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В обзоре обобщены литературные данные по влиянию тяжелых металлов на экс�
прессию регуляторных и структурных генов, связанных с металлоустойчивостью 
растений. Рассмотрена регуляция синтеза белков, непосредственно участвующих 
в механизмах адаптации растений к действию тяжелых металлов, на транскрипци�
онном и посттранскрипционном уровнях. Обсуждаются новейшие данные по сиг�
налингу и экспрессии генов белков�транспортеров, белков и пептидов, участвую�
щих в механизмах детоксикации тяжелых металлов, а также в неспецифических 
адаптивных реакциях растений. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а : тяжелые металлы, сигналинг, экспрессия генов, механиз�
мы металлоустойчивости. 

N. S. Repkina, V. V. Talanova, A. F. Titov. EFFECTS OF HEAVY METALS 
ON GENE EXPRESSION IN PLANTS 

The review summarizes data from the literature on the effect of heavy metals on the 
expression of regulatory and structural genes related to the metal resistance of plants. 
We consider the regulation of the synthesis of proteins directly involved in the 
mechanisms of plant adaptation to heavy metal impact at the transcription and post�
transcription levels. Latest data on the gene signaling and expression of transporter 
proteins, proteins and peptides involved in the mechanisms of heavy metal 
detoxification, as well as in nonspecific adaptive responses of plants are discussed. 
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Введение 

Тяжелые металлы представляют собой груп�
пу химических элементов с атомной массой 
свыше 40 Да, обладающих свойствами метал�
лов [Кузнецов, Дмитриева, 2011]. Растения до�
вольно активно поглощают из почвы ионы неко�
торых тяжелых металлов (Zn, Ni, Cu и др.), кото�
рые в небольших количествах необходимы им 
для нормальной жизнедеятельности, но стано�
вятся токсичными и опасными при значитель�
ном повышении их концентрации в почве и в 

растении [Алексеева�Попова, 1991; Титов и др., 
2007; Pal, Rai, 2010]. Кроме того, наряду с фи�
зиологически необходимыми элементами рас�
тения также поглощают тяжелые металлы, не 
участвующие в метаболизме растений (Pb, Cd, 
Hg, V) и токсичные даже в очень незначительных 
концентрациях [Алексеева�Попова, 1991]. По�
ступая в растения и накапливаясь в них, тяже�
лые металлы оказывают отрицательное влияние 
на многие молекулярно�генетические (в том 
числе ингибирование экспрессии большого 
числа генов), биохимические (нарушение функ�
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ционирования ферментов, синтеза белков и др.) 
и физиологические процессы (фотосинтез, ды�
хание, водный обмен, минеральное питание и 
др.), что прямо или опосредованно приводит к 
торможению или прекращению их роста и раз�
вития, а в определенных случаях – и к гибели 
[Алексеева�Попова, 1991; Титов и др., 2007; 
Gallego et al., 2012]. Вместе с тем следует учи�
тывать, что растения обладают достаточно ши�
роким спектром защитно�приспособительных 
механизмов, сформировавшихся в процессе 
длительной эволюции и действующих на разных 
уровнях организации – от молекулярного до ор�
ганизменного, благодаря которым они способ�
ны адаптироваться и выживать в условиях за�
грязнения окружающей среды тяжелыми метал�
лами [Титов и др., 2007; Blaby�Hass, Merchant, 
2012; Gallego et al., 2012].  

Как показывают исследования, в основе ме�
ханизмов металлоустойчивости растений, так 
же как и в отношении устойчивости к другим 
стресс�факторам, во многих случаях лежит ин�
дуцированный синтез белков, связанный с экс�
прессией определенных генов (или групп генов) 
и синтезом de novo стрессовых белков [Vinocur, 
Altman, 2005]. При этом передача сигнала в рас�
тениях о действии стресс�фактора включает 
в себя на уровне клеток три основных этапа – 
восприятие (рецепцию) сигнала, передачу 
(трансдукцию) и усиление сигнала, изменения 
в экспрессии генов [Лутова и др., 2010] и осу�
ществляется с участием сложной сети сигналь�
ных систем [Bohnert et al., 2006; Fujita et al., 
2006; Maksymiec, 2007; DalCorso et al., 2010].  

Рецепция и трансдукция сигнала, 
вызванного действием на растения 
тяжелых металлов 

К настоящему времени установлено, что тя�
желые металлы связываются с рецепторами 
плазмалеммы растений, тем самым генерируя 
стрессовый сигнал [Thévenod, 2009; DalCorso 
et al., 2010]. В дальнейшем в передаче сигнала, 
вызванного действием на растения тяжелых 
металлов, принимают участие сигнальные мо�
лекулы (активные формы кислорода и фито�
гормоны), система Са2+�кальмодулин, каскад 
фосфорилирования митоген�активируемых 
протеинкиназ (mitogen�activated protein kinase) 
(МАРК) [DalCorso et al., 2010].  

При этом показано, что в реакцию растения 
на тяжелые металлы могут быть вовлечены раз�
личные сигнальные молекулы [Maksymiec, 2007; 
Mazzucotelli et al., 2008; Thévenod, 2009; Gallego 
et al., 2012]. Например, одним из ранних ответов 
растения на воздействие тяжелых металлов яв�

ляется усиление генерации активных форм ки�
слорода (АФК), в первую очередь перекиси во�
дорода, которые могут выступать в качестве 
ключевых сигнальных молекул и запускать це�
почку последующих защитных реакций 
[Maksymiec, 2007]. Так, увеличение содержания 
Н2О2 отмечено при воздействии меди и кадмия 
на растения Arabidopsis thaliana L. [Maksymiec, 
Krupa, 2006; Gallego et al., 2012]. Перекись водо�
рода активирует специфические МАР�каскады, 
которые, в свою очередь, регулируют экспрес�
сию генов, участвующих в защитных реакциях 
растений [Gallego et al., 2012]. Наряду с АФК 
в передаче сигнала о воздействии на растения 
тяжелых металлов, в частности кадмия, участву�
ют фитогормоны – этилен, салициловая и жас�
моновая кислоты [DalCorso et al., 2010].   

Важную роль в клеточном сигналинге играет 
также универсальный вторичный мессенджер Са2+ 
и сигнальная система Са2+�кальмодулин, которая 
может активироваться и под влиянием тяжелых 
металлов [DalCorso et al., 2010]. В частности, в от�
вет на действие тяжелых металлов происходит 
резкое повышение концентрации кальция в цито�
золе. Ионы кальция связываются с низкомолеку�
лярным регуляторным белком кальмодулином, 
что позволяет комплексу Са2+�кальмодулин акти�
вировать протеинкиназы, фосфорилирующие 
белки. Это, в свою очередь, приводит к измене�
нию функциональной активности и к последую�
щей активации экспрессии генов, продукты кото�
рых вовлечены в формирование металлоустойчи�
вости. Например, трансгенные растения табака с 
повышенной экспрессией гена NtCBP4 (Nicotiana 
tabacum calmodulin�binding protein) характеризу�
ются высокой устойчивостью к никелю [Arazi et al., 
1999]. 

Помимо этого установлено, что в ответ на 
действие тяжелых металлов может активиро�
ваться каскад реакций фосфорилирования ми�
тоген�активируемых протеинкиназ (МАРК) 
[Jonak et al., 2002; Šamajová et al., 2013]. В этом 
случае происходит последовательное фосфо�
рилирование трех протеинкиназ: МАРККК (МАР�
киназа�киназа киназы) передает фосфорный 
остаток киназе МАРКК (МАР�киназа киназы), ко�
торая затем фосфорилирует МАРК (МАР�кина�
зу) [DalCorso et al., 2010; Gallego et al., 2012]. 
МАР�киназа перемещается в ядро, где активи�
рует другие протеинкиназы и транскрипцион�
ные факторы [DalCorso et al., 2010]. Таким обра�
зом, МАР�киназный каскад является важным 
способом трансдукции сигнала о воздействии 
тяжелых металлов у растений. Показано, что 
воздействие кадмия приводит к активации ге�
нов, кодирующих MAPK у проростков риса [Yeh 
et al., 2004] и люцерны [Jonak et al., 2004]. Ана�
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логичный эффект отмечен у проростков люцер�
ны под влиянием меди [Jonak et al., 2004]. 

Таким образом, процесс трансдукции сиг�
нала о действии тяжелых металлов на растение 
по сигнальным путям в конечном итоге обеспе�
чивает регуляцию синтеза транскрипционных 
факторов, которые, в свою очередь, активиру�
ют экспрессию генов, кодирующих белки, уча�
ствующие в процессах адаптации растений 
к тяжелым металлам и их детоксикации.   

Экспрессия генов транскрипционных 
факторов при действии тяжелых 
металлов на растения 

Транскрипционные факторы – это белки, 
контролирующие процесс синтеза мРНК на мат�
рице ДНК путем связывания со специфически�
ми участками ДНК [Патрушев, 2000], благодаря 
чему они играют важную роль в инициации про�
граммы повышения или снижения уровня транс�
крипции генов. Характерная особенность фак�
торов транскрипции – наличие в их составе од�
ного или более ДНК�связывающих доменов, ко�
торые, в свою очередь, связываются со специ�
фическими участками ДНК, расположенными в 
регуляторных областях генов [Vaahtera, 
Brosche, 2011]. В настоящее время выделено и 
описано несколько сотен транскрипционных 
факторов у растений арабидопсиса и риса 
[Weber et al., 2006]. В последние годы появляют�
ся сведения о роли транскрипционных факто�
ров в регуляции транскрипции генов, индуци�
руемых действием тяжелых металлов, однако 
эти данные неоднозначны, а иногда и противо�
речивы. Одна из возможных причин сложности 
изучения роли транскрипционных факторов в 
защитно�приспособительных реакциях расте�
ний на действие тяжелых металлов связана с их 
включением в сигнальные пути, индуцируемые 
действием и других абиотических факторов 
[Singh et al., 2002].  

Для ряда транскрипционных факторов пока�
зана индукция их экспрессии под влиянием кад�
мия. Так, например, установлена активация 
генов, кодирующих семейство транскрипцион�
ных факторов AP2/EREF (APETALA2 / ethylene�
responsive�element binding factor). Представите�
ли этого семейства содержат консерватив� 
ный ДНК�связывающий домен AP2/EREBP 
(APETALA2 / ethylene�responsive�element binding 
factor) [Weber et al., 2006]. К данному семейству 
относятся DREB (DRE�binding factor) и CBF 
(CRT/DRE binding factor), способные активиро�
вать ряд индуцируемых стрессом генов�мише�
ней, повышая уровень их транскрипции за счет 
связывания с DRE/CRT элементом (dehydration�

responsive element / C�repeat), расположенным 
в промоторном участке. В экспериментах с про�
ростками пшеницы наблюдалось увеличение 
содержания транскриптов генов DREB1 и CBF1 
в листьях уже через 15 мин от начала действия 
сульфата кадмия (100 мкМ), которое сохраня�
лось на повышенном уровне на протяжении 
7 сут [Репкина и др., 2012]. Отметим, что в кор�
нях риса гены транскрипционных факторов 
OsDREB1A и OsDREB1B активировались через 
3 ч от начала действия Cd (10 мкМ) [Ogawa et al., 
2009]. В отличие от этого у растений галофита 
Limonium bicolor под влиянием CdCl2 и CuSO4 в 
более высокой концентрации (150 мкМ) проис�
ходило снижение содержания транскриптов ге�
на LbDREB в листьях и корнях [Ban et al., 2011].  

Помимо этого установлено, что кадмий, 
а также цинк повышают экспрессию генов, 
кодирующих факторы транскрипции семей�
ства MYB (MYeloBlastosis protein) – MYB4, 
MYB10, MYB72 у растений A. thaliana [Van de 
Mortel et al., 2008]. При этом увеличение со�
держания транскриптов гена MYB72 под 
влиянием кадмия и цинка отмечено в листь�
ях, но не в корнях арабидопсиса [Van de 
Mortel et al., 2008]. При действии кадмия зна�
чительно повышалась экспрессия гена 
MYB28 у Thlaspi сaerulescens [Van de Mortel 
et al., 2008]. Кадмий также усиливал экспрес�
сию генов MYB43, MYB48 и MYB124 в корнях 
A. thaliana, а медь не вызывала активации их 
экспрессии [Weber et al., 2006].  

Наконец, показано, что под влиянием кадмия 
и цинка в корнях и листьях A. thaliana происходит 
накопление транскриптов гена bHLH100, относя�
щегося к семейству генов, кодирующих транс�
крипционные факторы bHLH (basic helix�loop�
helix) [Van de Mortel et al., 2008]. В отличие от 
этого у T. сaerulescens повышение экспрессии 
данного гена наблюдалось только под влиянием 
кадмия [Van de Mortel et al., 2008]. 

Интересно, что кадмий также индуцировал 
у T. сaerulescens экспрессию гена транскрип�
ционного фактора WRKY53, кодирующего бе�
лок, относящийся к семейству транскрипцион�
ных факторов WRKY [Wei et al., 2008]. Транс�
крипционные факторы данного семейства спо�
собны связываться с последовательностью 
W�box в промоторной области многих генов, 
например, PR�генов (pathogen related), коди�
рующих защитные белки, которые принимают 
участие в механизмах устойчивости как к био�
тическим, так и к абиотическим факторам, 
включая тяжелые металлы [Wei et al., 2008].  

Представителями еще одного семейства 
факторов транскрипции, экспрессия которых 
также активировалась кадмием, являются bZIP 
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(basic leucine zipper proteins). Этот транскрипци�
онный фактор содержит высококонсервативный 
bZIP домен, состоящий из основного домена, 
ответственного за связывание с ДНК�специфи�
ческой последовательностью, и домена «лейци�
новая застежка» [Liao et al., 2008]. Транскрипци�
онные факторы bZIP обнаружены у многих видов 
растений и участвуют в различных физиологи�
ческих процессах, в том числе в ответных реак�
циях растений на действие стресс�факторов 
[Zou et al., 2008]. Отметим, что экспрессия ге�
нов факторов транскрипции bZIP повышается 
уже через 6 часов от начала воздействия CdCl2 
в корнях, листьях и стебле трансгенных расте�
ний табака, инфицированных Agrobacterium, 
содержащей ген ThbZIP1, выделенный из гало�
фита Tamarix hispida [Wang et al., 2010]. 

Как отмечалось выше, транскрипционные 
факторы способны активировать экспрессию 
структурных генов. Так, при действии тяжелых 
металлов происходит активация экспрессии 
генов, кодирующих белки, участвующие как 
во внутриклеточном, так и в дальнем транс�
порте тяжелых металлов по растению. Наряду 
с этим активизируются процессы образова�
ния хелатных комплексов. В основе этих про�
цессов также лежит активация экспрессии ге�
нов, продукты которых участвуют в детоксика�
ции тяжелых металлов. 

Однако следует указать, что в настоящее 
время исследования, посвященные сигналин�
гу, вызванному действием тяжелых металлов, 
пока еще единичны и поэтому представления о 
путях передачи стрессорного сигнала и осо�
бенностях их функционирования в условиях 
действия того или иного тяжелого металла до�
вольно фрагментарны.  

Влияние тяжелых металлов на экспрессию 
генов белков�транспортеров у растений 

ZIP семейство белков�транспортеров. 
Транспортные белки ZIP семейства (Zinc 
related transporter / Iron related transporter – like 
Protein) локализованы на плазмалемме. Они 
были обнаружены у большинства видов расте�
ний, a также у бактерий, грибов  и животных 
[Colangelo, Guerinot, 2006]. Механизм действия 
белков данного семейства полностью не изу�
чен, однако недавними исследованиями было 
показано, что транспорт ионов с помощью ZIP 
транспортеров осуществляется пассивно по 
концентрационному градиенту [Lin et al., 2010], 
в частности, они участвуют в переносе двухва�
лентных катионов через плазмалемму. У 
A. thaliana выделено несколько генов, коди�
рующих ZIP транспортеры, – AtZIP1–AtZIP5, 

AtZIP9–AtZIP12 и AtIRT3. Установлено, что со�
держание транскриптов этих генов у A. thaliana 
возрастает при недостатке Zn [Hanikenne, 
Nouet, 2011], тогда как у гипераккумуляторов 
Arabidopsis halleri и T. caerulescens экспрессия 
генов ZIP4, ZIP10, IRT3 по мере поступления 
цинка в растения снижается [Krämer et al., 
2007]. Накопление мРНК ZIP1 и ZIP3 происхо�
дит преимущественно в корнях A. thaliana и ак�
тивируется при низких концентрациях Zn 
[Grotz, Guerinot, 2006], в то время как ген 
AtZIP4 экспрессируется как в корнях, так и в 
побегах арабидопсиса, что позволяет предпо�
лагать участие продуктов генов семейства ZIP 
в поглощении и транспорте Zn [Cohen et al., 
1998]. В клетках Clamydomonas при недостатке 
цинка активизировалась экспрессия гена IRT1, 
а накопление транскриптов гена IRT2 отмечено 
при дефиците меди [Blaby�Haas, Mercham, 
2012]. В корнях арабидопсиса ген IRT1 экс�
прессировался также при недостатке железа, 
что может свидетельствовать об участии ZIP 
белков�транспортеров в поглощении из почвы 
Fe2+ [Verret et al., 2004]. 

Для многих белков�транспортеров харак�
терна низкая избирательность по отношению к 
ионам металлов, поэтому они могут принимать 
участие в поглощении и транспорте разных 
двухвалентных катионов. Например, в корнях 
арабидопсиса и гороха при дефиците железа 
экспрессия гена IRT1 и соответственно синтез 
транспортных белков IRT1 способствует погло�
щению катионов кадмия и цинка [Cohen et al., 
1998]. У арабидопсиса экспрессия гена AtIRT1 
активировалась при воздействии никеля, что 
говорит о возможном участии транспортера 
IRT1 в аккумуляции и транспорте этого металла 
[Zhao, Eide, 1996]. У T. caerulescens экспрес�
сия гена ZTP1 транспортера цинка способству�
ет поглощению никеля [Assunção et al., 2001]. 

Кроме того, предполагается возможность 
участия ряда ZIP транспортеров (ZIP6, ZIP4, 
IRT) в загрузке тяжелых металлов в ксилему 
и в дальнем транспорте по растению [Krämer 
et al., 2007].  

NRAMP семейство белков�транспортеров. 
Белки транспортеры NRAMP (natural resistance 
associated macrophage protein) обнаружены у 
всех живых организмов. Белки этого семейства 
локализованы на тонопласте и плазмалемме и 
переносят двухвалентные катионы [Krämer et al., 
2007]. Предполагается, что основная функция 
белков NRAMP заключается в транспорте ионов 
железа из вакуоли в цитозоль и поддержании их 
гомеостаза у арабидопсиса [Thomine et al., 2000]. 
Кроме того, транспортеры NRAMP3 и NRAMP4 
участвуют в переносе кадмия из вакуоли в цито�
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золь [Verbruggen et al., 2009]. Показано, что у A. 
halleri и T. caerulescens ген NRAMP3 экспресси�
ровался преимущественно в корнях, но у A. halleri 
экспрессия данного гена наблюдалась и в побе�
гах. Кроме того, в корнях T. caerulescens экспрес�
сировались гены  NRAMP1 и NRAMP5 [Becher et 
al., 2004; Talke et al., 2006; Van de Mortel et al., 
2006]. Установлено, что у трансгенных растений 
арабидопсиса сверхэкспрессия гена AtNRAMP1 
увеличивает устойчивость к высоким концентра�
циям железа [Curie et al., 2000].  

 CTR семейство белков�транспортеров. 
Представители CTR (The Copper Transporter 
Family) семейства белков�транспортеров впер�
вые были обнаружены у дрожжей и млекопи�
тающих, а затем и у растений. Показано, что у 
A. thaliana экспрессия гена COPT1, кодирую�
щего белок COPT, локализованный на плазма�
лемме, играет ключевую роль в поглощении 
меди [Sancenón et al., 2004].  

CDF семейство белков�транспортеров. 
Белки�транспортеры семейства CDF (CATION 
DIFFUSION FACILITATOR) имеют также второе 
название MTP (Metal Tolerance Protein). Пред�
ставители данного семейства способны пере�
носить ионы двухвалентных металлов, таких 
как Zn, Cd, Co, Ni и Mn, из цитозоля: или в ваку�
оль через тонопласт, или из клетки через плаз�
малемму [Blaudez et al., 2003; DalCorso et al., 
2010]. Экспрессия гена AhMTP1 у растений 
A. halleri повышалась в присутствии цинка пре�
имущественно в листьях [Krämer et al., 2007]. 
Даже незначительное увеличение экспрессии 
гена AhMTP1 у A. thaliana способствовало воз�
растанию устойчивости растений к повышен�
ным концентрациям цинка [Krämer et al., 2007]. 
Однако ген MTP8 не экспрессировался у ги� 
пераккумуляторов A. halleri и T. сaerulescens 
под влиянием цинка, но повышение содержа�
ния его транскриптов у A. halleri происходило 
в корнях в присутствии кадмия и меди, а также 
в побегах при действии меди [Talke et al., 2006; 
Becher et al., 2004]. Эти данные свидетельству�
ют об участии транспортера MTP8 в гомеоста�
зе нескольких тяжелых металлов. 

Семейство белков�транспортеров АТФаз 
P1B�типа. Белки�транспортеры АТФаз P1B�ти�
па принадлежат к суперсемейству АТ�Фаз P�ти�
па. Представители данного семейства способ�
ны переносить катионы металлов через биоло�
гические мембраны из цитоплазмы в вакуоль 
или апопласт против электрохимического гра�
диента за счет энергии гидролиза АТФ 
[Colangelo, Guerinot, 2006]. 8 АТФаз P1B �типа у 
A. thaliana и Oryza sativa  были переименованы 
в HMA (heavy�metal ATPases). Белки�транспор�
теры HMA подразделяются на два класса. 

Представители первого участвуют в транспор�
те одновалентных ионов (Cu+/Ag), в то время 
как белки второго – способны транспортиро�
вать двухвалентные ионы (Zn/Co/Cd/Pb) [Verret 
et al., 2004; Gallego et al., 2012]. Например, при 
действии высоких концентраций Zn 
и Cd повышалась экспрессия гена AtHMA4 у 
арабидопсиса и T. caerulescens [Verret et al., 
2004], а также трех генов HMAs (OsHMA5, 
OsHMA6, OsHMA9) у риса [Verkleij et al., 2009]. 
HMA белки отличаются большей селективно�
стью, чем белки�транспортеры других классов. 
В частности, белки HMA2, HMA3 и HMA4 спо�
собны транспортировать только катионы Zn 
и Cd [Krämer et al., 2007]. При этом HMA3 пере�
носит Zn и Cd из цитоплазмы в вакуоль через 
тонопласт, а локализованные в плазмалемме 
HMA2 и HMA4 участвуют в загрузке этих метал�
лов в ксилему и транспорте из корней в побег 
растения [Vong, Cobett, 2009; Rascio, Navari�
Izzo, 2011]. Отметим, что ген риса OsHMA9 мо�
жет участвовать в транспорте не только цинка 
и кадмия, но и свинца [Verkleij et al., 2009]. 

Семейство белков�транспортеров АТФаз 
V�типа. Белки АТФаз V�типа способны обеспе�
чивать работу Cd2+ / H+�антипортера. В недавних 
исследованиях было показано, что кадмий и 
медь способствуют активации экспрессии генов, 
кодирующих АТФазы V�типа в корнях растения 
ячменя и огурца соответственно [Kabała et al., 
2010; Казнина и др., 2013]. В частности, у проро�
стков ячменя под влиянием кадмия наблюдалось 
усиление экспрессии генов двух субъединиц ва�
куолярной H+�АТФазы HvVHA c и HvHVA E, что 
свидетельствует об их участии в механизмах ме�
таллоустойчивости [Казнина и др., 2013]. 

ABC семейство белков�транспортеров. 
Белки�транспортеры АВС (ATP�binding 
cassette) обнаружены у разных видов расте�
ний, в том числе у арабидопсиса и риса 
[Uraguchi, Fujiwara, 2012]. Известно, что белки 
АВС�типа принимают участие в транспорте 
ионов металлов в форме хелатов в вакуоль 
через тонопласт [Krämer et al., 2007]. В дан�
ном семействе выделяют подсемейство MRP 
(multidrug resistance associated proteins), 
характерное для млекопитающих, однако ге�
ны, кодирующие MRP белки, обнаружены и у 
растений, в частности арабидопсиса и риса 
[Klein et al., 2006]. Увеличение содержания 
транскриптов гена AtPDR8, кодирующего 
белок AtPDR8 АВС�типа, локализованный 
в плазмалемме арабидопсиса, происходило 
в присутствии кадмия и свинца, а трансген�
ные растения со сверхэкспрессией гена 
AtPDR8 и повышенной металлоустойчивостью 
не аккумулировали ионы этих металлов. Это 
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можно рассматривать как свидетельство уча�
стия белков�транспортеров AtPDR8 АВС�се�
мейства в выведении ионов металлов из клет�
ки через плазмалемму [Kim et al., 2007].  

FRD семейство белков�транспортеров. 
Белки�транспортеры AtFRD3 (Ferric Reductase 
Defective) вовлечены в гомеостаз ионов Fe. По�
казано, что экспрессия гена, кодирующего бе�
лок�транспортер FRD3, участвующий в загруз�
ке ионов металлов в ксилему и их дальнем 
транспорте, возрастает в корнях гипераккуму�
ляторов A. halleri и T. caerulescens [Krämer et 
al., 2007]. Кроме того, отмечено, что уровень 
транскриптов гена FRD3 также возрастает в 
листьях A. halleri в отличие от A. thaliana 
[Becher et al., 2004; Talke et al., 2006]. Ген 
AtFRD3, кодирующий белок FRD3, экспресси�
руется в клетках перицикла корня, поэтому 
предполагается, что данный белок необходим 
для дальнего транспорта железа, поскольку 
участвует в загрузке ионов металлов в ксилему 
[Green et al., 2004]. Отметим, что участие белка 
FRD3 в гомеостазе железа и в его транспорте 
по ксилеме в присутствии цинка у гиперакку�
муляторов A. halleri и T. caerulescens значи�
тельнее, чем у не гипераккумулятора 
A. thaliana. Повышенная экспрессия гена 
AtFRD3 у гипераккумуляторов может быть свя�
зана с их высокой способностью к образова�
нию хелатных комплексов в ксилеме. Кроме то�
го, присутствие цинка может косвенно свиде�
тельствовать о том, что белок FRD3 способен 
транспортировать ионы не только железа, но 
и других металлов, в частности цинка [Lasat 
et al., 1998]. 

OPT семейство белков�транспортеров. 
Суперсемейство ОРТ (The Oligopeptide 
Transporters Family) включает подсемейство 
YSL (Yellow Stripe�Like), характерное для расте�
ний. Показано, что белки�транспортеры YSL 
способны транспортировать ионы таких метал�
лов, как Fe, Zn, Cu, Ni, и в меньшей степени Mn 
и Cd в комплексе с никотианамином через 
плазмалемму [Schaaf et al., 2004; Krämer et al., 
2007]. У A. thaliana было выделено 8 YSL бел�
ков�транспортеров [Colangelo, Guerinot, 2006]. 
Показано, что ген AtYSL1 экспрессируется в 
листьях и пыльце арабидопсиса [Le Jean et al., 
2005; Krämer et al., 2007], а ген AtYSL2 – в тка�
нях ксилемы и флоэмы побега и корня. Белки 
AtYSL2 регулируют транспорт железа, меди 
[DiDonato et al., 2004] и цинка [Schaaf et al., 
2004], при этом транспортируют ионы железа 
и меди в виде комплексов с никотианамином 
[DiDonato et al., 2004]. 

В целом белки�транспортеры играют важную 
роль в поглощении ионов металлов и их транс�

порте как внутри клетки, так и по растению. Одна�
ко наряду с необходимыми для нормальной жиз�
недеятельности растений металлами растения 
способны поглощать и ионы токсичных тяжелых 
металлов. В этом случае запускаются внутрикле�
точные механизмы детоксикации, к которым пре�
жде всего относится хелатирование металлов 
(образование хелатных комплексов за счет связы�
вания ионов металлов с различными лигандами). 
В частности, активное участие в механизмах де�
токсикации принимают такие низкомолекулярные 
белки, как металлотионеины [Rauser, 1999]. 

Влияние тяжелых металлов на экспрессию 
генов металлотионеинов у растений 

Металлотионеины (МТ) относятся к семей�
ству низкомолекулярных металлсвязывающих 
белков с высоким содержанием цистеина 
[Robinson et al., 1993; Capdevila et al., 2012]. 
Они обнаружены у животных, растений и гри�
бов [Kumar et al., 2012; Ryvolova et al., 2012]. На 
основании распределения цистеиновых остат�
ков и количества ароматических аминокислот 
металлотионеины у растений подразделяются 
на 4 типа (МТ 1–4) [Kumar et al., 2012]. 

Несмотря на то что экспрессия металлотио�
неинов у растений происходит в различных ор�
ганах (корнях, стебле, листьях, цветках, плодах 
и семенах) [Guo et al., 2003], она носит ткане�
специфичный характер. В частности, было по�
казано, что гены МТ1a и MT2b экспрессируют�
ся во флоэме, тогда как большее содержание 
транскриптов генов МТ2а и МТ3 обнаружива�
лось в клетках мезофилла под влиянием меди у 
трансгенных растений арабидопсиса [Guo et 
al., 2003, 2008; Kohler et al., 2004].  

Известно, что у животных металлотионеины 
участвуют в детоксикации таких металлов, как 
свинец, кадмий, ртуть, и метаболизме металлов, 
необходимых для физиологических процессов 
(медь и цинк) [Capdeliva et al., 2012], однако у 
растений их роль полностью не ясна [Foley et al., 
1997; Gallego et al., 2012]. Так, при исследовании 
древесных растений Avicennia marina и Bruguiera 
gymnorrhiza отмечено усиление экспрессии ге�
нов, кодирующих металлотионеины 2�го типа 
при действии кадмия, цинка, меди и свинца 
[Huang, Wang, 2010; Huang et al., 2011]. В частно�
сти, CdCl2 (2–40 мкМ) активировал транскрип�
цию гена BgMT2 в листьях проростков 
B. gymnorrhiza при всех изученных концентраци�
ях [Huang et al., 2011]. В то же время экспрессия 
гена AmMT2 в листьях A. marina под влиянием 
ZnSO4 (80–1200 мкМ), CuSO4 (50–750 мкМ) и 
Pb(NO3)2 (5–100 мкМ) зависела от концентрации 
металла и продолжительности его действия. 
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Например, содержание транскриптов гена 
AmMT2 увеличивалось при более высоких кон�
центрациях металлов [Huang, Wang, 2010]. Бо�
лее того, сверхэкспрессия генов BgMT2 и 
AmMT2 растений (B. gymnorrhiza и A. marina) в 
трансгенной E. сoli способствовала повышению 
ее устойчивости к Zn, Cd, Cu и Pb. Полученные 
данные рассматриваются как свидетельство 
возможного участия генов BgMT2 и AmMT2 в ме�
ханизмах металлоустойчивости растений. Отме�
тим, что под влиянием цинка происходит индук�
ция экспрессии гена MT1 в листьях тополя, тогда 
как повышения экспрессии гена MT2 не обнару�
жено [Castiglione et al., 2007].  

Вместе с тем необходимо отметить, что уро�
вень экспрессии генов металлотионеинов не 
всегда зависит от концентрации тяжелых метал�
лов в корнеобитаемой среде и продолжительно�
сти их действия на растения. Так, если у 
Helianthus tuberosus выявлена зависимость ме�
жду концентрацией Cu в стебле и уровнем экс�
прессии MT2 гена, то для цинка такой зависимо�
сти не обнаружено. В листьях тополя (Populus 
alba) также не выявлена зависимость между со�
держанием транскриптов гена PaMT и концен�
трацией цинка, а также продолжительностью 
его действия [Castiglione et al., 2007]. 

Как указывалось выше, роль металлотионеи�
нов в детоксикации тяжелых металлов все еще 
изучена недостаточно. Однако имеются сведе�
ния о том, что экспрессия гена МТ2 Brassica 
juncea в трансгенных растениях арабидопсиса 
вызывала повышение их устойчивости к кадмию 
и меди [Zhigang et al., 2006]. Предполагается, 
что металлотионеины могут также принимать 
участие не только в процессах детоксикации, но 
и в других защитных механизмах, например ан�
тиоксидантных [Kotrba et al., 2009]. 

Влияние тяжелых металлов на экспрессию 
генов фитохелатинсинтазы у растений 

Фитохелатины, относящиеся к металлсвя�
зывающим пептидам, впервые были выделены 
из клеточной суспензии Rauvolfia serpenthina 
[Grill et al., 1987]. В настоящее время первич�
ная структура фитохелатинов изучена для мно�
гих видов растений, относящихся к разным се�
мействам, и некоторых грибов [Cobbett, 2000; 
Серегин, 2001; Ogawa et al., 2009; Pal, Rai, 
2010]. Они представляют собой небольшие бо�
гатые цистеином пептиды с основной структу�
рой (�Глу�Цис)n�Гли, где n = 2–11 (обычно не 
более 6) [Grill et al., 1987; Rauser, 1995; 
Cobbett, 2000; Серегин, 2001; Pal, Rai, 2010].  

Наличие тиоловых (SH) групп позволяет фи�
тохелатинам связываться с ионами тяжелых ме�

таллов и образовывать в цитозоле хелатные 
комплексы с молекулярным весом 2,5–3,6 кДа 
[Cobbett, 2000; Серегин, 2001; Gallego et al., 
2012]. Образовавшиеся низкомолекулярные 
комплексы затем транспортируются в вакуоль 
с помощью Cd/H+�антипортеров [Salt, Wagner, 
1993] и АТФ�зависимых АВС�транспортеров то�
нопласта [Salt, Rauser, 1995], включая HMT1�
транспортер, обнаруженный у дрожжей [Prévéral 
et al., 2009]. При этом фитохелатины участвуют 
не только в механизмах детоксикации тяжелых 
металлов [Clemens et al., 1999; Серегин, 2001; 
Gallego et al., 2012], но и в гомеостазе металлов, 
необходимых для нормального протекания фи�
зиологических процессов, например Zn и Cu 
[Thumann et al., 1991]. 

Синтез фитохелатинов индуцируется многи�
ми тяжелыми металлами, в том числе Cu, Zn, 
Ag, Au, Hg и Pb, но в наибольшей степени Cd 
[Rauser, 1995; Cobbett, 2000; Pal, Rai, 2010].  

Фитохелатины, в отличие от металлотио�
неинов, не являются первичными генными про�
дуктами, а синтезируются из глутатиона при 
участии фермента фитохелатинсинтазы (�глу�
тамилцистеинтранспептидазы) [Robinson et al., 
1993; Rauser, 1995; Clemens et al., 1999; 
Cobbett, 2000; Серегин, 2001; Capdevila et al., 
2012]. В частности, в экспериментах с проро�
стками гороха [Klapheck et al., 1995] и другими 
видами растений под влиянием кадмия отме�
чено уменьшение пула глутатиона одновре�
менно с накоплением фитохелатинов [Rauser, 
1995; Cobbett, 2000; Gallego, 2012]. 

Регуляция синтеза фитохелатинов осуществ�
ляется на уровне экспрессии генов, кодирую�
щих фитохелатинсинтазу, а также генов, коди�
рующих ферменты синтеза глутатиона. Впервые 
ген СAD1, кодирующий фитохелатинсинтазу, 
был выделен у cad1�мутантов арабидопсиса, 
способных синтезировать нормальное количе�
ство глутатиона, но низкое – фитохелатинов [Ha 
et al., 1999]. В последние годы активно исследу�
ется экспрессия генов PCS, кодирующих фито�
хелатинсинтазу у разных видов растений, в том 
числе арабидопсиса, риса, пшеницы, горчицы 
[DalCorso et al., 2010]. Показано, например, 
что экспрессия генов AtPCS1 и TaPCS1, коди�
рующих фитохелатинсинтазу у арабидопсиса 
и пшеницы соответственно, активировала син�
тез фитохелатинов у дрожжей и способствовала 
повышению их устойчивости к кадмию 
[Vatamaniuk et al., 1999; Clemens et al., 1999]. 
У Avicennia germinans экспрессия гена AgPCS 
активировалась под влиянием не только кад�
мия, но и меди [Gonzalez�Mеndoza et al., 2007]. 

Уровень экспрессии гена SmPCS у гиперак�
кумулятора свинца Salvinia minima при дейст�



38

вии Pb возрастал в листьях, в то время как в 
корнях, напротив, снижался. Возможно, этот 
факт объясняется тем, что активация синтеза 
фитохелатинов в корнях регулируется только 
на посттранскрипционном уровне [Estrella�
Gomez et al., 2009].  

Согласно последним данным, в регуляции 
активности фитохелатинсинтазы и синтеза 
фитохелатинов может принимать участие 
фермент протеинфосфатаза 1 [Lima et al., 
2012]. Например, в опытах с клеточной сус�
пензией арабидопсиса при использовании 
специфического ингибитора протеинфосфа�
тазы 1 – кантаридина показано, что уже через 
30 мин от начала воздействия кадмия (100 
мкМ) происходит снижение активности про�
теинфосфатазы 1, что способствует фосфо�
рилированию фитохелатинсинтазы и после�
дующему синтезу фитохелатинов. Отмечен�
ное ингибирование активности протеинфос�
фатазы 1 индуцировало повышение синтеза 
фитохелатинов в основном за счет влияния 
на активность фитохелатинсинтазы, что сви�
детельствует о возможности регуляции их 
синтеза на посттранскрипционном уровне 
[Lima et al., 2012].  

Несмотря на то что роль фитохелатинов в 
механизмах детоксикации тяжелых металлов 
очевидна, участие фитохелатинсинтазы и са�
мих фитохелатинов в механизмах устойчиво�
сти к тяжелым металлам изучено недостаточно 
полно. Например, известно, что сверхэкспрес�
сия гена AtPCS1 и повышенный уровень фито�
хелатинов у трансгенных растений арабидоп�
сиса может повышать аккумуляцию кадмия без 
увеличения устойчивости растений, более то�
го, даже приводит к их гиперчувствительности 
к кадмию [Lee et al., 2003; Pomponi et al., 2006]. 
Существует предположение, что наряду со 
способностью образовывать хелатные ком�
плексы с металлами фитохелатины принимают 
участие в антиоксидантных механизмах защи�
ты, однако прямые экспериментальные дан�
ные, подтверждающие это, к настоящему мо�
менту отсутствуют [Pal, Rai, 2010]. 

Интересно отметить, что экспрессия гена 
пшеницы TaPCS1 приводила к снижению чув�
ствительности мутантов cad1�3 растений 
арабидопсиса к кадмию и, кроме того, спо�
собствовала дальнему транспорту кадмия, 
что, в свою очередь, приводило к снижению 
его накопления в корнях [Gong et al., 2003]. В 
экспериментах с мутантами A. thaliana cad2�1 
со сниженным синтезом глутатиона и cad3�1, 
неспособными синтезировать фитохелатины, 
было показано, что оба мутанта обладают вы�
сокой степенью аккумуляции мышьяка в по�

бегах растений. Поэтому можно предполо�
жить, что синтез фитохелатинов в корнях 
является одним из наиболее вероятных меха�
низмов, предотвращающих накопление 
мышьяка в побегах и зерне растений [Liu 
et al., 2010; Duan et al., 2011]. 

Влияние тяжелых металлов на экспрессию 
генов, контролирующих синтез ферментов 
метаболизма глутатиона у растений 

Глутатион представляет собой трипептид, 
состоящий из остатков трех аминокислот: цис�
теина, глицина и глутамина (γ�глутамилцистеи�
нилглицин) [Серегин, 2001; Estrella�Gomez 
et al., 2012; Gallego et al., 2012; Anjum et al., 
2012]. Глутатион содержит тиоловые группы, 
посредством которых он способен связывать�
ся с ионами металлов и металлоидов [Серегин, 
2001; Anjum et al., 2012]. Глутатион обнаружен 
у всех организмов, включая растения. 

Синтез глутатиона осуществляется в два 
этапа. Первый этап включает образование 
γ�глутамилцистеина из глутамата и цистеина. 
Данный этап катализируется ферментом γ�глу�
тамилцистеинсинтетазой. Второй этап заклю�
чается в конъюгации γ�глутамилцистеина с 
глицином и катализируется ферментом глута�
тионсинтетазой [Серегин, 2001; Estrella�Gomez 
et al., 2012]. 

Установлено, что экспрессия генов, коди�
рующих ферменты, участвующие в биосинтезе 
глутатиона, способствует повышению метал�
лоустойчивости растений. Например, мутанты 
арабидопсиса cad2�1 с модифицированым 
бактериальным геном S1pt::ECS, кодирующим 
γ�глутамилцистеинсинтетазу в побегах расте�
ния, отличались повышенной устойчивостью 
к As, Hg и Сd по сравнению с нетрансгенными 
мутантными растениями cad2�1 с блокирован�
ным синтезом γ�глутамилцистеинсинтетазы  и 
чувствительными к действию тяжелых метал�
лов [Li et al., 2006]. Кроме того, показано, что 
кадмий индуцировал экспрессию генов gshI 
и gshII (кодирующих глутатионсинтетазу) в ли�
стьях A. thaliana [Zhu et al., 1999], а сверхэкс�
прессия гена gshII E. coli в цитозоле трансген�
ных растений B. juncea способствовала повы�
шению устойчивости этого вида к кадмию. От�
мечается, что трансгенные растения B. juncea 
способны накапливать кадмий в значительно 
большей степени, чем растения дикого типа 
[Zhu et al., 1999].  

Установлено, что не только кадмий, но и 
свинец способствует повышению экспресcии 
гена SmGS, активации глутатионсинтетазы и 
аккумуляции глутатиона как в листьях, так и в 



39

корнях растения гипераккумулятора Salvinia 
minima, при этом экспрессия гена SmGS в ли�
стьях была выше, чем в корнях [Estrella�Gomez 
et al., 2012]. 

Отмечено также, что содержание глутатио�
на зависит от концентрации металла в пита�
тельной среде, варьируя у разных видов расте�
ний. Например, было показано, что содержа�
ние глутатиона увеличивается с повышением 
концентрации кадмия у Pisum sativum [Gupta 
et al., 2002], Sedum alfredii [Sun et al., 2007], 
кукурузы [Rüegsegger and Brunold, 1992], а так�
же в культуре клеток томата и табака [Estrella�
Gomez et al., 2012].  

Наряду с ферментами биосинтеза глутатио�
на важным ферментом его метаболизма явля�
ется глутатион�S�трансфераза, катализирую�
щая конъюгацию глутатиона с алифатически�
ми, ароматическими, эпоксидными и гетеро�
циклическими радикалами различных ксено�
биотиков, действующих на растения. Наличие 
глутатион�S�трансферазы характерно для всех 
живых организмов, включая растения [Estrella�
Gomez et al., 2012; Anjum et al., 2012]. Суперсе�
мейство глутатион�S�трансферазы подразде�
ляется на 7 классов (F, U, L, Z, T, DHAR, 
TCHQD), из которых характерными для расте�
ний являются F и U классы. В настоящее время 
физиологическая роль и участие фермента в 
защитных реакциях растений изучена недоста�
точно [Moons, 2003; Dixon et al., 2010; Anjum 
et al., 2012]. Известно, что у арабидопсиса се�
мейство генов gst кодирует глутатион�S�транс�
феразу U класса, представителями данного се�
мейства у риса являются гены osgtu3 и osgtu4. 
Показано, что цинк (30 мкМ) и кадмий (20 мкМ) 
индуцируют экспрессию osgtu3 и osgtu4 генов 
в корнях проростков риса уже через 2 часа от 
начала их действия [Moons, 2003].   

Другим глутатионзависимым ферментом 
является метилтрансфераза, катализирующая 
обратимые реакции переноса метильных 
групп. Так, например, селеноцистеинметил�
трансфераза способствует метилированию се�
леноцистеина с последующим образованием 
метилселеноцистеина [LeDuc et al., 2004]. Пря�
мых доказательств участия метилтрансферазы 
в защитных механизмах растений на действие 
тяжелых металлов к настоящему моменту нет. 
Однако показано, что сверхэкспрессия генов 
SMTAt и SMTBj, выделенных из гипераккумуля�
тора селена Astragalus bisulcatus, способство�
вала повышению устойчивости к селену у 
A. thaliana и Indian mustard [Zhu et al., 2009]. 
Кроме того, трансгенные растения отличались 
большей способностью аккумулировать селен, 
чем растения дикого типа [LeDuc et al., 2004].   

Влияние тяжелых металлов на экспрессию 
генов, участвующих в неспецифических 
адаптивных реакциях растений 

Наряду с активацией генов и синтеза бел�
ков, участвующих непосредственно в передаче 
стресс�сигнала, транспорте ионов и механиз�
мах детоксикации, тяжелые металлы оказыва�
ют влияние и на экспрессию генов, и, соответ�
ственно, на синтез белков, участвующих в не�
специфических механизмах адаптации к дей�
ствию различных стресс�факторов. 

В частности, тяжелые металлы и металло�
иды способны активировать экспрессию генов 
семейства Hsp белков теплового шока (БТШ), 
являющихся важными компонентами клеточно�
го ответа практически на любое стрессовое 
воздействие [Gupta et al., 2010]. Например, 
у проростков томата при воздействии мышьяка 
происходило увеличение содержания транс�
криптов гена Hsp90�1 в корнях, а под влиянием 
хрома – преимущественно в побегах [Goupil 
et al., 2009]. Воздействие кадмия на растения 
риса также способствовало активации экс�
прессии генов БТШ [Ogawa et al., 2009].  

Кроме того, показано, что у растений 
Lupinus luteus при действии свинца, кадмия, 
а также мышьяка происходит активация экс�
прессии гена LlPR10, относящегося к семейст�
ву генов PR (pathogenesis�related protein) 
[Jomová et al., 2011]. Как известно, экспрессия 
генов PR семейства активируется при биотиче�
ском стрессе, но их активацию наблюдали 
и под влиянием тяжелых металлов, и при дру�
гих абиотических стрессах, поэтому предпола�
гается их участие в защитных реакциях расте�
ний на действие широкого спектра стресс�
факторов [Edreva, 2005]. 

В настоящее время наряду с данными об экс�
прессии разных групп генов в условиях действия 
на растения тяжелых металлов появляются све�
дения о влиянии их на экспрессию микроРНК. 
МикроРНК – это короткие молекулы РНК, не ко�
дирующие белки, которые связываются с ком�
плементарными участками мРНК, тем самым 
инактивируют и помечают ее для последующей 
деградации рибонуклеазой [Huang et al., 2009]. 
МикроРНК обнаружены как у животных, так и у 
растений. В частности, микроРНК выделены 
и охарактеризованы у A. thaliana и риса [Sunkar, 
Zhu, 2004]. Показано, что микроРНК могут акти�
вироваться в ответ на действие различных абио�
тических факторов [Fujii et al., 2005; Sunkar, Zhu, 
2004; Zhao et al., 2007; Jones�Rhoades, Bartel, 
2004]. Например, кадмий способствовал как ак�
тивации, так и ингибированию разных видов 
микроРНК у риса [Huang et al., 2009]. 
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Общая схема сигналинга,  активации экспрессии генов и синтеза белков de novo, 
обеспечивающих металлоустойчивость  растений [по: Vinocur, Altman, 2005; Fujita et al., 
2006; DalCorso et al., 2010].  

Сокращения: CBF/DREB – С�repeat�binding factors/dehydration�responsive element�binding 
factors;  bZIP – белки  «лейциновая застежка»; MYB � MYeloBlastosis protein; HLH � helix�loop�helix 
proteins; MT – металлотионеины;  PCS – фитохелатинсинтаза; GSH – глутатион; ZIP – Zinc related 
transporter / Iron related transporter�like Protein; NRAMP – natural resistance associated 
macrophage protein; СTR – The Copper Transporter Family; CDF – cation diffusion facilitator; 
АТФазы P1B �типа – белки�транспортеры АТФаз P�типа; Hsp – белки теплового шока. 

Заключение 

Несмотря на продолжительный период изу�
чения, вопросы устойчивости и адаптации рас�
тений к действию неблагоприятных факторов 
среды по�прежнему находятся в центре внима�
ния физиологов многих стран. В последние го�
ды благодаря развитию и широкому примене�
нию молекулярно�генетических методов осо�
бенно активно исследуются механизмы ответ�
ных реакций растений, в том числе и на дейст�
вие тяжелых металлов, на транскрипционном и 
посттранскрипционном уровнях. Так, за по�
следние десятилетия были выделены и охарак�
теризованы многие семейства генов, актива�
ция экспрессии которых способствует повы�
шению металлоустойчивости у разных видов 
растений (рис.). В частности, выявлены неиз�
вестные ранее белки�транспортеры тяжелых 
металлов и кодирующие их гены. Получены но�
вые данные об экспрессии большого числа ге�

нов, продукты которых участвуют в хелатиро�
вании тяжелых металлов. Появились сведения 
об активации генов, кодирующих компоненты 
цепи передачи стресс�сигнала, и сигнальных 
молекулах, которые также принимают участие 
в данном процессе. Кроме того, открыты и оха�
рактеризованы регуляторные элементы транс�
крипции, включая микроРНК, способные регу�
лировать экспрессию генов, в том числе и при 
действии на растения тяжелых металлов. Не�
сомненно, результаты исследований экспрес�
сии генов существенно расширяют и углубля�
ют существующие представления о том, какие 
конкретно гены и как именно участвуют в за�
щитно�приспособительных реакциях растений 
на действие тяжелых металлов.  

Необходимо, однако, отметить, что, несмот�
ря на очевидный прогресс и значительные ус�
пехи в этой области, имеющиеся эксперимен�
тальные данные нередко носят противоречи�
вый характер и трудно сопоставимы между 
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собой в силу того, что исследования ведутся 
на разных объектах, при этом используются 
разные тяжелые металлы, в разных концентра�
циях, неодинаковые экспозиции и т. д. Тем не 
менее сегодня вполне очевиден круг вопросов, 
поиски ответов на которые должны рассматри�
ваться в качестве задач для проведения даль�
нейших исследований. К ним, на наш взгляд, 
в первую очередь следует отнести: а) изучение 
роли сигнальных молекул, вовлеченных в регу�
ляцию экспрессии генов при действии тяжелых 
металлов; б) оценку соотносительного вклада 
разных генов и сигнальных систем в процессы 
адаптации к тяжелым металлам; в) оценку сте�
пени специфичности адаптивных реакций на 
действие тяжелых металлов; г) выяснение су�
ществования линейной или иной зависимости 
между содержанием транскриптов определен�
ных генов и продолжительностью действия тя�
желых металлов, а также между характером из�
менения экспрессии генов и концентрацией 
металлов; д) оценку возможности прямого (не�
посредственного) влияния тяжелых металлов 
на активность тех или иных генов. 

Ответы на эти и некоторые другие вопро�
сы помогут не только существенно углубить и 
детализировать существующие представле�
ния о природе металлоустойчивости расте�
ний, но и окажутся важным вкладом в общую 
теорию устойчивости растений к действию 
неблагоприятных факторов внешней среды. 

Работа выполнена при поддержке Мини�
стерства образования и науки Российской Фе�
дерации, соглашение № 14.132.21.1321. 
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