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Тяжелые металлы являются естественными компонентами земной коры, которые 

накапливаются из геогенных и антропогенных источников, что приводит к загрязнению 

экосистем и значительным потерям продуктивности культурных и дикорастущих растений. 

Изучение того, как растения могут трансформировать сигналы о постоянно меняющейся среде 

в физиологические реакции, существенно для снижения вредных эффектов тяжелых металлов. 

Обзор касается функционирования существующих в растениях систем рецепции и сигналинга 

тяжелых металлов. Считается, что компонент сигнальной сети при стрессе, вызываемом 

тяжелыми металлами, может включать в себя рецепторы для восприятия сигнальных и 

небелковых мессенджеров, используемых для передачи сигнала. В ответ на воздействие 

тяжелого металла происходит усиленная генерация АФК, которая нарушает нормальное 

функционирование клетки и вызывает окислительные повреждения биомакромолекул. Ряд 

ферментов, включая митогенактивируемые протеинкиназы и фосфатазы, ретранслируют 

сигналы и вызывают экспрессию генов различных транскрипционных факторов. Недавние 

исследования расширили представления о роли гормонов растений в рецепции стресса 

тяжелых металлов. В последнее время рассматривается ряд новых участников процессов 

рецепции и трансдукции сигналов тяжелых металлов. 
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митогенактивируемые протеинкиназы, АФК, гормоны  

1 В последние два десятилетия глобаль-
ная индустриализация и урбанизация привели к 
образованию огромного количества токсиче-
ских отходов. Различные органические и неор-
ганические соединения могут представлять се-
рьезную опасность, поскольку могут наносить 
существенный вред экосистемам Земли (Мед-
ведев, Деревягин, 2017). Неорганические веще-
ства включают тяжелые металлы (ТМ) с плот-
ностью выше 5 г/см

3 
и переходные элементы с 

такой же плотностью, что позволило объеди-
нить их в группу ТМ (Luo et al., 2016). Извест-
но, что 17 ТМ могут поступать в живые орга-
низмы, среди которых Fe, Mo и Mn являются 
важнейшими микроэлементами, как и Zn, Cu, 
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Ni, Cr, V и W, относящиеся к группе переход-
ных элементов; однако при превышении опре-
деленного порога концентрации (дозы, которая 
вызывает интоксикацию в клетках) они стано-
вятся опасными для растений, аналогично дру-
гим металлам и полуметаллам (As, Hg, Ag, Sb, 
Cd, Pb, Al и U), которые, по существующим в 
настоящее время представлениям, не выполня-
ют никаких функций в живых организмах (Luo 
et al., 2016).  

Существуют различные источники ТМ в 
окружающей среде: природные, сельскохозяй-
ственные, промышленные, атмосферные, быто-
вые сточные воды и др.(Gill, 2014). Геогенные 
источники появления ТМ в окружающей среде, 
а именно, выщелачивание и выветривание гор-
ных пород, и такие антропогенные виды дея-
тельности, как интенсивная добыча металлов, 
плавка, сжигание ископаемых видов топлива, 
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использование пестицидов и сточных вод, за-
грязняют почву особенно большим количе-
ством ТМ (Медведев, Деревягин, 2017; Dubey 
et al., 2018). Эти металлы не только отрица-
тельно влияют на рост и развитие растений, но 
и, попадая в пищевую цепочку, вызывают хро-
нические и эпидемические заболевания, несу-
щие угрозу для здоровья людей (Mansour, 2014; 
Zeng et al., 2016; Нефьодова та інш., 2017; 
Charabi et al., 2018). Стресс ТМ (CТМ) вызыва-
ет различные молекулярные, физиологические 
и морфологические изменения в растениях 
(Emamverdian et al., 2015; Khan al., 2016a; Ra-
jewska al., 2016; Hassan et al., 2017; Lange et al., 
2017; Stolpe et al., 2017). Некоторые из ТМ дей-
ствуют как кофакторы каталитической актив-
ности ферментов и активно связываются с 
сульфгидрильными группами белков, что 
нарушает биохимическое функционирование 
клетки (Kumar et al., 2015a). 

Адаптивные реакции, которые включают 
в себя восприятие стрессовых стимулов и ме-
ханизмы передачи сигналов, определяют вы-
живаемость растений даже в крайне неблаго-
приятных условиях. В результате действия ТМ 
генерируются активные формы кислорода 
(АФК) и образуются продукты пероксидного 
окисления липидов мембран, окисляются белки 
и нуклеиновые кислоты, а также повреждаются 
клеточные органеллы и субклеточные компо-
ненты (Andosch et al., 2015; Chmielowska-Bak et 
al., 2015; Hameed et al., 2016; Arena et al., 2017; 
Balasaraswathi et al., 2017; Kohli et al., 2017; 
Chmielowska-Bak et al., 2018; Georgiadou et al., 
2018).  

ТМ поглощаются растениями и накапли-
ваются в их съедобных частях, снижая урожаи 
и загрязняя их (Сhandra, Kumar, 2018), поэтому 
для обеспечения продовольственной безопас-
ности необходимо свести к минимуму накопле-
ние ТМ, прежде всего в сельскохозяйственных 
культурах. На протяжении последних лет уче-
ными проводились разнообразные исследова-
ния, направленные на раскрытие молекулярных 
механизмов, которые лежат в основе поглоще-
ния, накопления и детоксикации ТМ в растени-
ях (Bashir et al., 2016; Pajević et al., 2016; 
Chandrasekhar, Ray, 2017; Galal et al., 2017; Has-
san et al., 2017; Fonia al., 2018; Jaskulak al., 
2018). 

Результаты исследований показывают, 
что в процессе эволюции в клетках растений 
выработались сложные механизмы, включаю-
щие рецепцию сигналов о стрессе, их транс-
дукцию и трансляцию и позволяющие им адап-

тироваться к неблагоприятным условиям окру-
жающей среды (Dóczi al., 2012; Miransari, 2012; 
Sharma al., 2012; Das, Roychoudhury, 2014; Fa-
riduddin al., 2014; Edel, Kudla, 2015; Gilroy al., 
2016; Wani al., 2016; Hassan al., 2017; 
Vishwakarma al., 2017; Czarnocka, Karpinski, 
2018; Demidchik al., 2018; Foyer, 2018; Kanojia, 
Dijkwel, 2018).  

Сигналинг у растений представляет со-
бой последовательность событий, которые 
обеспечивают превращение внешних и внут-
ренних сигналов в такие функциональные ре-
акции, как динамические изменения активности 
ферментов, ионного транспорта или экспрессии 
генов (Conde al., 2011; Rout, Panigrahi, 2015; 
Soni al., 2015; Sewelam et al., 2016). Это проис-
ходит на уровне клеточных компартментов, це-
лых клеток, тканей, органов или даже расти-
тельных сообществ. Растения развили сеть сиг-
нальных систем, включающих рецепторы плаз-
матических мембран и переносчики ионов, кас-
кады киназ и других ферментов, а также не-
сколько вторичных мессенджеров, таких как 
цитозольный кальций (Ca

2+
), активные формы 

кислорода/азота (АФК/АФА) и другие (Dóczi 
al., 2012; Smékalová al., 2014; Ye al., 2017; 
Demidchik et al., 2018; González-Fontes al., 2018; 
Liu et al., 2018). В целом, эти системы распо-
знают и декодируют экологические сигналы и 
координируют программы онтогенеза.  

Массовое проникновение ТМ в растения 
активирует различные сигнальные пути, такие 
как Ca

2+
-зависимые, АФК-зависимые, гормоно-

зависимые, и сигналинг с участием множества 
молекул, в том числе киназ и фосфатаз, кото-
рые опосредуют передачу сигнала, усиливают 
экспрессию чувствительных к стрессу генов и 
факторов транскрипции, синтез детоксициру-
ющих металлопептидов (Dubey et al., 2014; 
Kumar, Trivedi, 2016; Luo et al., 2016; Kohli et 
al., 2017). В этом обзоре проанализированы ос-
новные сигнальные пути/молекулы и их пере-
крестное взаимодействие при СТМ. Для харак-
теристики молекулярной основы устойчивости 
растений к СТМ, наряду с результатами иссле-
дований сигнальных сетей, здесь приведены 
также данные, полученные с использованием 
омических технологий, включая геномику, 
транскриптомику, протеомику и метаболомику. 

Кальций-зависимый сигнальный каскад  

Кальций (Ca) является важным элемен-
том для развития растений, поскольку он игра-
ет ведущую роль в структурных и сигнальных 
функциях (Dodd et al., 2010; Marschner, 2012). 
Согласно современным представлениям, Са, 
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благодаря своим уникальным свойствам, явля-
ется универсальным регулятором внутрикле-
точных процессов в связи с выполнением им 
функции «триггера» или «вторичного мессен-
джера», который участвует в регуляции многих 
клеточных реакций, запрограммированных ге-
нетически или возникающих в ответ на воздей-
ствие факторов внешней среды (Edel, Kudla, 
2015; Himschoot et al., 2015; Ranty et al., 2016; 
Wilkins et al., 2016; González-Fontes et al., 2018). 
Такие физико-химические свойства ионов 
кальция, как ионный радиус, сила связывания с 
водой, способность образовывать большое чис-
ло (от 6 до 12) координационных связей раз-
личной длины, определяют прочность и специ-
фичность связывания этого иона (Levine, 
Williams, 1982), что необходимо для выполне-
ния им роли «вторичного мессенджера». Ос-
новной принцип, позволяющий осуществлять 
Ca

2+
 контроль клеточных функций, основан на 

поддержании чрезвычайно низких концентра-
ций свободного цитоплазматического кальция 
(которые отличаются у разных видов и в раз-
личных типах клеток, варьируя в диапазоне   
10

-9
-10

-6 
М), несмотря на то, что уровень Ca

2+ 
в 

экстрацеллюлярном пространстве достигает  
10

-4
-10

-3 
М (Dodd et al., 2010; Steinhorst, Kudla, 

2014). Локальное повышение концентрации 
свободного кальция за счет его притока из 
внешней среды или освобождения из внутри-
клеточных «Са

2+
-депо» (Са

2+
-секвестирующих 

органелл) является, как правило, сигналом, за-
пускающим или включающим цепь реакций в 
ответ на различные физические и химические 
воздействия, среди последних особое внимание 
уделяется влиянию ТМ (Kumar, Trivedi, 2016; 
Wilkins et al., 2016). Таким образом, важным 
фактором, обусловливающим протекание таких 
процессов, является обеспечение возможности 
быстрого и эффективного повышения концен-
траций свободного цитоплазматического Ca

2+
 в 

определенных участках клетки в нужный мо-
мент времени и такого же эффективного сни-
жения его уровня до нормального (так называ-
емые «Са

2+
-волны»), что достигается сложным 

взаимодействием мембранных и цитоплазмати-
ческих компонентов системы Са

2+
-гомеостаза, 

локализованыx в различных компартментах 
клетки и обладающих разной степенью специ-
фичности и сродства к этому иону (Bickerton, 
Pittman, 2015; Mohanta et al., 2017).  

Для превращения внешнего сигнала, опо-
средованного химическим мессенджером тре-
буются биологические сенсоры, которые вос-
принимают временное увеличение концентра-
ции Ca

2+
. У всех видов растений эволюционно 

развились и сохраняются Ca
2+

-чувствительные 
механизмы. В растениях существует множество 
разнообразных наборов Ca

2+
-рецепторов, таких 

как кальмодулины (calmodulins, CaMs), каль-
модулино-подобные белки (calmodulin-like 
proteins, CMLs), кальцинейрин-B-подобные 
белки (calcineurin B-like proteins, CBLs) и Ca

2+
-

зависимые протеинкиназы (Ca
2+

-dependent pro-
tein kinases, CDPKs), которые воспринимают, 
декодируют Ca

2+
сигналы и передают информа-

цию об изменениях концентрации Ca
2+

 в цито-
золе для осуществления клеточной реакции 
(Dodd et al., 2010; Conde et al., 2011; Perochon et 
al., 2011; Steinhorst, Kudla, 2014; Sewelam et al., 
2016). У большинства Ca

2+
-сенсоров для связы-

вания Ca
2+

 существует структурный домен, по-
лучивший название «EF-руки», который со-
держит два α-спиральных домена с петлей 
между ними, однако известны несколько бел-
ков, которые связывают Ca

2+
, но не содержат 

EF-доменов, а именно, фосфолипаза D, аннек-
сины, кальретикулин и кальнексин (Hashimoto, 
Kudla, 2011). Хотя исследования показали ре-
гуляторную роль Ca

2+
 и Ca

2+
-связывающих бел-

ков при различных стрессах, действие меха-
низмов, с помощью которых ионы Ca

2+
 регули-

руют различные клеточные реакции при стрес-
се, вызываемом ТМ, все еще остается недоста-
точно изученным.  

В результате влияния различных стиму-
лов изменяется концентрация цитоплазматиче-
ского Ca

2+
, при этом CDPKs функционируют 

как потенциальный сенсор и ретранслируют 
сигнальный каскад (Asano et al., 2012). CDPKs 
образуют мультигенное семейство сенсорных 
белков растений, связывающих ионы Ca

2+
 

непосредственно перед фосфорилированием 
субстратов, которые участвуют в реакциях, 
направленных на преодоление стресса (Schulz 
et al., 2013; Hamel et al., 2014). Была изучена 
роль Са

2+
-связывающих белков в защите расте-

ний от абиотических стрессов. Функциональ-
ные характеристики CBLs у таких видов расте-
ний, как Glycine max (Li et al., 2012) и Solanum 
lycopersicum (de la Torre et al., 2013), выявили 
их повышенную устойчивость к абиотическим 
стрессам.  

В генерации Ca
 2+

-сигналов и поддержа-
нии его клеточного гомеостаза решающую роль 
играют Са

2+
-транспортеры, среди которых вы-

деляют Ca
2+

-каналы, через которые происходит 
пассивный транспорт, Ca

2+
-АТФазы, осуществ-

ляющие активный противоградиентный транс-
порт, и класс Ca

2+
/H

+
-антипортеров (CAX), 

обеспечивающих сопряженный транспорт. 
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Низкоаффинные CAX были подробно исследо-
ваны у растений Arabidopsis thaliana. Показано, 
что они выполняют различные функции в ваку-
олярной секвестрации Ca

2+
 и других катионов, 

обеспечивающих поддержание ионного гомео-
стаза (Manohar et al., 2011). Установлено, что 
экспериментирование с сенсорами Ca

2+
 позво-

ляет повышать устойчивость ко многим стрес-
сам (Goswami et al., 2015) . Так, наблюдались 
изменения чувствительности растений с мута-
циями по CAX к таким абиотическим стрессам, 
как засоление и холодовой стресс (Bickerton, 
Pittman, 2015). На основе данных о влиянии от-
дельных CAX-белков на обеспечение устойчи-
вости растений к СТМ путем секвестрации в 
вакуоль токсических ионов проводились экспе-
рименты по модификации растений для био-
очистки почв, загрязненных Mn

2+
, Cd

2+ 
и Zn

2+
. В 

растениях петунии мутация гена, кодирующего 
CAX, приводила к его избыточному накопле-
нию, что обеспечивало активный транспорт 
Cd

2+
 и большую устойчивость к росту при вы-

соких концентрациях Cd
2+

 (Wu et al., 2011). Бы-
ло также показано, что трансгенные растения 
накапливают более высокие уровни Cd, в то 
время как развитие таких растений не изменя-
лось до стадии цветения, позволяя предполо-
жить, что избыточная экспрессия CAX у му-
танта может оказаться полезным приемом при 
восстановлении почв, загрязненных ТМ 
(Pittman, Hirschi, 2016). 

В результате проведенных исследований 
были высказаны предположения о роли Ca

2+
 и 

Ca
2+

-зависимых сигнальных путей в реакции на 
стресс ТМ (СТМ). Так, в корнях водного расте-
ния Typha latifolia воздействие Cd увеличивало 
транскрипцию TPC1 (кальциевого канала тоно-
пласта), позволяя предположить, что при СТМ 
вакуоли могут выпускать Ca

2+
 в цитозоль 

(Rodriguez-Hernandez et al., 2015). Экспрессия 
CAX1 оказалась выше в корнях Cd-
устойчивого вида Arabidopsis halleri по сравне-
нию с чувствительным видом A. thaliana 
(Baliardini et al., 2015). Хотя Pb и менее изучен 
в связи с Ca-сигналингом, есть сведения, что 
экзогенный Ca может защитить корень от Pb 
вследствие его конкурентного поглощения 
(Rodriguez-Hernandez et al., 2015).  

Анализ транскрипционного профиля 
корней риса, подвергнутых долговременному и 
кратковременному Cr-стрессу, позволил пред-
положить участие CDPK в СТМ, поскольку ак-
тивность CDPK-подобного белка возрастала с 
увеличением концентрации Cr(VI), что указы-

вало на роль Ca
2+

-зависимого сигнального пути 
в реакции на ТМ (Huang et al., 2014). 

Исследования морской водоросли Ulva 
compressa свидетельствуют о том, что медь ин-
дуцирует высвобождение внутриклеточного 
Ca

2+
, который активирует Ca

2+ 
каналы и гене-

рирует образование H2O2 в органеллах 
(Gonzalez et al., 2012). Кроме того, в этой рабо-
те было показано, что перекрестное взаимодей-
ствие между различными внутриклеточными 
сигналами (Ca

2+
, NO и H2O2) регулирует ген-

ную экспрессию компонентов антиоксидантной 
системы (Gonzalez et al., 2012). 

Ионы Ca
2+ 

могут не только индуцировать 
образование АФК, но и способствовать их 
обезвреживанию путем активации антиокси-
дантных систем. Так, эндогенный Ca

2+
 усили-

вал активацию антиоксидантных ферментов 
при Cr-стрессе (Fang et al., 2014), что также 
наблюдалось под влиянием Cd-стресса в расте-
ниях Brassica juncea (Ahmad et al., 2015), Lens 
culinaris (Talukdar 2012) и Vicia faba (Siddiqui et 
al., 2012). Кроме того, примечательно, что де-
фицит Ca

2+
 усугублял токсическое действие Cd 

на растения риса, снижая активность антиокси-
дантных ферментов, что подтверждает важ-
ность ионов Ca

2+
 в функционировании системы 

антиокислительной защиты (Cho et al. 2012).  

Было показано, что применение экзоген-
ного Ca

2+
 смягчает СТМ вследствие его дей-

ствия на физиологические и биохимические 
процессы в растениях (Yadav et al., 2016). Так, у 
растения Setaria italic Cr-стресс активировал 
эндогенный синтез H2S и сигналинг Ca

2+ 
(Fang 

et al., 2014). Накоплено немало сведений об ак-
тивации экзогенным кальцием антиоксидант-
ных ферментов при СТМ и связи этого эффекта 
с изменениями концентрации Ca

2+
 в цитозоле 

(Huang et al., 2017). 

Ключевым моментом для будущих ис-
следований является взаимодействие между Cd 
и гормонами в связи с Ca-сигнализацией. Экзо-
генный Ca

2+
 снижал ингибирование кадмием 

роста корня Arabidopsis, противодействуя вли-
янию NO на гомеостаз ауксина, хотя и сам аук-
син может повышать концентрацию Ca

2+
 (Hu et 

al., 2013; Li et al., 2016; Yuan, Huang, 2016), как 
и в случае с корнями ячменя (Zelinova et al., 
2015). Как и Cd, избыток Cu также изменяет 
гомеостаз ауксина в корнях и может препят-
ствовать передаче сигналов NO (Lequeux et al., 
2010; Kolbert et al., 2012). Кроме того, Cd был 
описан как «металлогормон», поскольку он за-
пускает экспрессию генов, регулируемых брас-
синостероидами у Arabidopsis (Villiers et al., 
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2012). Брассиностероиды сами способны к вре-
менному повышению концентрации Ca

2+
 в кор-

нях Arabidopsis и возможной активации Ca
2+

-
каналов на плазматической мембране клеток 
корней пшеницы (Straltsova et al., 2015).  

Эти исследования указывают на важную 
роль Ca

2+
-зависимого сигнального каскада для 

поддержания клеточного гомеостаза и пере-
крестных взаимодействиях с различными сиг-
нальными системами в реакциях растений на 
СТМ.  

Каскад митоген-активируемых проте-

инкиназ  

Митоген-активированные протеинкиназы 
растений (MAPK) представляют собой сеть 
сигнальных каскадов, ответственных за транс-
дукцию внеклеточных стимулов и их декоди-
рование. Каскады митоген-активированной 
протеинкиназы (MAPK) являются функцио-
нальными модулями, широко распространен-
ными среди эукариотических организмов. В 
растениях эти модули участвуют во многих 
биологических процессах, от клеточной диф-
ференцировки и развития органов до стрессо-
вых реакций (Jalmi, Sinha, 2015; Jalmi et al., 
2018).  

Модули MAPK представляют собой 
трехуровневые сигнальные ансамбли, состоя-
щие из последовательно активируемых проте-
инкиназ, MAPKKK (киназы киназ МАРК), 
MAPKK (киназы МАРК) и МАРК. Эти три типа 
протеинкиназ образуют МАРК каскад. Актива-
ция каскада начинается с активации MAPKKK 
посредством трансмембранных рецепторов 
(Lee et al. 2016), рецептор-подобных киназ, 
других протеинкиназ (Kim et al. 2012) и гетеро-
тримерных G-белков (Su et al., 2015). «Выклю-
чатели» представлены специализированными 
MAPK-фосфатазами (Bartels et al., 2010). 
МАРKs активируются МАРКК путем фосфори-
лирования их консервативных доменов T–E–Y 
или T–D–Y на треониновых и тирозиновых 
аминокислотных остатках, а МАРККs активи-
руются МАРКККs (Islam et al., 2015).  

Модуль сигналинга, основанный на фос-
форилировании MAPK, развился в ходе эволю-
ции и до сих пор активно используется в расти-
тельном мире (Dóczi et al., 2012; Janitza et al., 
2012). Анализ генома у различных растений 
показал, что члены сигнального каскада MAPK 
кодируются мультигенными семействами. Ге-
ном арабидопсиса содержит, по меньшей мере, 
20 генов MAPK, 10 – MAPКК и 60-80 – 
MAPККК (Chen et al., 2012); близкие количе-
ства генов были выявлены и у риса (Rao et al., 

2010). Растения могут различать стрессы с по-
мощью рецепторов или сенсоров, присутству-
ющих на поверхности клеток, при участии сиг-
нальных путей МАРККК (Taj et al., 2010). Из 
перечисленных сигнальных модулей наиболее 
сложной является передача сигналов с помо-
щью MAPKs, которые участвуют во многих 
клеточных и физиологических процессах у рас-
тений, активируя и дезактивируя гены, и обес-
печивают устойчивость растений к биотиче-
ским и абиотическим стрессам, включая СТМ 
(Jan, Parray, 2017; Jalmi et al., 2018). 

Ключевое значение для понимания того, 
каким образом MAPKs передают внешние и 
внутренние сигналы, имеют характеристики их 
субклеточной локализации, их взаимодействия 
с механизмами восприятия сигнала и способов, 
которыми они выбирают субстраты. Локализа-
ция МАРК в основном ограничена цитоплазмой 
и ядром клетки (Bigeard, Hirt, 2018; Komis et al., 
2018). Демонстрируя исключительную слож-
ность, модуль MAPK трансформирует разнооб-
разные экологические сигналы, а далее активи-
рованные MAPKs индуцируют множество кле-
точных и физиологических реакций путем ак-
тивации факторов транскрипции и цитозольных 
белков (Samajova et al., 2013). Эти каскады 
фосфорилируют многочисленные транскрип-
ционные факторы, такие как DREB, bZIP, NAC 
и WRKY, и, таким образом, влияют на клеточ-
ные функции, связанные с дифференциацией, 
ростом, процессами развития и стрессовой ре-
акцией (Singh et al. 2016). Последствия функ-
ционирования сигнальных каскадов MAPK за-
висят от длительности их активации, которая 
может меняться при поддержке и ослаблении 
стресса фосфатазами (Sinha et al., 2011). 

Известно, что у арабидопсиса два важных 
каскада MAPK, MEKK1-MKK4/5-MPK3/6 и 
MEKK1-MKK2-MPK4/6, задействованы как 
при абиотических, так и биотических стрессах 
(Jalmi, Sinha, 2015). О роли белков MAPK-
каскада в реакциях растений на ТМ свидетель-
ствует то, что эти каскады были активными в 
передаче сигналов об СТМ у нескольких видов 
растений (Rao et al., 2011; Ye et al., 2013). Так, у 
Arabidopsis thaliana наиболее изученными 
MAPKs являются MPK3 и MPK6, которые ак-
тивируются различными стимулами, в частно-
сти, экспозицией растений в растворах As, Cd и 
Cu (Takahashi et al., 2011; Sethi et al., 2014). 
Аналогично, в листьях и корнях растений риса 
содержание транскриптов OsMSRMK2, 
OsMSRMK3 и OsWJUMK1 увеличивалось по-
сле обработки As (Rao et al., 2011).  
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Установлено, что уровни транскриптов 
MAPKs в проростках Arabidopsis thaliana воз-
растают со временем после воздействия Cu и 
Cd (Opdenakker et al., 2012). На растениях риса 
показана активация каскада MAPK после обра-
боток Cd и Cu с вовлечением в сигнальный 
путь OsMAPK3 и OsMPK6 (Xie et al., 2014). 
Важно отметить, что накопление Cd нарушало 
передачу сигналов MAPK у риса (Zhao et al., 
2013). В последнее время изучение генома риса 
также выявило участие каскада сигнализации 
MAPK при Cr-стрессе (Trinh et al., 2014).  

Несмотря на существование ряда работ, 
демонстрирующих активацию MAPK в ответ на 
действие таких ТМ, как Cd, Cu и As, исследо-
вания, посвященные действию других метал-
лов, таких как Pb, Zn, Fe, Al, остаются довольно 
редкими. Так, практически отсутствуют работы 
по расшифровке их полного сигнального кас-
када MAPK в ответ на СТМ. Показано лишь, 
что стресс, вызванный Pb у редиса, приводит к 
усилению регуляции четырех MAPK, таких как 
MAPKKK7, MAPK6, MAPK18 и MAPK20 
(Wang et al., 2013).  

Выяснилось, что ТМ активируют MAPK 
в результате генерации и накопления АФК у 
таких видов растений, как арабидопсис и рис 
(Smeets et al., 2013; Jalmi and Sinha, 2015). 
Окислительный стресс, стимулируемый приме-
нением H2O2, может активировать MPK1 и 
MPK2 (Zhou et al., 2014), MPK3 и MPK6 (Wang 
et al., 2010) у арабидопсиса, что указывает на 
контроль АФК за несколькими каскадами 
MAPK. Помимо того, что МАРК могут активи-
роваться токсичными уровнями ТМ при уча-
стии АФК, каскады MAPK обнаруживают спо-
собность регулировать генерацию АФК по типу 
обратной связи. Эти исследования позволяют 
предположить существование связей каскадов 
MAPK, которые могут регулироваться различ-
ными ТМ в зависимости от их активации моле-
кулами АФК (Kohli et al., 2017).  

OXI1 является универсальным компонен-
том нескольких путей передачи сигналов, 
включающих MAPKs, связывая окислительный 
стресс с мишенями. Роль OXI1 в сигнализации, 
вызванной ТМ, была выявлена при исследова-
нии экспрессии компонентов трансдукции сиг-
налов в корнях растений дикого типа и мутанта 
oxi1, обработанных Cd и Cu (Smeets et al., 
2013). Корни дикого типа, подвергшиеся воз-
действию Cd, демонстрировали повышение 
уровней транскрипта гена MPK4, в то время как 
обработка Cu влияла на большее количество 
компонентов сигналинга, включая гены ANP1, 

MEKK1 и MPK3. Эта индукция экспрессии ге-
нов в ответ на воздействие ТМ подавлялась му-
тацией oxi1. Кроме того, экспрессия генов фак-
тора транскрипции WRKY25 была отрегулиро-
вана после воздействия Cd (Smeets et al., 2013). 
Накопленные сведения предполагают, что ионы 
таких токсикантов, как мышьяк и хром, спо-
собны индуцировать АФК и АФА, тем самым 
изменяя сигналинг клеток с помощью оксида 
азота (NO) (Kohli et al., 2017). Было показано, 
что NO обладает способностью модулировать 
активность MAPK, а рекомбинантные АФА вы-
зывают активацию SIPK (Rao et al., 2011). 

Таким образом, функциональный анализ 
модулей MAPK каскада позволяет выявить в 
растениях механизмы сигналинга, действую-
щие при СТМ. Проведенные исследования до-
казывают участие MAPK в реакции растений на 
СТМ. Однако требуется более подробное изу-
чение полного каскада MAPK, задействованно-
го в СТМ, для разработки методических прие-
мов по преодолению таких стрессов у культур-
ных и дикорастущих растений, чувствительных 
к ТМ.  

 

Активные формы кислорода как по-

средники при передаче стрессовых сигналов  

Термин «активные формы кислорода» 
означает совокупность взаимопревращающихся 
реакционноспособных форм кислорода, боль-
шинство из которых имеет короткое время су-
ществования. Они образуются в результате не-
полного восстановления молекулярного кисло-
рода. Среди АФК выделяют свободноради-
кальные формы (супероксидный анион-радикал 
(О2

•–
), гидроксильный радикал (ОН

•
), пероксид-

ные радикалы (RO2
•
 и др.)) и нейтральные мо-

лекулы, включая пероксид водорода (Н2О2), 
синглетный кислород (

1
О2), озон (О3) и пр. 

(Farnese et al., 2016). Благодаря высокой реак-
ционной способности и возможности повре-
ждать клеточные структуры в условиях окисли-
тельно-восстановительного дисбаланса, гене-
рацию АФК в клетках первоначально считали 
уникальным повреждающим процессом 
(Demidchik, 2015). Однако в данный момент 
доказано, что эти молекулы являются важными 
компонентами сигнальных сетей, участвующи-
ми в различных процессах у растений, что ока-
залось возможным благодаря развитию эффек-
тивной антиоксидантной системы, которая в 
большинстве случаев способна обезвреживать 
токсичность АФК, позволяя этим молекулам 
действовать в качестве эффективных преобра-
зователей сигналов (del Río, 2015).  
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Усиление образования АФК в раститель-
ных клетках является одной из наименее спе-
цифических реакций живых организмов на дей-
ствие множества биотических и абиотических 
стрессоров. Явление устойчивого увеличения 
содержания АФК в тканях живых организмов 
называют окислительным стрессом (Lushchak, 
2015). Самые разнообразные неблагоприятные 
влияния, в т.ч. противоположные по характеру 
действия, вызывают различное по продолжи-
тельности увеличение содержания АФК в рас-
тительных клетках (Колупаев, Карпец, 2010). В 
естественной среде растения подвергаются воз-
действию различных стрессоров, которые вы-
зывают быстрые изменения в генерации и уда-
лении АФК, что в зависимости от типа стимула 
может происходить в различных клеточных 
компартментах, таких как апопласт, плазмати-
ческая мембрана, хлоропласты, митохондрии, 
пероксисомы и эндоплазматический ретикулум 
(Czarnocka, Karpinski, 2018). Хотя для клеток 
избыточное накопление АФК обычно является 
токсичным, в физиологических условиях они 
незаменимы для клеточного метаболизма, ре-
гулируя такие процессы, как пролиферация 
клеток, дифференцировка, реакции сигналинга 
и завершение клеточного цикла (программиро-
ванная клеточная смерть, ПКС) (Foyer, Noctor, 
2013; Mittler, 2017; Mhamdi, Van Breusegem, 
2018).  

Окислительно-восстановительный гомео-
стаз определяется балансом между генерацией 
и нейтрализацией форм АФК (Waszczak et al., 
2018). Как уже отмечалось, избыточные коли-
чества АФК также могут вызывать нарушение 
окислительно-восстановительного гомеостаза, 
окислительное повреждение важнейших биоло-
гических молекул (Karuppanapandian et al., 
2011; Kapoor et al., 2015), что может привести к 
гибели клеток и, как следствие, к снижению 
биомассы и продуктивности растений. АФК 
вызывают окислительные повреждения белков, 
что проявляется в окислении –SH групп, FeS-
центров ферментов, фрагментации пептидных 
цепей, повышении чувствительности белков к 
действию протеаз (Sharma et al., 2012; Kapoor et 
al., 2015). 

Разные АФК имеют различные периоды 
полувыведения и степени реактивности по от-
ношению к таким молекулярным компонентам 
клеток, как липиды, белки и нуклеиновые кис-
лоты (Mittler, 2017). Таким образом, они могут 
выполнять разные функции во внутри- и вне-
клеточной передаче сигналов. Несмотря на их 
возможный разрушительный эффект, АФК сле-

дует рассматривать в основном в качестве сиг-
нальных молекул, которые регулируют защит-
ные реакции. За последние годы было доказано, 
что АФК вместе с Ca

2+
-волнами, гормонами и 

МАРК сигналами являются основными игро-
ками в клеточном сигналинге при СТМ (Kohli 
et al., 2017; Kanojia, Dijkwel, 2018).  

Как известно, ТМ в качестве первичной 
реакции вызывают генерацию АФК (Sytar et al. 
2013; Rizwan et al. 2016), на что указывает из-
быточное накопление малонового диальдегида, 
являющегося продуктом пероксидного окисле-
ния липидов (Mourato et al., 2015; Wu et al., 
2016; Cheng et al., 2017). Усиленное производ-
ство АФК в ответ на воздействие ТМ называют 
«окислительным всплеском», который высту-
пает в качестве «сигнала тревоги» и запускает 
экспрессию генов факторов транскрипции и 
многих других генов, связанных с защитой рас-
тений (Sharma et al., 2012). В качестве рецепто-
ров АФК-сигналов выcтупают гистидин-
киназы, редокс-чувствительные факторы тран-
скрипции, АФК-чувствительные фосфатазы и 
редокс-регулируемые ионные каналы (Steffens, 
2014).  

Проведенные исследования показывают, 
что разные генотипы риса отличаются по ин-
тенсивности генерации АФК, что приводит к 
их различной реакции As-стресс (Rai et al., 
2015). Также у многих видов растений наблю-
далась дифференциальная модуляция антиок-
сидантной системы в результате As-стресса 
(Kanwar, Poonam, 2015). Токсичность алюми-
ния также нарушает клеточный окислительно-
восстановительный гомеостаз и приводит к 
окислительному стрессу, дисфункции мито-
хондрий и возникновению ПКС у растений (Li, 
Xing, 2010). С другой сторноны, показано что 
воздействие ртути индуцирует накопление 
Ca

2+
, снижает продукцию АФК и активирует 

MAPK, что способствует защите растений от 
Hg-стресса (Chen et al., 2014). Мышьяк суще-
ственно влияет на рост и развитие растений, и в 
различных исследованиях сообщалось, что его 
воздействие индуцирует окислительный стресс 
у растений (Dubey et al., 2014; Islam et al., 2015). 
Cr и Cd считаются редокс-активными ТМ и вы-
зывают окислительный стресс у растений 
(Dubey et al., 2010; Zeng et al., 2012). Обнару-
жено, что окислительный стресс, вызванный 
Cr(VI) вследствие накопления АФК, является 
серьезной проблемой для роста рассады риса 
(Zeng et al., 2012). Анализ экспрессии генома 
показал, что обработка Cr(VI) приводит к мо-
дуляции нескольких сигнальных каскадов и 
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возрастанию уровня АФК (Dubey et al., 2010, 
2014; Huang et al., 2014; Trinh et al., 2014). Об-
работка корней ячменя Cd, Pb, Hg или Cu в 
низких концентрациях приводила к линейному 
росту содержания АФК, однако при высоких 
уровнях ТМ наблюдался двухфазный характер 
изменений продукции АФК, что авторы объяс-
няли развитием адаптационных метаболиче-
ских процессов под действием АФК при уме-
ренном СТМ, тогда как при сильном СТМ вто-
ричный пик генерации АФК они приписывали 
деструктивным процессам, связанным с кле-
точной смертью (Tamás et al., 2017). 

Вместе с тем, растения обладают хорошо 
развитой системой защиты от окислительного 
стресса. В качестве линии защиты в растениях 
действуют различные механизмы снижения ин-
гибирующего эффекта оксидантов (Колупаев, 
Карпец, 2010). В ответ на повышение генера-
ции АФК начинает работать антиоксидантный 
механизм, который состоит из ферментативной 
и неферментативной систем. Первичный меха-
низм включает повышение активности антиок-
сидантных ферментов, которые поддерживают 
гомеостаз АФК путем химического взаимопре-
вращения их отдельных форм. Антиоксидант-
ная ферментная система включает супероксид-
дисмутазу (СОД), аскорбатпероксидазу (АП), 
глутатионредуктазу (ГР) , каталазу (КАТ) и пе-
роксидазу (ПО).  

При выращивании растений Eclipta alba 
на грунте, обработанном разными концентра-
циями меди, отмечалось, что активности СОД, 
а также ГР и АП (в меньшей мере), зависели от 
концентрации ТМ. Активность КАТ суще-
ственно снижалась с увеличением содержания 
Cu в грунте, значительное повышение ПО ак-
тивности обнаружено в обработанных растени-
ях по сравнению с контролем (Chandrasekhar, 
Ray, 2017). Показано, что медь индуцирует 
H2O2-зависимую активность ПО, обеспечивая 
жесткость клеточной стенки в результате сши-
вок между ее полимерами (Sirhindi et al., 2015). 
Повышенная активность различных молеку-
лярных форм антиоксидантных ферментов 
также наблюдалась в проростках риса и хлоп-
чатника, подверженных влиянию As, Cr и Cu 
(Thounaojam et al., 2012; Ali et al., 2016; Kabir, 
2016).  

В состав антиоксидантной нефермента-
тивной системы входят такие соединения, как 
аскорбат, глутатион, пролин и α-токоферол 
(Jozefczak et al., 2012). Двумя важнейшими не-
ферментативнми антиоксидантами являются 
водорастворимые метаболиты, аскорбат и глу-

татион. Aскорбат может напрямую удалять су-
пероксидный анион-радикал (О2

•–
), гидрок-

сильный радикал (ОН
•
), пероксид водорода 

(H2O2) и участвовать в восстановлении других 
антиоксидантов, таких как α-токоферол (Das, 
Roychoudhury, 2014). Кроме того, он играет 
важную роль в глутатион-аскорбатном цикле. 
На первой стадии этого цикла аскорбатперок-
сидаза превращает H2O2 в H2O с использовани-
ем аскорбата в качестве восстановителя. Впо-
следствии превращение аскорбата в его реду-
цированную форму сопровождается окислени-
ем глутатиона, который снова восстанавливает-
ся с участием глутатионредуктазы (Cuypers et 
al., 2012). Кроме участия в глутатион-
аскорбатном цикле, глутатион может также 
непосредственно обезвреживать АФК и являет-
ся субстратом глутатион-S-трансферазы, ката-
лизирующей конъюгацию глутатиона с элек-
трофильными соединениями.  

Глутаредоксины растений подразделяют-
ся на несколько классов. Они задействованы в 
широком спектре функций, в том числе в де-
токсикации продуктов окисления ДНК и по-
вреждения липидов (Noctor et al., 2012). Кроме 
того, глутатион, будучи небелковым тиолом, 
играет определенную роль в связывании метал-
лов посредством его сульфгидрильной группы, 
а также он является предшественником металл-
хелатирующих фитохелатинов (ФХ) (Noctor et 
al., 2012). В ходе вторичного механизма деток-
сикации ТМ хелатируются пептидами и секве-
стрируются в вакуоли (Kumar et al., 2015a). По-
казано, что в растениях арабидопсиса форми-
рование комплексов с ФХ снижает отток арсе-
нитов и их перемещение из корней в стебли 
(Liu et al., 2010). Помимо ФХ, металлотионины 
(МТ) также способны связывать такие металлы, 
как Cu, Cd и Zn, через тиольные группы их ци-
стеиновых остатков. Кроме того, показано, что 
МТ напрямую участвуют в обезвреживании 
АФК (Hassinen et al., 2011).  

Глутатион осуществляет многочисленные 
функции в растениях (Noctor et al. 2012) и при-
нимает участие в удалении АФК при СТМ 
(Anjum et al. 2014). Детоксикация ТМ посред-
ством метаболизма тиола и механизма хелати-
рования была подробно изучена и описана у 
целого ряда растений, таких как арабидопсис 
(Shukla et al., 2013), Brassica juncea (Khan et al., 
2016а; Per et al., 2016), Brassica oleracea 
(Barrameda-Medina et al., 2014), Iris lactea (Yuan 
et al., 2015), Lycium chinense (Guan et al., 2015), 
Oryza sativa (Kabir, 2016), Solanum melongena 
(Wu et al., 2015) и Triticum aestivum (Khan et al. 
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2015). Также была определена роль глутатиона 
и ассимиляционного метаболизма серы в обес-
печении устойчивости к СТМ (Kumar et al., 
2015b; Khan et al., 2016b). Таким образом, глу-
татион является перспективным кандидатом на 
значимую роль при детоксикации АФК, возни-
кающих в результате действия ТM.  

В отличие от водорастворимых аспартата 
и глутатиона, α-токоферол и каротиноиды яв-
ляются важными липидорастворимыми антиок-
сидантными метаболитами. Они участвуют в 
защите мембран от перекисного окисления ли-
пидов и предотвращении повреждений фото-
синтетического аппарата (Das, Roychoudhury, 
2014). 

АФК-индуцированный сигнальный кас-
кад модулирует экспрессию нескольких генов, 
которые играют важную роль в сигналинге аук-
сина (Zhao et al., 2012). Изучение сверхэкспрес-
сии генов, участвующих в механизме детокси-
кации растений, помогает разрабатывать под-
ходы к достижению их устойчивости к СТМ 
(Venkataramaiah et al., 2011; Kumar et al., 2013; 
Tiwari et al., 2014). Например, сверхэкспрессия 
генов, кодирующих антиоксидантные фермен-
ты (дегидроаскорбатредуктазу, глутатион-S-
трансферазу и глутатионредуктазу) обеспечи-
вает устойчивость к вызванному ТМ окисли-
тельному стрессу (Le Martret et al., 2011). Экс-
прессия генов глутатион-S-трансферазы риса в 
арабидопсисе (OsGSTL2) обеспечивает устой-
чивость к СТМ и к другим абиотическим стрес-
сам (Kumar et al., 2013). Экспрессия трансгенов 
OsMATE1 и OsMATE2 влияла на развитие рас-
тений и защищала от СТМ и патогенов 
Arabidopsis (Tiwari et al., 2014).  

Итак, увеличение антиоксидантного по-
тенциала растения играет важную роль в по-
вышении устойчивости растений к СТМ; вос-
приятие и передачу стрессовых сигналов клет-
ки модулируют генерацией и накоплением 
АФК, которые дополнительно запускают сиг-
нальные каскады и нацеливают набор чувстви-
тельных к стрессу генов или факторов тран-
скрипции на защиту от различных стрессов. 

Гормональная регуляция  

В настоящее время известны, по меньшей 
мере, девять регуляторных веществ, относимых 
к гормонам растений, а именно, ауксины, брас-
синостероиды, цитокинины, гиббереллины, 
этилен, жасмоновая кислота, стриголактоны, 
абсцизовая и салициловая кислоты (Tran, Pal, 
2014). Генетические и физиологические иссле-
дования выявили функциональные механизмы 
этих гормонов роста и развития растений, од-

нако недавние исследования показали, что каж-
дый из гормонов может играть двойственную 
роль, принимая участие в реакциях, вызванных 
как эндогенными, так и экзогенными фактора-
ми (Takatsuka, Umeda, 2014; Druege et al., 2016; 
Verma et al., 2016; Bücker-Neto et al., 2017).  

Ауксин (индолил-3-уксусная кислота – 
ИУК) представляет собой производное трипто-
фана и регулирует многие процессы роста и 
развития растений (Takatsuka, Umeda, 2014; 
Paque, Weijers, 2016; Ma et al., 2018). Ауксин 
играет важную роль в качестве гормона роста 
растений и в их реакциях на экологические 
стрессы. Он непосредственно реагирует на 
СТМ посредством модуляции гомеостаза 
(Bücker-Neto et al., 2017).  

Как правило, СТМ приводит к снижению 
эндогенных уровней ауксинов. Например, мы-
шьяк изменял уровни трех ауксинов в Brassica 
juncea (Srivastava et al., 2013). В другом случае 
кратковременная обработка кадмием нарушала 
гомеостаз ИУК в кончиках корней ячменя 
(Zelinová et al., 2015). Интересно отметить, что 
Cd индуцировал накопление NO, который по-
давлял транспорт ауксина, что, в конечном сче-
те, снижало его уровни в кончиках корней ара-
бидопсиса и уменьшало размер корневой мери-
стемы (Yuan, Huang, 2016). Сообщалось, что 
торможение растяжения первичного корня Cu 
также связано с изменением перераспределения 
ауксина с помощью его транспортера PIN1 
(Yuan, Huang, 2016). Установлено, что Al инги-
бировал рост корней, подавляя транспорт вези-
кул с PIN2 от плазматической мембраны к эн-
досомам, что в дальнейшем приводило к нару-
шению синтеза ИУК в апикальных почках и к 
дисбалансу транспортировки и распределения 
ИУК в корнях Medicago sativa (Wang et al., 
2016).  

Несмотря на пагубное влияние ТМ на ме-
таболизм ауксина, сообщалось, что его экзо-
генное применение может сохранить эндоген-
ные уровни ауксинов. Так, экзогенные обра-
ботки ИУК улучшали рост растений Brassica 
juncea, подвергнутых воздействию As 
(Srivastava et al., 2013). Точно так же воздей-
ствие разных уровней L-TRP (предшественника 
ауксина) на корни проростков риса, высажен-
ных на загрязненную Cd почву, улучшило рост 
растений по сравнению с необработанными 
проростками (Farooq et al., 2015). В последнее 
время взаимодействие между ТМ и ауксином 
начали использовать в качестве защитного ме-
ханизма против токсичности в культурах рас-
тений или как полезный инструмент в про-
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граммах фитоочистки для детоксикации за-
грязненных районов. Применение в водной 
среде шести концентраций двух природных 
ауксинов и синтетического ауксина (1-НУК) 
оценивалось на видах растений водно-
болотных угодий и неводных районов; показа-
но, что экзогенный ауксин увеличил эффектив-
ность фитоочистки сточных вод (Tandon et al., 
2015). Также при совместном использовании Se 
и ауксин оказались более эффективными в 
снижении As-стресса по сравнению с их инди-
видуальными обработками (Pandey, Gupta, 
2015). Установлено, что обработка смесью Pb

2+
 

и НУК вызывала снижение нарушений в орга-
низации мембран, и, как следствие, уменьшала 
токсичность ТМ (Hac-Wydro et al., 2016). Обна-
ружено, что ауксин снижал токсичность Cd

2+
 у 

Arabidopsis, вызывая увеличение уровня геми-
целлюлозы 1 и фиксацию ТМ в корне, что 
уменьшало транспорт Cd

2+
 из корней в побеги 

(Zhu et al., 2013).  

В последнее время появились сообщения, 
что в ответ на СТМ растения регулируют 
накопление ауксина посредством экспрессии 
генов, связанных с ауксином (Wang et al., 2015). 
Выявлено, что Cd нарушает поддержание го-
меостаза ауксина в проростках арабидопсиса 
путем увеличения активности ИУК-оксидазы и 
изменения экспрессии нескольких генов, участ-
вующих в биосинтезе и катаболизме ауксина 
(Hu et al., 2013). Кроме того, показано, что при 
действии Cd регуляция гена биосинтеза аукси-
на NITRILASE (NIT) приводила к увеличению 
уровня ИУК в корнях Arabidopsis, способствуя 
росту боковых корней и тем самым защищая 
корни от ТМ (Vitti et al., 2013). Была выявлена 
позитивная роль транспорта ауксина с помо-
щью AUX1-транспортеров в устойчивости рас-
тений к As-стрессу через опосредованный АФК 
сигналинг (Krishnamurthy, Rathinasabapathi, 
2013). Имеются данные о взаимодействии аук-
сина и этилена в формировании устойчивости 
растений к Fe вследствие изменения распреде-
ления ауксина с помощью его транспортеров 
типа AUX1 и PIN2 (Sun et al., 2010).  

Абсцизовая кислота (AБК) представляет 
собой изопреноидный фитогормон, который 
регулирует различные физиологические про-
цессы и обеспечивает адаптацию ко многим 
стрессам (Sah et al., 2016). На участие этого фи-
тогормона в индукции защитных механизмов 
против токсичности ТМ указывает возрастание 
концентрации AБК в тканях растений после 
воздействия ТМ. Так, этот феномен обнаружен 
в растениях риса после Cd-обработки (Kim et 

al., 2014), в проростках огурцов после замачи-
вания их семян в растворах Cu

2+ 
или Zn

2+ 
(Wang 

Y. et al., 2014). Изучение влияния экзогенной 
АБК на клетки каллуса Populus euphratica по-
казало, что гормон подавляет индуцируемый 
Cd стресс, повышая активность антиоксидант-
ных ферментов, которые обезвреживают избы-
ток H2O2 внутри клеток (Han et al., 2016). Ана-
лиз транскриптома растений риса, обработан-
ных As, выявил мощную экспрессию генов 
биосинтеза AБК (OsNCED2 и OsNCED3), а 
также усиленную регуляцию четырех сигналь-
ных генов AБК (Huang et al., 2012). Использо-
вание массива целого генома для проведения 
транскрипномного анализа корней риса, под-
вергнутых воздействию ванадия, показало, что 
этот металл вызывает экспрессию генов, свя-
занных с сигналингом и биосинтезом AБК (Lin 
et al. 2013). Изучение транскрипционной регу-
ляции передачи сигнала AБК во время прорас-
тания семян огурца при воздействии Cu

2+ 
и Zn

2+ 

выявило девять генов PYL, три – PP2C и два – 
SnRK2, предположительно участвующих в 
трансляции сигнала АБК (Wang Y. et al. 2014).  

Брассиностероиды (БС) относятся к ка-
тегории полигидроксилированных стероидных 
фитогормонов, присутствующих во всех частях 
растений; они модулируют широкий спектр 
физиологических реакций в норме, включая 
клеточные и метаболические процессы, а также 
стрессовые реакции (Fariduddin et al., 2014). 
Они достаточно эффективно смягчают или да-
же полностью снимают СТМ. Так, изучались 
обработки растений БС при воздействиях Cd

2+
 

на растения Solanum lycopersicum (Hasan et al., 
2011; Hayat, 2012), Phaseolus vulgaris (Rady 
2011) и Raphanus sativus (Kapoor et al., 2014), 
Ni

2+
 – на Raphanus sativus (Sharma et al., 2011), 

Vigna radiate (Yusuf et al. 2012) и Brassica 
juncea (Kanwar et al. 2013), Zn

2+
 – на Raphanus 

sativus (Ramakrishna, Rao, 2013) и Solanum 
melongena (Wu Х.Х. et al., 2016), а также Hg – 
на Raphanus sativus (Kapoor et al., 2014). Прак-
тически во всех этих работах отмечалось резкое 
возрастание после обработки БС активности 
ферментативных и неферментативных компо-
нентов антиоксидантной системы растений при 
СТМ. Кроме того, БС могут модулировать ак-
тивность ферментов и других белков в мем-
бране, либо влияя на конформацию белка, либо 
на активность белка вследствие прямого взаи-
модействия белков и стероидов (Rajewska et al., 
2016). 

Этилен (ЭТ), газообразный алкен, накап-
ливается в растениях путем усиленного его 
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биосинтеза. При Cr-стрессе экспрессия семей-
ства генов аминоциклопропан-1-карбоновой 
кислоты (ACS) у риса указывает на роль ЭT в 
СТМ, тогда как многократное повышение 
уровня генов AP2/ERF свидетельствует о том, 
что ЭТ опосредует процессы роста у растений в 
условиях СТМ (Steffens, 2014; Trinh et al., 
2014).  

В исследовании экспрессии генома у 
Medicago truncatula, показано, что ЭT играет 
важную роль в передаче сигналов при Hg-
стрессе. При разных концентраций Hg была 
выявлена экспрессия различных генов, связан-
ных с метаболизмом гормонов (особенно ЭT) и 
сигналингом (Montero-Palmero et al., 2014). Ос-
новные сигнальные компоненты и пути, кото-
рые включают белки EIN2, EIN3 и жасмоновую 
кислоту (ЖАК), а также семейство генов тран-
скрипционного фактора AP2/ERF, активируют-
ся ЭT и ЖAК (Kazan, 2015). В работе Singh и 
Shah (2014) показано, что воздействие ЖАК 
усиливает накопление антиоксидантов, что 
приводит к устойчивости риса к стрессу. Срав-
нительный транскриптомный анализ, прове-
денный на проростках риса, подвергшихся воз-
действию As-стресса, показал важную роль пе-
редачи сигналов ЖАК и липидного обмена и их 
регуляции микроРНК (Yu et al., 2012).  

Таким образом, фитогормоны участвуют 
в перекрестных взаимодействиях между сиг-
нальными сетями и регулируют реакцию рас-
тений на стрессы (Miransari, 2012). Установле-
но, что реакция растений на СТМ проявляется в 
модуляции уровней фитогормонов. Проведен-
ные исследования указывают на сложную регу-
ляцию эндогенных гормонов в ответ на СТМ. 
Обнаружено, что могут одновременно действо-
вать несколько перекрестных путей сигналинга 
в реакции на ТМ (Bücker-Neto et al., 2017). Од-
нако необходимы дальнейшие исследования, 
чтобы понять, с помощью каких механизмов 
гены, участвующих в передаче сигналов гор-
монов, могут воспринимать СТМ.  

Другие механизмы рецепции  

Рецептороподобные киназы (receptor-like 
kinases – RLKs) представляют собой се-
рин/треониновые протеинкиназы. Они обнару-
жены как в клетках растений, так и животных. 
RLK, известны как консервативные сигнальные 
компоненты. Большинство RLK входят в состав 
плазматической мембраны; однако некоторые 
из них встречаются в клеточной стенке (Lim et 
al., 2015) или в цитоплазме (Zhang et al., 2014). 
К настоящему времени установлено, что геном 
Arabidopsis thaliana кодирует 610 RLKs, кото-

рые являются доминирующим классом рецеп-
торов. Обнаружено, что эти рецепторы задей-
ствованы в восприятии абиотических и биоти-
ческих факторов и сигналов фитогормонов (Ye 
et al., 2017). Типичный белок RLK состоит из 
внеклеточного (лиганд-связывающего), транс-
мембранного и цитозольного (каталитического) 
доменов; внеклеточный домен таких киназ бо-
гат лейцином (Greeff et al., 2012).  

Предполагается, что первичным событи-
ем, вызываемым стрессорами, является измене-
ние состояния внеклеточного домена RLK. Об-
ращенная в цитозоль фосфорилированная часть 
RLKs может взаимодействовать с другими бел-
ками, в частности, с МАР-киназами. Имеются 
сведения о возможности активации RLKs ак-
тивными формами кислорода, генерация кото-
рых усиливается при действии различных 
стрессоров. Некоторые RLKs выступают в роли 
специфических рецепторов фитогормонов, в 
т.ч. стрессовых. К такому типу киназ, в частно-
сти, относится мембраносвязанный рецептор 
БС BRI1. БС распознаются белковым комплек-
сом, который включает RLK, кодирующую 
BRI1. BRI1 может принимать пептидные сиг-
налы, тем самым обеспечивая защиту растений 
от СТМ (Wang W. et al., 2014). Показано, что 
уровень экспрессии гена RLK (LRK10L-2) в 
корнях риса, обработанных Cr(VI), был значи-
тельно выше по сравнению с обработанными 
Cd, Cu и As, а также 8-кратно превышал кон-
трольные значения (Trinh et al., 2014), при об-
работках Al и Cu проростков риса экспрессия 
гена OsWAK11 возрастала в три и шесть раз (Hu 
et al. 2014). Это позволяет рассматривать экс-
прессию генов RLKs в качестве надежного био-
сенсора СТМ. 

Чувствительным биоиндикатором, реаги-
рующим на превышение безопасной концен-
трации металлов, является карбоангидраза (КА) 
– фермент, катализирующий обратимую гидра-
тацию СО2 с образованием H

+ 
и HCO3

–
(Lionetto 

et al., 2012). Этот фермент присутствует во всех 
живых организмах и имеет фундаментальное 
значение для протекания многих физиологиче-
ских процессов (DiMario et al., 2017). Металлы 
играют ключевую роль в биоактивности этого 
металлофермента, могут быть кофакторами КА, 
а также ингибиторами ее активности и модуля-
торами экспрессии соответствующих генов. 
Обнаружено, что активность КА в проростках 
огурца существенно ингибировалась Cu (Fa-
riduddin et al., 2013), тогда как КА фасоли по-
давляли Ni и Pb (Khalil et al., 2017). Результаты 
наших исследований (Водка и др., 2013; 
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Поліщук та ін., 2018) показали, что КА стромы 
являются наиболее чувствительными к ТМ, под 
действием которых диссоциируют олигомер-
ные формы фермента и снижается их актив-
ность, что открывает перспективу использова-
ния стромальной КА в качестве биомаркера 
ТМ.  

Заключение  

Экологические стрессы влияют на разли-
чные физиологические процессы и вызывают 
изменения роста и развития растений. Для бо-
рьбы со стрессом у растений сформировались 
сложные системы сигнальных каскадов, кото-
рые воспринимают и передают сигналы, акти-
вируют экспрессию генов и обеспечивают 
устойчивость к стрессовым стимулам, включая 
СТМ. Разнообразные взаимодействия сигналь-
ных систем обеспечивают уникальность пути 
формирования каждого процесса, несмотря на 
использование для передачи информации в 
клетке небольшого числа универсальных пос-
редников. Очевидно, что исследование механи-
змов, обеспечивающих совместный контроль 
передачи информация о сигнальных каскадах, 
функционирующих в условиях СТМ, будет ос-
новным направлением работ в этой области в 
ближайшие годы. 
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Heavy metals are natural components of the earth's crust that accumulate from geogenic and 

anthropogenic sources and remain for a long time in ecosystems, which leads to contamination of 

soil and water resources of the Earth and to significant losses of yields of cultivated and wild plants. 

Understanding the molecular and physiological responses of plants to the stress of heavy metals is 

critical to achieving their high productivity. A comprehensive study of how plants can transform 

signals about an ever-changing environment into physiological responses is essential to reduce the 

harmful effects caused by heavy metals. This review concerns aspects of the functioning these 

signaling systems and the perception of excess levels of heavy metals in plants. It is assumed that 

the signal network component under stress caused by heavy metals can include receptors for the 

perception of signaling and non-protein messengers such as calcium ions and hydrogen peroxide 

used for signal transmission. A number of enzymes, including mitogen-activated protein kinases and 

phosphatases, retranslate signals and cause gene overexpression of various transcription factors. In 

response to the effects of heavy metal, there is increased production of ROS, which disrupt s the 

normal functioning of a plant cell and causes oxidative damage in biological molecules. Recent 

research has extended our understanding of how plant hormones can regulate responses to various 

environmental signals, the role of phytohormones (abscisic acid, auxin, brassinosteroids and 

ethylene) in the perception of heavy metal stress. Recently, a number of new participants in the 

processes of heavy metals perception and transduction has been considered. 
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 signals, mitogen-activated protein kinases, 
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Важкі метали є природними компонентами земної кори, які накопичуються з геогенних і ан-

тропогенних джерел, що призводить до забруднення екосистем і до значних втрат продукти-

вності культурних і дикорослих рослин. Вивчення того, як рослини можуть трансформувати 

сигнали про постійні зміни у середовищі в фізіологічні реакції, важливе для зниження шкід-

ливих ефектів важких металів. Огляд стосується функціонування систем рецепції та сиг-

налінгу важких металів, що існують в рослинах. Вважається, що компонент сигнальної мере-

жі при стресі, спричинюваному важкими металами, може включати в себе рецептори для 

сприйняття сигнальних і небілкових месенджерів, які використовуються для передачі сигна-

лу. Ряд ферментів, включаючи мітогенактивовані протеїнкінази і фосфатази, ретранслюють 

сигнали і викликають експресію генів різних транскрипційних факторів. У відповідь на вплив 

важкого металу відбувається посилена генерація АФК, що порушує нормальне функціону-

вання клітини і викликає окиснювальне пошкодження біомакромолекул. Недавні досліджен-

ня розширили уявлення про роль гормонів рослин в рецепції стресу важких металів. Остан-

нім часом розглядається ряд нових учасників процесів рецепції і трансдукції стгналів важких 

металів. 

Ключові слова: важкі метали, сигналізація, рецепція, Са
2+

 сигнали, мітогенактивовані 

протеїнкінази, АФК, гормони 


