëíîãî ôîðìèðî-
âàíèÿ âåðåòåí äåëåíèÿ [45, 46]. Ïîäîáíûé ýôôåêò 
îïèñàí äëÿ êëåòîê êîðíåâîé ìåðèñòåìû A. cepa, â 
êîòîðûõ ïîñëå îáðàáîòêè òêàíåé êîðíÿ Pb(NO3)2 
íà 55 % âîçðàñòàåò ïðîäîëæèòåëüíîñòü êëåòî÷íîãî 
öèêëà â îñíîâíîì çà ñ÷åò óâåëè÷åíèÿ âðåìåíè ïðî-
õîæäåíèÿ ñèíòåòè÷åñêîãî è ïîñòñèíòåòè÷åñêîãî ïå-
ðèîäîâ [47]. Â ìèòîòè÷åñêèõ êëåòêàõ Pb2+ âëèÿåò 
íà ïîëèìåðèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê è àêòèíîâûõ 
ôèëàìåíòîâ ïðè ôîðìèðîâàíèè âåðåòåí äåëåíèÿ, 
÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ â íåïðàâèëüíîì ðàçìåùåíèè êèíå-
òîõîðîâ è âûñòðàèâàíèè õðîìîñîì ïî öåíòðó êëåòêè, 
èõ íåïîäâèæíîñòè è ïîÿâëåíèè àíàôàçíûõ ìîñòîâ 
[48]. Â êëåòêàõ êîðíåé Z. mays îòìå÷àåòñÿ îáðàçîâà-
íèå ê-ìèòîçîâ, õðîìîñîìíûõ ìîñòîâ è äðóãèõ íà-
ðóøåíèé ìèòîçà [46].

Ñïîñîáíîñòü Pb2+ âûçûâàòü øèðîêèé ñïåêòð õðî-
ìîñîìíûõ àáåððàöèé òàêæå ìîæíî îáúÿñíèòü åãî 
âëèÿíèåì íà áåëêè âåðåòåíà äåëåíèÿ, â ÷àñòíîñòè òó-
áóëèí è/èëè êèíåçèí [49, 50]. Êîðòèêàëüíûå ìèêðî-
òðóáî÷êè â èíòåðôàçíûõ  êëåòêàõ êîðíåé A. sativum 
ïîä âîçäåéñòâèåì Pb(NO3)2 ðàíäîìèçèðóþòñÿ èëè æå
÷àñòè÷íî äåïîëèìåðèçóþòñÿ [48]. Â îñíîâå èçáè-
ðàòåëüíîãî âîçäåéñòâèÿ Pb2+ íà äèíàìèêó ìèêðî-

òðóáî÷åê ëåæèò åãî ïðÿìîå âçàèìîäåéñòâèå ñ òèî-
ëîâûìè ãðóïïàìè òóáóëèíà, ÷òî ïðèâîäèò ê ïîòåðå 
ñïîñîáíîñòè ìèêðîòðóáî÷êè ê ïîëèìåðèçàöèè èëè
äåïîëèìåðèçàöèè óæå ñôîðìèðîâàííûõ ìèêðîòðó-
áî÷åê in vitro [51, 52]. Ïîìèìî ñïåöèôè÷åñêèõ ñàéòîâ 
ñâÿçûâàíèÿ Pb2+ ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè ñóùåñòâóþò 
îáùèå äëÿ áîëüøèíñòâà òÿæåëûõ ìåòàëëîâ ñàéòû, 
â ÷àñòíîñòè ñóëüôãèäðèëüíûå ãðóïïû [52]. Ñâîáîä-
íûå äèìåðû òóáóëèíà áîëåå ÷óâñòâèòåëüíû ê äåéñò-
âèþ Pb2+, ÷åì ïîëèìåðèçîâàííûé òóáóëèí, ÷òî îáúÿñ-
íÿåò âûðàæåííîå âëèÿíèå Pb2+ íà ïðîöåññû ñáîðêè 
è äèíàìèêó ìèêðîòðóáî÷åê, à íå íà èõ îðèåíòàöèþ 
è îðãàíèçàöèþ [50]. 

Ðòóòü. Ðòóòü (Hg) â ñèëó ñâîèõ ôèçèêî-õèìè-
÷åñêèõ ñâîéñòâ ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç íàèáîëåå îïàñ-
íûõ çàãðÿçíèòåëåé îêðóæàþùåé ñðåäû ñ âûñîêîé 
öèòî- è ãåíîòîêñè÷íîñòüþ [53, 54]. Òàê, íà êëå-
òî÷íîì óðîâíå Hg2+ âëèÿåò íà ïðîëèôåðàöèþ êëå-
òîê, èíãèáèðóÿ ñèíòåç ÐÍÊ è áåëêîâ, à òàêæå íå-
ïîñðåäñòâåííî âçàèìîäåéñòâóÿ ñ ÄÍÊ è áåëêàìè 
öèòîñêåëåòà â ñîñòàâå âåðåòåí äåëåíèÿ [53, 54]. 
Ïîýòîìó î÷åâèäíûì ÿâëÿåòñÿ âëèÿíèå ñîåäèíåíèé 
Hg2+  íà ìîðôîãåíåç ðàñòåíèé. Â ÷àñòíîñòè, HgCl2 
â êîíöåíòðàöèè 2,5 ìêM èíãèáèðóåò ðîñò ãëàâíûõ 
êîðíåé è óìåíüøàåò êîëè÷åñòâî áîêîâûõ êîðíåé 
Vigna unguiculata [55]. 

Âåðîÿòíåå âñåãî èíãèáèðîâàíèå ïîëèìåðèçàöèè 
ìèêðîòðóáî÷åê ìîæåò áûòü îáúÿñíåíî ñïîñîáíîñ-
òüþ Hg2+  áëîêèðîâàòü ñâîáîäíûå ñóëüôãèäðèëüíûå 
ãðóïïû òóáóëèíà [56]. Òàê, ïðè íàëè÷èè â ìîëåêóëå 
òóáóëèíà 15 ñâîáîäíûõ ñóëüôãèäðèëüíûõ ãðóïï íà 
ðàñòóùåì è çàÿêîðåííîì êîíöàõ, à òàêæå ïî âñåé äëè-
íå ìîëåêóëû, CH3Hg+ çàíèìàåò âñå äîñòóïíûå ñàéòû 
ñâÿçûâàíèÿ, õîòÿ èíãèáèðîâàíèå ñáîðêè ìèêðî-
òðóáî÷åê íà÷èíàåòñÿ óæå ïðè ñâÿçûâàíèè äâóõ èç 
15 ñóëüôãèäðèëüíûõ ãðóïï  [57, 58]. Ïðè ýòîì ìè-
øåíüþ äëÿ Hg+ ÿâëÿåòñÿ òîëüêî òóáóëèí, ïîñêîëüêó 
áåëêè, àññîöèèðîâàííûå ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè, îñòà-
þòñÿ íåçàòðîíóòûìè [58].

Î÷åâèäíî, âîçìîæíûì êëåòî÷íûì ìåõàíèçìîì 
èçìåíåíèé äèíàìèêè è îðãàíèçàöèè îñíîâíûõ êîì-
ïîíåíòîâ öèòîñêåëåòà ýóêàðèîò ÿâëÿåòñÿ íåïîñðåä-
ñòâåííîå ñâÿçûâàíèå Hg2+ ñ áåëêàìè, åãî îáðàçóþ-
ùèìè. Îäíàêî äî ñèõ ïîð äåòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ 
ïî èçó÷åíèþ äåéñòâèÿ Hg2+ íà öèòîñêåëåò ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêè íå áûëè ïðîâåäåíû.

Âîëüôðàì. Èññëåäîâàíèÿ ðîëè âîëüôðàìà (W) â 
êëåòêàõ ýóêàðèîò íåìíîãî÷èñëåííû, õîòÿ èçâåñòíî, 
÷òî ýòîò ìåòàëë ÿâëÿåòñÿ ÷àñòûì çàãðÿçíèòåëåì îêðó-
æàþùåé ñðåäû è ïðîÿâëÿåò ðÿä öèòîòîêñè÷åñêèõ 
ýôôåêòîâ, âîçäåéñòâóÿ â òîì ÷èñëå è ía öèòîñêåëåò 
[59]. Òàê, â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ çîíû ðàñòÿ-
æåíèÿ ãëàâíûõ êîðíåé A. thaliana, îáðàáîòàííûõ 
Na2WO4 â êîíöåíòðàöèè 1 ìêÌ, óñòàíîâëåíû íàðó-
øåíèÿ ñòðóêòóðû êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê è
âåðåòåíà äåëåíèÿ, à òàêæå îáíàðóæåíà äåïîëèìåðè-
çàöèÿ ìèêðîôèëàìåíòîâ, êîíäåíñàöèÿ õðîìàòèíà è 
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ôðàãìåíòàöèÿ ÄÍÊ [60, 61]. Àíàëîãè÷íûå, îäíàêî 
ìåíåå âûðàæåííûå ýôôåêòû íàáëþäàþòñÿ â A. ñåðà, 
Pinus brutia, Adiantum capillus-veneris, Physcomitrella pa-
tens, Tortula muralis, â òî âðåìÿ êàê â êëåòêàõ Z. mays 
L. êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè íå èçìåíÿþò ñâîþ 
îðèåíòàöèþ [61].

Íèêåëü. Íèêåëü (Ni) – æèçíåííî âàæíûé ýëå-
ìåíò äëÿ êëåòîê ýóêàðèîò, âìåñòå ñ òåì îòíîñÿùèéñÿ 
ê îáùåïðèçíàííûì ïîëëþòàíòàì îêðóæàþùåé ñðå-
äû. Ôèòîòîêñè÷åñêèå ñâîéñòâà, ïðîÿâëÿþùèåñÿ ïðè 
ïðåâûøåíèè ôèçèîëîãè÷åñêèõ íîðì âíóòðèêëåòî÷íî-
ãî ñîäåðæàíèÿ íèêåëÿ, çàêëþ÷àþòñÿ â åãî âûñîêîé
ìóòàãåííîñòè [62]. Íàìè âïåðâûå ïðîäåìîíñòðèðî-
âàíî âëèÿíèå ðàçëè÷íûõ êîíöåíòðàöèé íèêåëÿ (5, 10, 
20 ìêÌ) íà ìèêðîôèëàìåíòû êëåòîê êîðíåé Arabi-
dopsis thaliana (GFP-FABD2). Òàê, íàèáîëåå ÷óâñòâè-
òåëüíûìè îêàçàëèñü ìèêðîôèëàìåíòû ýïèäåðìàëü-
íûõ êëåòîê çîíû äåëåíèÿ, ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê 
è êëåòîê ïåðåõîäíîé çîíû, à òàêæå çîíû ýëîíãàöèè, 
è â ìåíüøåé ìåðå – ãëóáèííûå ñëîè êîðíÿ, à èìåí-
íî êëåòêè êîðòåêñà, à òàêæå àðõèáëàñòû è òðèõî-
áëàñòû çîíû äèôôåðåíöèàöèè. Êðîìå òîãî, îáíàðó-
æåíî èíãèáèðîâàíèå ïðîëèôåðàöèè ìåðèñòåìàòè-
÷åñêèõ êëåòîê, èõ îòìèðàíèå, à òàêæå ñâåëëèíã 
ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê êîðíåâîãî àïåêñà è çîíû 
äåëåíèÿ. Ïðè÷èíîé ïîäîáíûõ èçìåíåíèé ÿâëÿëîñü 
âëèÿíèå íèêåëÿ íà ìèêðîôèëàìåíòû [63]. Â êëåòêàõ 
ìåðèñòåìû ãëàâíûõ êîðíåé A. cepa ïîñëå îáðàáîòêè 
100 ìêM NiSO4 íàáëþäàëîñü èíãèáèðîâàíèå ïðî-
ëèôåðàöèè êëåòîê âñëåäñòâèå äåïîëèìåðèçàöèè âå-
ðåòåí äåëåíèÿ, ñòàáèëèçàöèè êîðòèêàëüíûõ ìèêðî-
òðóáî÷åê, à òàêæå íàðóøàëñÿ ðîñò ãëàâíûõ è áîêî-
âûõ êîðíåé [37]. 

Ïðè èññëåäîâàíèè âëèÿíèÿ Ni íà ìèêðîòðóáî÷-
êè êëåòîê êîðíåé ÷åòûðåõäíåâíûõ ïðîðîñòêîâ A. tha-
liana (GFP-MAP4) (ðèñ. 2) óñòàíîâëåíî, ÷òî îáðà-
áîòêà 5 è 10 ìêÌ NiSO4 ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ 
îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â ýïèäåðìàëüíûõ êëåò-
êàõ çîíû äåëåíèÿ (ðèñ. 2, á, â) è ÷àñòè÷íîé èõ äå-
ïîëèìåðèçàöèè, è ýòè ýôôåêòû çíà÷èòåëüíî óñè-
ëèâàþòñÿ ïðè ïîâûøåíèè êîíöåíòðàöèè íèêåëÿ äî 
20 ìêÌ (ðèñ. 2, ã).

Â êëåòêàõ ìåðèñòåìû îáðàáîòêà 5 ìêÌ íå ïðèâî-
äèëà ê âèäèìûì èçìåíåíèÿì â îðãàíèçàöèè ìèêðî-
òðóáî÷åê (ðèñ. 2, å), òîãäà êàê Ni2+ â êîíöåíòðàöèè 
10 è 20 ìêÌ âûçûâàë íàðóøåíèå íàòèâíîé îðãàíè-
çàöèè ìèêðîòðóáî÷åê (ðèñ. 2, æ, ç), ÷òî, êàê ìû ïî-
ëàãàåì, ÿâèëîñü îäíîé èç ïðè÷èí äîçî- è âðåìÿ-
çàâèñèìîãî èíãèáèðîâàíèÿ ðîñòà ãëàâíûõ êîðíåé [63]. 
Â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ, íà÷èíàÿ ñ 5 ìêÌ îáðàáîòêè 
ïåðåõîäíîé çîíû (ðèñ. 2, ê) è çîíû ýëîíãàöèè (ðèñ. 2,
î), íàáëþäàëàñü ðàíäîìèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê, êî-
òîðàÿ óñèëèâàëàñü ïðè óâåëè÷åíèè êîíöåíòðàöèè 
äî 10 (ðèñ. 2, ë, ï) è 20 ìêÌ (ðèñ. 2, ì, ð), ïðè 
ýòîì ðàçðóøåíèå ìèêðîòðóáî÷åê íå âûÿâëåíî. Îðè-
åíòàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ êîðòåêñà çîíû 
ðàñòÿæåíèÿ ïîñëå îáðàáîòêè âñåìè èññëåäóåìûìè 

êîíöåíòðàöèÿìè áûëà â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ, ïî-
äîáíî êîíòðîëþ, ïîïåðå÷íîé è êîñîé, â òî âðåìÿ 
êàê â òðèõîáëàñòàõ, àòðèõîáëàñòàõ è êîðíåâûõ âî-
ëîñêàõ ìèêðîòðóáî÷êè áûëè â íåçíà÷èòåëüíîé ìåðå 
ðåîðèåíòèðîâàíû. 

Âëèÿíèå Ni íà êîìïîíåíòû öèòîñêåëåòà ïðîÿâ-
ëÿëîñü òàêæå â íàðóøåíèè àöåòèëèðîâàíèÿ �-òóáó-
ëèíà, êîòîðîå ÿâëÿåòñÿ ìàðêåðîì ñòàáèëüíîñòè 
ìèêðîòðóáî÷åê [64]. Ñòàáèëèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê 
îáóñëîâëåíà ñïîñîáíîñòüþ Ni2+ çàìåùàòü â ìîëåêóëå 
ÃÒÔ êîôàêòîðíûé èîí Mg2+ èç-çà áëèçêèõ çíà÷å-
íèé èõ ðàäèóñîâ (0.69 è 0.66 Å ñîîòâåòñòâåííî) è 
íåâîçìîæíîñòè ãèäðîëèçà êîìïëåêñà Ni – òóáóëèí – 
ÃÒÔ, à òàêæå âîçìîæíûì âçàèìîäåéñòâèåì Ni2+ ñ 
áåëêàìè, àññîöèèðîâàííûìè ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè [65]. 

Âàíàäèé. Ïðè êóëüòèâèðîâàíèè Allium cepa L. â
ïðèñóòñòâèè V2O5 âàíàäèé (V) íàêàïëèâàåòñÿ â
êîðíåâîé ñèñòåìå, â îñîáåííîñòè â êëåòêàõ ìåðèñ-
òåìû, ÷òî ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ ÷èñëà íîðìàëü-
íûõ ìèòîçîâ, íåïîäâèæíîñòè õðîìîñîì, õðîìîñîì-
íûì ìîñòàì è ê-ìèòîçàì [66]. Âîçìîæíî, ïðè÷èíîé 
ýòèõ ýôôåêòîâ òàêæå ÿâëÿþòñÿ íàðóøåíèÿ ñî ñòî-
ðîíû öèòîñêåëåòíûõ ñòðóêòóð. Î äåñòðóêòèâíîì âëè-
ÿíèè âàíàäèÿ íà ïðîëèôåðàöèþ ýóêàðèîòè÷åñêèõ 
êëåòîê ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü òîò ôàêò, ÷òî åãî 
ñîëè èñïîëüçóþòñÿ â êà÷åñòâå ïðîòèâîîïóõîëåâûõ 
ïðåïàðàòîâ [67]. Îïèñàíû èíãèáèðîâàíèå ñáîðêè 
ìèêðîòðóáî÷åê è àêòèâíàÿ äåïîëèìåðèçàöèÿ òóáó-
ëèíà in vitro ïîä âëèÿíèåì 0,001–0,01 ìêÌ V2O5 
[68]. Âàíàäèé âçàèìîäåéñòâóåò êàê ñ G-àêòèíîì, 
îêèñëÿÿ îñòàòêè öèñòåèíà, òàê è F-àêòèíîì, ñâÿ-
çûâàÿñü in vitro ñ ÀÒÔ-ñàéòàìè [69]. Áîëåå äåòàëüíî 
âëèÿíèå âàíàäèÿ íà öèòîñêåëåò ðàñòèòåëüíîé êëåò-
êè äî ñèõ ïîð íå èçó÷åíî.

Õðîì. Õðîì (Cr), íåñîìíåííî âûïîëíÿÿ ðÿä âàæ-
íûõ ôóíêöèé â êëåòêàõ ýóêàðèîò, âìåñòå ñ ýòèì
ïðîÿâëÿåò â êëåòêàõ ðàñòåíèé öèòî- è ôèòîòîêñè-
÷åñêîå äåéñòâèå [70]. Óñòàíîâëåíî, ÷òî K2Cr2O7 â
êîíöåíòðàöèÿõ îò 10 ìêM äî 1 ìÌ âûçûâàåò âûðà-
æåííîå äîçîçàâèñèìîå èíãèáèðîâàíèå ïðîðàñòàíèÿ 
ñåìÿí A. cepa, ñîïðîâîæäàåìîå ðàíäîìèçàöèåé è 
äåïîëèìåðèçàöèåé êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê â 
ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ èõ êîðíåé, íàõîäÿùèõñÿ
íà ñòàäèè ïðîôàçû [70]. Îòìå÷åíî òàêæå íàðóøå-
íèå îðãàíèçàöèè êèíåòîõîðîâ è ïîëÿðíûõ ìèêðî-
òðóáî÷åê â êëåòêàõ, îáðàçîâàíèå äâóõ- è ìóëüòè-
ÿäåðíûõ êëåòîê ñ ôðàãìåíòèðîâàííûìè ÿäðàìè, íà-
ðóøåíèå îðãàíèçàöèè âåðåòåí äåëåíèÿ è ôðàãìî-
ïëàñòîâ [70]. Êðîìå òîãî, â êóëüòóðå êëåòîê Eug-
lena gracilis ïîñëå îáðàáîòêè 1,5–9 ã/ìë K2Cr2Î7 
íàáëþäàåòñÿ èíãèáèðîâàíèå èõ ïðîëèôåðàöèè, ñíè-
æåíèå ïîäâèæíîñòè, ïîÿâëåíèå ãèãàíòñêèõ ìóëüòè-
ÿäåðíûõ êëåòîê (~5–10 % ïîïóëÿöèè), ÷òî ìîæíî 
îáúÿñíèòü ïðÿìûì èëè îïîñðåäîâàííûì âîçäåé-
ñòâèåì õðîìà íà êîìïîíåíòû öèòîñêåëåòà [71]. Â 
êëåòêàõ êîðíÿ Amaranthus viridis K2Cr2O7 â äèàïàçîíå 
êîíöåíòðàöèé 10–6–10–3 M âûçûâàåò êîëõèöèíî-
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ïîäîáíûå ýôôåêòû, â ÷àñòíîñòè, ïîÿâëåíèå àíàôàç-
íûõ ìîñòîâ è çàìåäëåíèå ïðîëèôåðàöèè êëåòîê [72].

Âëèÿíèå õðîìà íà ñòðóêòóðó ìèêðîôèëàìåíòîâ 
â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå åùå íå èçó÷àëîñü. Ïîäîáíûå 
èçìåíåíèÿ, âûçâàííûå Cr3+, îáúÿñíÿþòñÿ ïî àíàëî-
ãèè ñ äðóãèìè èîíàìè òÿæåëûõ ìåòàëëîâ. Èçâåñòíî,
÷òî Cr3+ ñïîñîáåí ïðèñîåäèíÿòüñÿ in vitro ê ñâîáîä-
íûì ñóëüôãèäðèëüíûì ãðóïïàì ìîëåêóë òóáóëèíà, 
íåîáõîäèìûõ äëÿ ñáîðêè ìèêðîòðóáî÷åê. Îäíàêî 
íà îñíîâàíèè òîãî, ÷òî êîëè÷åñòâî ñâîáîäíûõ SH-
ãðóïï íå óìåíüøàåòñÿ çíà÷èòåëüíî, ìîæíî ïðåäïî-
ëîæèòü ñóùåñòâîâàíèå àëüòåðíàòèâíûõ ñàéòîâ ñâÿ-
çûâàíèÿ Cr3+ è òóáóëèíà [56]. Öèòîòîêñè÷íîñòü
õðîìà ïðîÿâëÿåòñÿ â ðåîðèåíòàöèè, äåïîëèìåðèçà-
öèè èëè ñòàáèëèçàöèè êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî-
÷åê â êëåòêàõ Vicia faba, Pisum sativum, Vigna sinen-
sis, Vigna angularis è Medicago sativa. Ïðè ýòîì íèç-
êèé óðîâåíü àöåòèëèðîâàíèÿ �-òóáóëèíà ñîïðîâîæ-
äàëñÿ äåïîëèìåðèçàöèåé ìèêðîòðóáî÷åê, à âûñîêèé 
óðîâåíü – ñòàáèëèçàöèåé ìèêðîòðóáî÷åê. Ñòàáèëè-
çèðîâàííûå ìèêðîòðóáî÷êè, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, òå-
ðÿëè ñâîè äèíàìè÷åñêèå ñâîéñòâà [73].

Êîáàëüò. Êîáàëüò (Co) òàêæå ÿâëÿåòñÿ íåîáõî-
äèìûì ýëåìåíòîì äëÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ýóêàðèî-
òè÷åñêèõ êëåòîê. Îäíèì èç áèîõèìè÷åñêèõ ìåõà-
íèçìîâ èíãèáèðîâàíèÿ ïîëèìåðèçàöèè ìèêðîòðó-
áî÷åê in vitro èîíàìè Ñî ñ ïåðåìåííîé âàëåíòíîñòüþ 
ÿâëÿåòñÿ õàðàêòåðíàÿ äëÿ òÿæåëûõ ìåòàëëîâ ñïî-
ñîáíîñòü ñâÿçûâàòü ñâîáîäíûå SH-ãðóïïû, êîëè-
÷åñòâî êîòîðûõ ïðè äåéñòâèè CoCl2  â äèàïàçîíå 
êîíöåíòðàöèé 10–3–10–6 Ì ñîêðàùàåòñÿ íà 60–73 %
[56]. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ðàñïðîñòðàíåííûì ýôôåê-
òîì Ñî in vitro ÿâëÿåòñÿ äåïîëèìåðèçàöèÿ ìèêðî-
òðóáî÷åê, ïðè îïðåäåëåííîì ñîîòíîøåíèè Ñî/òó-
áóëèí (íàïðèìåð, 0,5 ìM CoCl2/0,2 ìM) ýòîò ýëå-
ìåíò äåéñòâóåò vice versa, ñòèìóëèðóÿ ôîðìèðîâà-
íèå ïðîòîôèëàìåíòîâ [56]. Èçâåñòíî òàêæå, ÷òî
íåêîòîðûå äâóõâàëåíòíûå êàòèîíû ìåòàëëîâ, â òîì
÷èñëå è Ñî2+, ìîãóò ïðèñîåäèíÿòüñÿ ê ÃÒÔ âìåñòî
Mg2+, ñòèìóëèðóÿ ñáîðêó òóáóëèíà è îáðàçîâàíèå 
ïðîòîôèëàìåíòîâ, íåîòëè÷èìûõ îò ñôîðìèðîâàí-
íûõ â ïðèñóòñòâèè Mg2+ [74]. Ôèçèêî-õèìè÷åñêèå 
ñâîéñòâà Ñî ïîçâîëÿþò èñïîëüçîâàòü åãî â íàíî-
òåõíîëîãèè, â ÷àñòíîñòè, äëÿ âûðàâíèâàíèÿ ìèêðî-
òðóáî÷åê in vitro ïîñðåäñòâîì ïðèñîåäèíåíèÿ íàíî-
÷àñòèö ôåððèòà êîáàëüòà (CoFe2O4), îáëàäàþùèõ 
ñðîäñòâîì ê êèíåçèíó [75]. 

Ðåàêöèè öèòîñêåëåòà íà ìåòàëëû, íå îáëàäàþùèå 
âûðàæåííûìè òîêñè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè. Öèíê. Öèíê
(Zn) â êëåòêàõ ðàñòåíèé ðåãóëèðóåò áàëàíñ ôèòî-
ãîðìîíîâ, â ÷àñòíîñòè àóêñèíîâ, à òàêæå àêòèâíîñòü 
òðèïòîôàí-ñèíòåòàçû [44]. Ïîìèìî ýòîãî, Zn2+ âõî-
äèò â ñîñòàâ áîëåå ÷åì 300 áåëêîâ è ÿâëÿåòñÿ êî-
ôàêòîðîì ðÿäà êëþ÷åâûõ ôåðìåíòîâ, íàïðèìåð, êàð-
áîàíãèäðàçû, ãåêñîêèíàçû, ýíîëàçû, àëüäîëàçû è
ïð., à â êëåòêàõ æèâîòíûõ – ìîëî÷íîêèñëîé è ãëóòà-
ìèíîâîé äåãèäðîãåíàç, ùåëî÷íîé ôîñôàòàçû, óãëåðî-

äèñòîé àíãèäðàçû, êàðáîêñèïåïòèäàçû, äèñìóòàçû, 
ÄÍÊ è ÐÍÊ-ïîëèìåðàç [76]. Â ñîñòàâå íåãèñòîíîâûõ 
áåëêîâ èç 20 àìèíîêèñëîòíûõ îñòàòêîâ, îáðàçóþùèõ 
ïåòëþ, Zn2+ ôîðìèðóåò «öèíêîâûå ïàëüöû», êîòîðûå 
ïðèäàþò áåëêàì ôîðìó, êîìïëåìåíòàðíóþ ïîâåðõ-
íîñòè ìîëåêóëû ÄÍÊ. Öèíê-ïàëüöåâàÿ íóêëåàçà îò-
íîñèòñÿ ê êëàññó èíæåíåðíûõ ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùèõ 
áåëêîâ, êîòîðûå îáëåã÷àþò öåëåâîå ðåäàêòèðîâàíèå ãå-
íîìà ïóòåì ñîçäàíèÿ äâóíèòåâûõ ðàçðûâîâ ÄÍÊ [77].

Ôèòîòîêñè÷åñêèå ýôôåêòû Zn2+ èçâåñòíû äîâîëü-
íî øèðîêî. Íàïðèìåð, ïðè îáðàáîòêå ZnCl2 (5–25 ìM) 
â êëåòêàõ Oryza sativa ïðîèñõîäèò çàìåäëåíèå ðîñòà 
ãëàâíûõ êîðíåé è ÷àñòè÷íûé íåêðîç åãî êëåòîê [78]. 
Â ìèòîòè÷åñêèõ êëåòêàõ ìåðèñòåìû Allium cepa L. 
ïðè äîáàâëåíèè äèòèîêàðáîíàòà öèíêà â êîíöåí-
òðàöèè 1–10 ìêã/ìë, èñïîëüçóåìîãî äëÿ ïðîðàùè-
âàíèÿ ñåìÿí ýòîãî ðàñòåíèÿ, íàáëþäàþòñÿ ê-ìèòî-
çû, ôîðìèðîâàíèå õðîìîñîìíûõ ìîñòîâ, íàðóøåíèÿ 
ïðîõîæäåíèÿ àíàôàçû, äåïîëèìåðèçàöèÿ âåðåòåíà 
äåëåíèÿ è ôðàãìîïëàñòà [79]. 

Óñòàíîâëåíî, ÷òî Zn (500 ìêM) â êëåòêàõ æè-
âîòíûõ ñòèìóëèðóåò ñáîðêó ìèêðîòðóáî÷åê è ñïî-
ñîáñòâóåò ôîðìèðîâàíèþ äâóìåðíûõ êðèñòàëëè÷åñ-
êèõ «òóáóëèíîâûõ ëèñòîâ» íà ñòàäèè îáðàçîâàíèÿ 
ïðîòîôèëàìåíòîâ [80]. Ïîñêîëüêó êîíöåíòðàöèÿ Zn
äëÿ ïðîõîæäåíèÿ óêàçàííûõ ïðîöåññîâ íåâûñîêà, 
ìîæíî ïðåäïîëîæèòü ôèçèîëîãè÷åñêóþ íåîáõîäè-
ìîñòü ýòîãî ýëåìåíòà äëÿ èõ îáðàçîâàíèÿ [80]. Äåé-
ñòâèòåëüíî, Zn2+ â ñîñòàâå 65ZnCl2 íàðàâíå ñ Mg2+

è Mn2+ ñòèìóëèðóåò ïîëèìåðèçàöèþ äèìåðîâ òóáó-
ëèíà â ïðîòîôèëàìåíòû â ïðèñóòñòâèè ÃÒÔ; âñåãî
îïèñàíî îêîëî 60 ïîòåíöèàëüíûõ ñàéòîâ äëÿ ñâÿçû-
âàíèÿ òóáóëèíà ñ Zn2+ [81, 82]. Â êîíå÷íîì ñ÷åòå
äîáàâëåíèå Zn2+ âûçûâàåò ñòàáèëèçàöèþ ìèêðîòðó-
áî÷åê â ðåçóëüòàòå îáðàçîâàíèÿ ñâÿçóþùèõ ìîñ-
òîâ ìåæäó ñóáúåäèíèöàìè äèìåðîâ òóáóëèíà [83].
Â íàøèõ æå èññëåäîâàíèÿõ îáðàáîòêà 5 ìêÌ ZnSO4
íå âûçâàëà ñóùåñòâåííûõ èçìåíåíèé â îðãàíèçà-
öèè ìèêðîòðóáî÷åê ýïèäåðìàëüíûõ (ðèñ. 3, á, ñì.
âêëåéêó) è ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê çîíû äåëå-
íèÿ. Ïðè îáðàáîòêå 10 è 20 ìêÌ Zn íàáëþäàëàñü 
ðåîðèåíòàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê ýïèäåðìàëüíûõ êëå-
òîê (ðèñ. 3, â, ã), â òî âðåìÿ êàê îíè îñòàâàëèñü 
èíòàêòíûìè â ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ. 

Áîëåå ïîäâåðæåííûìè âëèÿíèþ Zn îêàçàëèñü 
êëåòêè ïåðåõîäíîé çîíû è çîíû ýëîíãàöèè. Â òî 
âðåìÿ êàê îáðàáîòêà 5 ìêÌ ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê 
ïåðåõîäíîé çîíû íå âûçûâàëà âèäèìûõ èçìåíåíèé 
(ðèñ. 3, å), ïðè êîíöåíòðàöèè 10 è 20 ìêÌ íàáëþäà-
ëàñü íåóïîðÿäî÷åííîñòü îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê 
(ðèñ. 3, æ, ç), à òàêæå èõ íåçíà÷èòåëüíîå ðàçðóøå-
íèå. Â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ è êëåòêàõ êîðòåêñà 
çîíû ðàñòÿæåíèÿ îáðàáîòêà 5 ìêÌ ïðèâîäèëà ê 
èçìåíåíèþ îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê ñ ïîïåðå÷-
íîé íà ÷àñòè÷íî êîñóþ (ðèñ. 3, ê), ïðè ýòîì ïîä 
âëèÿíèåì 10–20 ìêÌ â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ ôîð-
ìèðîâàëàñü ïðåèìóùåñòâåííî íåóïîðÿäî÷åííàÿ ñåòü
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Ó÷àñòèå öèòîñêåëåòà ðàñòåíèé â ðåàëèçàöèè êëåòî÷íûõ ìåõàíèçìîâ òîêñè÷íîñòè ìåòàëëîâ

ìèêðîòðóáî÷åê ñ èõ ÷àñòè÷íîé äåïîëèìåðèçàöèåé 
(ðèñ. 3, ë, ì), â òî âðåìÿ êàê â êëåòàõ êîðòåêñà 
îðèåíòàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê íå èçìåíÿëàñü è áûëà 
ñõîäíà ñ êîíòðîëåì. Îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê 
â òðèõîáëàñòàõ, àòðèõîáëàñòàõ è êîðíåâûõ âîëîñêàõ 
ïîñëå 5 è 10 ìêÌ îáðàáîòêè òàêæå îñòàâàëàñü íå-
èçìåííîé (ðèñ. 3, î, ï), òîëüêî ïîñëå äåéñòâèÿ 20 ìêÌ
íàáëþäàëîñü íåçíà÷èòåëüíîå íàðóøåíèå íàòèâíîé 
îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê (ðèñ. 3, ð). 

Ìåäü. Ìåäü (Cu) â êëåòêàõ ðàñòåíèé âõîäèò â 
ñîñòàâ êîìïîíåíòîâ ýëåêòðîí-òðàíñïîðòíîé öåïè 
ìèòîõîíäðèé è õëîðîïëàñòîâ, ìíîãèõ ôåðìåíòîâ, 
â ÷àñòíîñòè, õëîðîïëàñòíîé, ìèòîõîíäðèàëüíîé è 
ïåðîêñèñîìàëüíîé ïîëèôåíîëîêñèäàç, òèðîçèíàçû, 
àñêîðáàòîêñèäàçû è ïð. [44, 84]. Cu òàêæå ïðèíè-
ìàåò ó÷àñòèå â îêèñëåíèè ïîëèôåíîëîâ â ïðîöåññå 
ñèíòåçà ôèòîãëîáèíà è ðåãóëÿöèè àêòèâíîñòè ôåð-
ìåíòîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ áèîëîãè÷åñêóþ ôèêñàöèþ
àçîòà [44]. Â ñâîþ î÷åðåäü â êëåòêàõ æèâîòíûõ Cu
îáíàðóæèâàåòñÿ â ñîñòàâå îêñèäàçû, êàòàëàçû, ïåð-
îêñèäàçû, ëàêòàçû, òèðîçèíàçû è ðÿäà äðóãèõ ôåð-
ìåíòîâ, âëèÿåò íà îáðàçîâàíèå ìåëàíèíà, ïåðåíîñèò 
êèñëîðîä â ðåàêöèÿõ ñøèâàíèÿ êîëëàãåíà, à òàêæå
èãðàåò îïðåäåëåííóþ ðîëü â ìåòàáîëèçìå ôåíîëüíûõ 
ñîåäèíåíèé [44]. Â òî æå âðåìÿ ïðè ïðåâûøåíèè 
ôèçèîëîãè÷åñêèõ êîíöåíòðàöèé CuSO4 (0,6–1,6 ìêM)
â êëåòêàõ ðàñòåíèé ïðîÿâëÿåò ñåáÿ êàê èíãèáèòîð 
ïðîëèôåðàöèè êëåòîê êîðíåé Vigna unguiculata [55] 
è Allium sativum [85]. Êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè 
ïîñëå îáðàáîòêè ìåäè íåóïîðÿäî÷åííî îðèåíòèðó-
þòñÿ è/èëè æå ñòàáèëèçèðóþòñÿ; ïðîèñõîäèò ôðàã-
ìåíòàöèÿ âåðåòåíà äåëåíèÿ, à ñ óâåëè÷åíèåì âðåìåíè 
îáðàáîòêè – ïîëíàÿ äåïîëèìåðèçàöèÿ ìèêðîòðóáî-
÷åê [85]. Â êëåòêàõ ãëàâíûõ êîðíåé Brassica napus, 
îáðàáîòàííûõ 25 è 50 ìêM CuSO4 in vitro, íàáëþ-
äàåòñÿ óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà ïîëèìåðèçîâàííîãî
àêòèíà (F-àêòèíà) ñ îäíîâðåìåííûì óâåëè÷åíèåì 
êîëè÷åñòâà ñâîáîäíîãî ãëîáóëÿðíîãî àêòèíà (G-àê-
òèíà), îäíàêî â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ íå ïðîèñõîäèò äå-
ïîëèìåðèçàöèÿ ìèêðîôèëàìåíòîâ, ÷òî óêàçûâàåò íà 
âîçìîæíóþ ñáîðêó àêòèíà de novo [86]. Íåäàâíî íà-
ìè ïðîäåìîíñòðèðîâàíî âëèÿíèå 5–20 ìêÌ CuSO4 
íà àêòèíîâûå ôèëàìåíòû ðàçíûõ òèïîâ êëåòîê êîð-
íåé A. thaliana in vivo. Íàèáîëåå ÷óâñòâèòåëüíûìè 
çîíàìè ê äåéñòâèþ Cu îêàçàëèñü ìåðèñòåìàòè÷åñ-
êèå, ýïèäåðìàëüíûå êëåòêè çîíû äåëåíèÿ è ïåðå-
õîäíîé çîíû, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò èõ ÷àñòè÷íîå 
îòìèðàíèå è ñâåëëèíã ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê çîíû 
ýëîíãàöèè, à òàêæå óâåëè÷åíèå äëèíû è êîëè÷åñòâà 
êîðíåâûõ âîëîñêîâ. Àêòèíîâûå ôèëàìåíòû òàêæå 
÷óâñòâèòåëüíû ê Cu. Ê ïðèìåðó, ñàìîå ñèëüíîå âëè-
ÿíèå Cu íà ìèêðîôèëàìåíòû íàáëþäàëîñü â ýïèäåð-
ìàëüíûõ êëåòêàõ ðàçíûõ çîí (äàëåå ïî âîçðàñòàíèþ 
ñèëû âîçäåéñòâèÿ): çîíà ðîñòà < çîíà ðàñòÿæåíèÿ < 
ïåðåõîäíàÿ çîíà < çîíà äèôôåðåíöèàöèè [87].

Êðîìå òîãî, óñòàíîâëåíî, ÷òî ìåäü íàèáîëåå 
ñèëüíî èç âñåõ èññëåäóåìûõ íàìè ìåòàëëîâ ðàçðó-

øàëà ìèêðîòðóáî÷êè êëåòîê êîðíåé A. thaliana. Òàê,
óæå íà÷èíàÿ ñ îáðàáîòêè 5 ìêÌ, ïðîèñõîäèëà èí-
òåíñèâíàÿ äåïîëèìåðèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê âî âñåõ 
èññëåäóåìûõ òèïàõ êëåòîê, êîòîðàÿ óñèëèâàëàñü ïðè 
óâåëè÷åíèè êîíöåíòðàöèè äî 10 è 20 ìêÌ (ðèñ. 4, 
á, â, ã, å, æ, ç, ê, ë, ì, î, ï, ð, ñì. âêëåéêó). 

Ðàíåå ïîêàçàíî, ÷òî Cu âûçûâàåò àêòèâíóþ äå-
ïîëèìåðèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê in vitro è èíãèáèðî-
âàíèå ñáîðêè òóáóëèíà, î÷èùåííîãî îò áåëêîâ, êî-
òîðûå àññîöèèðîâàíû ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè [87]. Âåðî-
ÿòíûì îáúÿñíåíèåì ýòîãî ÿâëÿåòñÿ âîçìîæíîñòü Cu
ïðèñîåäèíÿòüñÿ ê äâóì èç âîñüìè ñâîáîäíûõ SH-ãðóïï 
è ôîðìèðîâàòü óñòîé÷èâûå êîìïëåêñû ñ òóáóëèíîì, 
â âîçíèêíîâåíèå êîòîðûõ ìîãóò âîâëåêàòüñÿ àòîìû 
S, àìèíû èëè êàðáîêñèëüíûå ãðóïïû [5, 56]. 

Â çàêëþ÷åíèå ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî îäíèì èç ìå-
õàíèçìîâ òîêñè÷åñêîãî äåéñòâèÿ òÿæåëûõ ìåòàëëîâ
íà ðàñòèòåëüíûå îðãàíèçìû ÿâëÿåòñÿ èíãèáèðîâà-
íèå ðîñòà è ðàçâèòèÿ èõ êëåòîê âñëåäñòâèå íàðó-
øåíèÿ öèòîñêåëåòà. Ìèêðîòðóáî÷êè, êàê è ìèêðî-
ôèëàìåíòû, ìîãóò ÿâëÿòüñÿ ìèøåíÿìè èõ äåéñò-
âèÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ îðãàíèçàöèè è
äèíàìèêè öèòîñêåëåòíûõ ñòðóêòóð â êëåòêàõ. Óñ-
òàíîâëåíî, ÷òî ìèêðîòðóáî÷êè íàèáîëåå ÷óâñòâè-
òåëüíû ê äåéñòâèþ êàäìèÿ, ðòóòè, õðîìà è ìåäè, 
òîãäà êàê àêòèíîâûå ôèëàìåíòû ïðîÿâëÿþò ñõîä-
íóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ëèøü ê äåéñòâèþ êàäìèÿ, 
ìåäè, íèêåëÿ. Îäíèì èç âîçìîæíûõ ìåõàíèçìîâ 
äåéñòâèÿ ýòèõ ìåòàëëîâ ìîæåò áûòü ïðèñîåäèíåíèå 
èõ èîíîâ ê ñâîáîäíûì ñóëüôãèäðèëüíûì ãðóïïàì, 
êàê ýòî ïîêàçàíî äëÿ òóáóëèíà. Ê îïîñðåäîâàííûì 
ìåõàíèçìàì äåéñòâèÿ ñëåäóåò îòíåñòè ñâîéñòâî 
äâóõâàëåíòíûõ êàòèîíîâ òÿæåëûõ ìåòàëëîâ êîíêó-
ðèðîâàòü ñ Mg 2+, âëèÿÿ òàêèì îáðàçîì íà ÃÒÔ-
çàâèñèìóþ ñáîðêó ìèêðîòðóáî÷åê. Ïîìèìî ýòîãî, 
ñóùåñòâóåò ðÿä äðóãèõ ñïåöèôè÷íûõ ñàéòîâ ïðèñî-
åäèíåíèÿ òÿæåëûõ ìåòàëëîâ ê áåëêàì öèòîñêåëåòà. 
Äëÿ ïîëó÷åíèÿ áîëåå òî÷íûõ äàííûõ îòíîñèòåëüíî 
äåéñòâèÿ òÿæåëûõ ìåòàëëîâ íà ìèêðîòðóáî÷êè è
àêòèíîâûå ôèëàìåíòû ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê íåîáõî-
äèìî ïðîâîäèòü äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì áèîõèìè÷åñêèõ, ìîëåêóëÿðíî-áèî-
ëîãè÷åñêèõ è áèîèíôîðìàöèîííûõ ìåòîäîâ.
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This review summarizes published date and the results of 
the author’s own researches cantering the participation of 
plant cells cytoskeleton. It is considered cytotoxic impact 
of metals on the cytoskeleton’s components, including 
microtubules and actin filaments. Particular attention is 
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paid to the cellular and molecular mechanisms of influ-
ence of metals on cytoskeleton. We discussed the most 
probable binding sites of heavy metals and alternative 
mechanisms of their impact on the cytoskeleton
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².². Ãîðþíîâà, Þ.À. Êðàñèëåíêî, 
À.². ªìåöü, ß.Á. Áëþì

Â îãëÿä³ óçàãàëüíåíî ë³òåðàòóðí³ äàí³ ³ ðåçóëüòàòè 
âëàñíèõ äîñë³äæåíü àâòîð³â, êîòð³ ñòîñóþòüñÿ ó÷àñ-
ò³ öèòîñêåëåòó ðîñëèííèõ êë³òèí â ðåàë³çàö³¿ êë³-
òèííèõ ìåõàí³çì³â òîêñè÷íîñò³ ìåòàë³â Ðîçãëÿíóòî 
îñîáëèâîñò³ öèòîòîêñè÷íîãî âïëèâó ìåòàë³â íà ð³ç-
í³ ñêëàäîâ³ öèòîñêåëåòó, çîêðåìà, íà ì³êðîòðóáî÷êè 
òà àêòèíîâ³ ô³ëàìåíòè. Îñîáëèâó óâàãó ïðèä³ëåíî 
êë³òèííèì ³ ìîëåêóëÿðíèì ìåõàí³çìàì âïëèâó ìå-
òàë³â íà öèòîñêåëåò. Îáãîâîðþþòüñÿ íàéá³ëüø éìî-
â³ðí³ ñàéòè çâ`ÿçóâàííÿ ç âàæêèìè ìåòàëàìè, à òàêîæ 
àëüòåðíàòèâí³ ìåõàí³çìè ¿õíüîãî âïëèâó íà öèòî-
ñêåëåò.
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