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Минеральное питание играет важную роль в жизни растений и в зна-

чительной степени определяет их продуктивность. C одной стороны, де-

фицит питательных элементов является лимитирующим фактором, сни-

жающим продуктивность сельскохозяйственных культур, а также широко 

распространенной причиной, вызывающей заболевания человека. С дру-

гой стороны, поступление металлов в окружающую среду в результате хо-

зяйственной деятельности человека в последние десятилетия постоянно 

возрастает, что приводит к повышению содержания ряда металлов в рас-

тениях и проявлению токсического действия металлов на различные фи-

зиологические процессы. Множественное токсическое действие металлов 

проявляется в ингибировании активности ферментов, образовании актив-

ных форм кислорода, в результате чего возникает металл-индуцирован-

ный окислительный стресс, в изменении водного режима, проницаемости 

мембран и поглощения катионов и анионов, а также в снижении интен-

сивности дыхания и фотосинтеза [обобщено в Seregin, Ivanov, 2001; 

Seregin, Kozhevnikova, 2006; Kaur, Garg, 2021], что в конечном итоге вы-

ражается в нарушении роста и морфогенеза [обобщено в Ivanov, 
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Zhukovskaya, 2021]. В отличие от органических соединений, которые мо-

гут разлагаться микроорганизмами, металлы и металлоиды фактически не 

разлагаются, а следовательно, накапливаются в окружающей среде и по-

глощаются растениями, которые являются основным источником их по-

ступления в пищевые цепи и в организм человека.  

По существующей классификации выделяют две контрастные 

группы растений: исключатели, у которых металлы накапливаются глав-

ным образом в корневой системе, и (гипер-)аккумуляторы, у которых они 

накапливаются преимущественно в надземных органах. В настоящее 

время известно около 720 видов гипераккумуляторов [Manara et al., 2020], 

которые привлекают все большее внимание биологов, геохимиков и эко-

логов. Изучение морфофизиологических особенностей растений, опреде-

ляющих их способность избирательно накапливать металлы в корнях или 

побегах, имеет большое фундаментальное значение для физиологии рас-

тений, токсикологии и иономики.  

Способность к накоплению металлов неоднократно возникала у рас-

тений в процессе эволюции [Krämer, 2010]. Растения разных видов и эко-

типов могут существенно различаться по способности накапливать ме-

таллы и по устойчивости к их токсическому действию, что может быть 

связано с их эволюцией на разных типах почв [Kozhevnikova et al., 2020]. 

Устойчивость к металлам и способность к гипераккумуляции находятся 

под независимым генетическим контролем, а гены, их определяющие, не 

являются видоспецифичными, а скорее по-разному экспрессируются у ги-

пераккумуляторов и исключателей. Высокая устойчивость и способность 

к гипераккумуляции определяются высокой эффективностью механизмов 

детоксикации металлов, направленных на поддержание гомеостаза. Меха-

низмы гипераккумуляции потенциально могут контролироваться на четы-

рех уровнях: (1) на уровне поглощения металлов из почвы корневыми си-

стемами растений, (2) на уровне радиального транспорта металлов в кор-

нях, а также (3) на уровне их транспорта в надземные органы по ксилеме 

и (4) накопления в листьях в нетоксичной форме. Важнейшая роль в меха-

низмах поглощения, транспорта и детоксикации металлов принадлежит 

низкомолекулярным лигандам – ключевым игрокам, участвующим в под-

держании гомеостаза металлов и в механизмах, определяющих феномен 

гипераккумуляции [обобщено в Seregin, Kozhevnikova, 2021]. К важней-

шим низкомолекулярным металл-связывающим лигандам относятся ги-

стидин, никотианамин, фитохелатины и органические кислоты. Сродство 

ионов металлов к лигандам определяется константами стабильности обра-

зующихся комплексов, обычно уменьшается в ряду никотианамин ˃ ги-

стидин ˃ органические кислоты и, кроме того, зависит от рН. Количество 

разных лигандов в клетках разных тканей и органов может различаться. 
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Кроме того, оно может значительно меняться при действии металлов. По-

этому очевидно, что в клетке имеет место конкуренция между разными 

лигандами за связывание ионов металлов, а также между разными метал-

лами за связывание с одним лигандом. Основная функция металл-связы-

вающих лигандов заключается в поддержании лабильного пула металлов 

[обобщено в Seregin, Kozhevnikova, 2021, 2023а,б].   

Содержание свободного гистидина в корнях гипераккумуляторов 

Noccaea caerulesces и Odontarrhena serpyllifolia было значительно выше, 

чем у близкородственных исключателей Thlaspi arvense и Alyssum 

montanum [Ingle et al., 2005; Richau et al., 2009]. Однако, несмотря на раз-

личия в способности накапливать металлы и устойчивости к ним, расте-

ния разных экотипов гипераккумулятора никеля (Ni), цинка (Zn) и кадмия 

(Cd) N. caerulescens не различались по эндогенному содержанию гисти-

дина в корнях и побегах, что свидетельствует о том, что повышенный уро-

вень гистидина в корнях N. caerulescens не определяет внутривидовые от-

личия в способности растений разных экотипов накапливать металлы 

[Richau et al., 2009]. 

Гистидин, наряду с другими аминокислотами, а также органическими 

кислотами и другими веществами, входит в состав корневых экссудатов 

[Panchal et al., 2021]. Экзогенный гистидин может поглощаться из окружа-

ющей среды корневыми системами как исключателей (Thlaspi arvense), 

так и гипераккумуляторов (N. caerulescens). В поглощении гистидина 

клетками ризодермы, возможно, играют важную роль LHT1 (Lysine 

Histidine Transporter 1) и APP1 (Аmino Acid Permease 1) [обобщено в 

Seregin, Kozhevnikova, 2021]. Предобработка экзогенным L-гистидином 

приводила к увеличению концентрации Ni и Zn в пасоке как у некоторых 

исключателей, так и у некоторых гипераккумуляторов, но не приводила к 

увеличению концентрации Cd в ксилемном соке у исключателя Т. arvense 

и гипераккумулятора N. caerulescens, что является отражением низкого 

сродства гистидина к ионам Cd. В отличие от гистидина, предобработка 

растений глутамином, аспарагином, а также аланином не приводила к уве-

личению концентрации Ni или Zn в пасоке или увеличению их загрузки в 

сосуды ксилемы. Следовательно, эффект гистидина уникален, а не явля-

ется общим свойством аминокислот [Richau et al., 2009; Kozhevnikova et 

al., 2014a,b, 2021; Seregin et al., 2019, 2022; Soleymanifar et al., 2024]. Ги-

стидин снижал проявление токсического действия Ni у гипераккумуля-

тора Ni Odontarrhena inflata и исключателя Aurinia saxatilis благодаря ин-

дукции активности антиоксидантных ферментов, в частности, перокси-

дазы [Soleymanifar et al., 2024]. 

Эффективность поступления комплексов Ni или Zn c гистидином в 

выделенные из корней везикулы тонопласта выше у исключателя 
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Т. arvense по сравнению с гипераккумулятором N. caerulescens [Richau et 

al., 2009; Kozhevnikova et al., 2014b]. Связывание металлов с гистидином 

в цитозоле ограничивает поступление металлов в вакуоли клеток коры 

корня, облегчая их поступление в ксилему у гипераккумуляторов, тогда 

как у исключателей Ni и Zn накапливаются в клетках коры, что подтвер-

ждается данными гистохимического и количественного анализа металлов. 

Так как гистидин имеет высокую константу стабильности комплекса с Ni 

и Zn при рН цитозоля, можно предположить, что эти комплексы образу-

ются при поступлении ионов металлов в цитозоль. Комплекс поступает в 

вакуоль с помощью неидентифицированного транспортера. Благодаря бо-

лее низкому значению рН вакуолярного сока (рН 5.0-6.2) по сравнению с 

цитозолем (рН 7.2-7.5), азот имидазольного кольца протонируется и ком-

плекс разрушается, а металл связывается с более слабыми лигандами, 

например, с органическими кислотами [обобщено в Seregin, 

Kozhevnikova, 2021].  

Никотианамин – низкомолекулярный N-содержащий металл-связы-

вающий лиганд, количество которого меняется в зависимости от недо-

статка или избытка металлов, которые имеют к нему высокое сродство. 

Хотя синтез никотианамина может индуцироваться in vivo различными 

металлами, эта непротеиногенная аминокислота участвует в детоксикации 

главным образом Zn, Ni, железа (Fe), меди (Cu) и марганца (Mn). В клетках 

растений осуществляется двухстадийный синтез никотианамина из L-ме-

тионина при участии S-аденозилметионин синтетазы и никотианамин 

синтазы (NAS). У злаков, а также у гипераккумулятора Zn и Cd 

Arabidopsis halleri никотианамин может секретироваться в ризосферу, в 

чем, вероятно, может принимать участие транспортер ENA1 (Efflux 

transporter of NA1). У злаков образующиеся в ризосфере комплексы нико-

тианамина с металлами могут поглощаться корнями растений с участием 

транспортеров YSL (Yellow-Stripe Like). Комплексы никотианамина с ме-

таллами образуются также в цитозоле клеток ризодермы и коры и транс-

портируются по направлению к проводящим тканям, что ограничивает по-

ступление металлов в вакуоли клеток корня и является одним из механиз-

мов гипераккумуляции. Никотианамин может транспортироваться через 

тонопласт с участием транспортера ZIF1 (Zinc Induced Facilitator 1) и от-

части участвовать в связывании металлов в вакуоли, хотя стабильность 

комплексов никотианамина с металлами при рН вакуолярного сока низка. 

Никотианамин вносит вклад в дальний транспорт металлов. При участии 

транспортеров NAET1/2 (NA Efflux Transporter1/2) никотианамин посту-

пает в секреторные везикулы, а затем посредством экзоцитоза – в апо-

пласт, где формируются комплексы с металлами, поступающие во флоэму 

с участием транспортеров YSL. Благодаря более высоким значениям рН, 



259 

стабильность этих комплексов во флоэмном соке выше, чем в ксилемном 

соке, что обеспечивает участие никотианамина главным образом в даль-

нем транспорте металлов по флоэме. Гидроксилирование никотианамина, 

наблюдающееся у некоторых видов растений, может увеличивать ста-

бильность комплексов металла с лигандом в кислой среде. Содержание 

никотианамина в корнях ряда гипераккумуляторов выше, чем у исключа-

телей, что определяется более высоким уровнем экспрессии генов NAS у 

первых и свидетельствует о важной роли никотианамина в поддержании 

гомеостаза металлов и механизмах гипераккумуляции [обобщено в 

Seregin, Kozhevnikova, 2021, 2023а]. 

Фитохелатины – небольшие богатые цистеином пептиды, способные 

связывать ионы металлов через SH-группы. Хотя синтез фитохелатинов 

может индуцироваться in vivo различными металлами, они участвуют в 

детоксикации и транспорте по флоэме главным образом Сd и металлоида 

мышьяка (III) (As), а также, в меньшей степени, Zn, Cu, ртути (Hg) и 

свинца (Pb), ионы которых обладают высоким сродством к S-содержащим 

лигандам. Синтез фитохелатинов осуществляется при участии фитохела-

тинсинтазы в цитозоле. Активность этого фермента возрастает в присут-

ствии ионов металлов, что определяется наличием специфических для 

определенных металлов аминокислотных последовательностей в С- тер-

минальном домене белка. У некоторых видов растений обнаружены изо-

фитохелатины, отличающиеся С-терминальным аминокислотным остат-

ком. Фитохелатинсинтаза кодируется генами PCS, уровень экспрессии ко-

торых может меняться при действии металлов. В цитозоле ионы металлов 

связываются с фитохелатинами с образованием различных комплексов, 

отличающихся по структуре и степени полимеризации фитохелатинов. 

АТФ-зависимый транспорт низкомолекулярных комплексов металлов с 

фитохелатинами через тонопласт осуществляется с помощью транспорте-

ров ABCC1/2/3 (ATP-Binding Cassette subfamily C). В вакуоли при участии 

кислото-лабильного сульфида (S2-), предположительно поступающего из 

хлоропластов, могут образовываться высокомолекулярные комплексы ме-

таллов с фитохелатинами. Благодаря кислому значению рН вакуолярного 

сока, вероятно, частично эти комплексы могут разрушаться, а ионы метал-

лов связываются с органическими кислотами. Содержание фитохелатинов 

в корнях и побегах гипераккумуляторов находится на низком уровне, что 

свидетельствует об отсутствии их участия в механизмах гипераккумуля-

ции, но не исключает определенного их вклада в детоксикацию и транс-

порт металлов у этих видов растений [обобщено в Seregin, Kozhevnikova, 

2021, 2023b]. 
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Органические кислоты также играют важную роль в механизмах де-

токсикации и транспорта металлов, но не в механизмах гипераккумуля-

ции. В клетке основным местом образования органических кислот явля-

ются митохондрии и глиоксисомы, где протекают реакции цикла Кребса 

и глиоксилатного цикла, соответственно. Транспорт органических кислот 

через внутреннюю мембрану митохондрий осуществляется по обменному 

механизму при участии переносчиков, таких как DICs (Dicarboxylate 

Carriers), DTC (Dicarboxylate/Tricarboxylate Carrier), SFC 

(Succinate/Fumarate Carrier). 

Секреция малата корнями растений осуществляется с помощью 

ALMT1 (Aluminum-activated Malate Transporter 1), а секреция цитрата – с 

помощью транспортеров семейства MATE (Multidrug And Toxic compound 

Extrusion), которые расположены на плазмалемме клеток ризодермы. В 

ризосфере происходит связывание органических кислот с ионами метал-

лов с образованием комплексов различной структуры, что влияет на по-

ступление металлов в растение. Ионы аллюминия (Al3+), находящиеся в 

клеточных оболочках клеток ризодермы, могут связываться с малатом, 

поступившим туда с помощью ALMT1, а затем образующиеся комплексы 

транспортируются через плазмалемму в цитозоль при участии NIP1;2 

(Nodulin 26-like Intrinsic Protein).  

Поступление ионов металлов в вакуоль осуществляется с помощью 

различных вакуолярных транспортеров, а транспорт органических кислот 

через тонопласт, например, c помощью tDT (tonoplast Dicarboxylate 

Transporter). У Arabidopsis thaliana показано участие в транспорте органи-

ческих кислот через тонопласт также транспортеров ALMT4 и ALMT6, 

экспрессия генов которых показана в замыкающих клетках устьиц, а 

ALMT4 также в мезофилле листа. Транспорт металлов в вакуоль и их даль-

нейшее связывание с органическими кислотами является одним из важ-

нейших механизмов детоксикации металлов. 

Дальний транспорт металлов из корней в побеги по ксилеме в значи-

тельной степени осуществляется в виде комплексов с органическими кис-

лотами. Поступление цитрата в сосуды ксилемы осуществляется с помо-

щью расположенного на плазмалемме клеток центрального цилиндра 

транспортера FRD3 (Ferric chelate Reductase Defective 3), а также других 

представителей MATE семейства.  

Несмотря на то, что гипераккумуляторы конститутивно содержат 

большое количество органических кислот, они участвуют в большей сте-

пени в детоксикации металлов, а не в механизмах гипераккумуляции, что 

определяется более низкой стабильностью их комплексов с металлами по 

сравнению с другими металл-связывающими лигандами [обобщено в 

Panchal et al., 2021; Seregin, Kozhevnikova, 2021].  
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Высокое содержание металлов в окружающей среде на заре станов-

ления жизни могло способствовать формированию механизмов их деток-

сикации уже на ранних этапах эволюции. Об этом свидетельствует функ-

циональное сходство фитохелатинсинтаз растений и цианобактерий, ко-

торые, однако, не содержат С-терминального домена [Hirata et al., 2005; 

Rea, 2012], присутствие никотианамин-подобных металлофоров у бакте-

рий, а также генов NAS у бактерий, архей и грибов [Laffont, Arnoux, 2020]. 

Дальнейшее изучение низкомолекулярных металл-связывающих лиган-

дов позволит не только полнее понять фундаментальные механизмы по-

глощения, транспорта и детоксикации металлов, направленные на поддер-

жание гомеостаза, но и разработать новые подходы, использующиеся в 

технологиях биообогащения, фиторемедиации, фитомайнинга, а также 

мониторинга загрязнения окружающей среды металлами. 

Работа поддержана Министерством науки и образования РФ 

(№122042700044-6). 
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