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Одним из механизмов токсического действия тяжелых металлов на растения является развитие 

окислительного стресса. Его причинами могут быть нарушения транспорта электронов в 

электрон-транспортных цепях хлоропластов и митохондрий, инактивация антиоксидантных 

ферментов, усиление образования активных форм кислорода в неферментативных реакциях, 

обусловленное прямым участием ионов железа и меди, а также других тяжелых металлов с 

переменной валентностью. Вопросы связи между накоплением растениями тяжелых металлов 

и активацией антиоксидантной системы, антиоксидантной активностью и устойчивостью к 

тяжелым металлам уже много лет являются предметом дискуссии. В обзоре рассмотрен вклад 

ферментативной антиоксидантной системы, фитохелатинов и флавоноидных соединений в 

защитные процессы при действии на растения тяжелых металлов. В последние годы 

накапливаются экспериментальные данные, свидетельствующие о возможности 

индуцирования антиоксидантной системы и устойчивости растений к ионам тяжелых 

металлов с помощью сигнальных посредников, в том числе газотрансмиттеров (NO, H2S). 

Также накоплены сведения об индуцировании протекторных систем и металлорезистентности 

растений с помощью брассиностероидов, салициловой и жасмоновой кислот и некоторых 

других фитогормонов и метаболитов. В обзоре анализируются данные о связи между 

устойчивостью растений к действию тяжелых металлов и состоянием антиоксидантной 

системы, о возможностях регуляции антиоксидантной активности и устойчивости растений 

действием экзогенных физиологически активных веществ. 
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1 Тяжелые металлы в связи с их цитоток-

сическим, мутагенным и канцерогенным дей-

ствием считают одними из самых опасных за-

грязнителей окружающей среды. Как известно, 

на протяжении последних десятилетий содер-

жание тяжелых металлов в окружающей среде 

– в воздухе, воде и почве – неуклонно повыша-

ется. Это обусловлено быстрым развитием и 

активной работой промышленных предприя-

тий, в частности горнодобывающих, резким 

увеличением количества автотранспорта, еже-
                                                           
Адрес для корреспонденции: Колупаев Юрий Евгеньевич, 

Харьковский национальный аграрный университет им. 

В.В. Докучаева, п/о Докучаевское-2, Харьков, 62483, 

Украина;  

e-mail: plant_biology@ukr.net 

годным внесением в почву высоких доз мине-

ральных удобрений, широким применением пе-

стицидов (Титов и др., 2014). При этом тяже-

лые металлы обладают кумулятивным действи-

ем, накапливаясь в среде и живых организмах 

(Sarwar et al., 2010; Nazar et al., 2012).  

Термин «тяжелые металлы» применим к 

металлам с плотностью более 5 г/см
3
 или с 

атомным номером более 20. К токсичным отно-

сят следующие химические элементы: Co, Ni, 

Cu, Zn, Sn, Se, Te, Rb, Ag, Cd , Au, Hg, Pb, Bi, Pt 

(Wood, 1974). Отдельные тяжелые металлы (Fe, 

Cu, Zn, Mn, Mo) являются микроэлементами, 

необходимыми для роста и развития растений. 

Они действуют как кофакторы ряда ферментов 

(Hänsch, Mendel, 2009). Однако повышенная их 
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концентрация обусловливает проявление ток-

сических эффектов, в первую очередь вслед-

ствие неспецифического связывания со многи-

ми функциональными группами белков, в том 

числе ферментов (Khan, Khan, 2014; Белявская 

и др., 2018). Обычно по отношению к метал-

лам-микроэлементам термин «тяжелые метал-

лы» употребляют, когда речь идет о влиянии их 

избыточных количеств на живой организм.  

Фитотоксичность тяжелых металлов обу-

словлена их химическими свойствами: валент-

ностью, ионным радиусом, способностью к 

комплексообразованию. Оценка токсического 

действия металлов на растения очень сложна, 

поскольку она зависит от большого количества 

факторов, значения которых нельзя сравнить в 

единой линейной шкале (Кабата-Пендиас, Пен-

диас, 1989). В большинстве случаев элементы 

по степени токсичности располагают в такой 

ряд: Cu> Ni> Cd> Zn> Pb> Hg> Fe> Mo> Mn 

(Гуральчук, 1994). Однако этот ряд может ме-

няться в связи с неодинаковым связыванием 

элементов почвой и переходом их в недоступ-

ное для растений состояние, физиолого-

генетическими особенностями самих растений.  

Обычно наиболее доступными и токсич-

ными для растений являются водорастворимые 

формы, представленные, как правило, хлори-

дами, нитратами, сульфатами и органическими 

комплексными соединениями. Необходимо от-

метить, что последние могут быть как более, 

так и менее токсичными по сравнению с катио-

нами того же элемента (Кабата-Пендиас, Пен-

диас, 1989). 

Повышенные концентрации тяжелых ме-

таллов могут приводить к общим малоспеци-

фическим физиологическим изменениям, в 

частности, угнетению фотосинтеза, нарушению 

водного баланса и гормонального статуса рас-

тений, торможению росту. Такие эффекты яв-

ляются следствием первичных токсических 

эффектов. В то же время эти эффекты трудно 

разграничить с вторичными изменениями прак-

тически всех физиологических процессов. 

Выделяют следующие основные меха-

низмы токсического действия тяжелых метал-

лов (Гуральчук, 1994): изменение проницаемо-

сти клеточных мембран; реакции тиольных 

(сульфгидрильных) групп белков с катионами; 

высокое сродство металлов к фосфатным груп-

пам и активным центрам в АТФ и АДФ; конку-

ренция за мишени (лиганды) с жизненно важ-

ными ионами (прежде всего катионами).  

Одним из последствий действия тяжелых 

металлов является окислительный стресс. Его 

причинами могут быть нарушения транспорта 

электронов в электрон-транспортных цепях 

хлоропластов и митохондрий (Prasad et al., 

2005; Колупаев, Карпец, 2014; Asgher et al., 

2017), инактивация антиоксидантных фермен-

тов (Gill, Tuteja, 2010), усиление образования 

активных форм кислорода (АФК) в нефермен-

тативных реакциях с прямым участием ионов 

Cu, Fe, а также других тяжелых металлов с пе-

ременной валентностью (Hernandez et al., 2016; 

Asgher et al., 2017; Kohli et al., 2017).  

К последним относятся известные реак-

ции Фентона и Хабера-Вейса. Так, пероксид 

водорода, вступает в реакцию Фентона, приво-

дящую к образованию крайне агрессивного 

гидроксильного радикала:  

Fe
2+

 + H2O2 → Fe
3+

 + OH
•
 + OH

−
. 

Также с участием ионов металлов с пере-

менной валентностью (в первую очередь жела-

за) возможна генерация агрессивных АФК в ре-

акциях Хабера-Вейса:  

Fe
3+

 + O2
•−

 → Fe
2+

 + O2 

Fe
2+

 + H2O2 → Fe
3+

 + OH
−
 + OH

•
 

O2
•−

 + H2O2 → OH
•
 + HO

−
 + O2. 

 

Обобщению экспериментальных данных 

о влиянии тяжелых металлов на про-

/антиоксидантное равновесие в растительных 

клетках и функционирование антиоксидантной 

системы посвящено большое количество обзо-

ров и монографий (Башмаков, Лукаткин, 2009; 

Гарифзянов, Иванищев, 2012; Гришко, Сыщи-

ков, 2012; Kohli et al., 2017; Fedenko et al., 2020; 

Sharma et al., 2020). В то же время вопросы о 

связи между накоплением растениями тяжелых 

металлов и активацией антиоксидантной си-

стемы, антиоксидантной активностью и устой-

чивостью к тяжелым металлам уже много лет 

являются предметом дискуссии. В последние 

годы происходит интенсивный поиск новых 

подходов к активации антиоксидантной систе-

мы растений с целью повышения их устойчи-

вости к тяжелым металлам. Накапливаются 

экспериментальные данные, свидетельствую-

щие о возможности индуцирования антиокси-

дантной системы и устойчивости растений к 

ионам тяжелых металлов с помощью сигналь-

ных посредников, в том числе газотрансмитте-

ров, механизмы физиологического действия 

которых раскрыты еще далеко не полностью. 

Также накоплено немало сведений об успеш-

ном индуцировании протекторных систем и 

металлорезистентности растений с помощью 

так называемых «стрессовых» фитогормонов 
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(брассиностероидов, салициловой и жасмоно-

вой кислот) и некоторых метаболитов (напри-

мер, пролина). Анализ и обобщение таких дан-

ных и являются предметом настоящего обзора.  

Возможная сигнальная роль АФК при 

действии на растения тяжелых металлов  

В течение двух последних десятилетий 

образование АФК в клетках растений при дей-

ствии стрессоров различной природы рассмат-

ривается не только, а в последнее время не 

столько как фактор, вызывающий повреждения 

биомакромолекул и мембранных структур, 

сколько как фактор, формирующий сигнал 

стресса (Креславский и др., 2012; Колупаев, 

Карпец, 2014). Получены сведения о том, что 

при повышении содержания АФК происходит 

изменение активности практически всех из-

вестных классов эффекторных белков сигналь-

ных систем (Прадедова и др., 2017). Функции 

этих белков реализуются как путем изменения 

их редокс-состояния при непосредственном 

контакте с АФК, так и путем редокс-регуляции 

их фосфорилирования/дефосфорилирования, а 

также за счет изменения содержания других 

сигнальных посредников (кальция, монооксида 

азота, сероводорода) (Черенкевич и др., 2013; 

Kolupaev et al., 2015; Прадедова и др., 2017; Li 

et al., 2016a; 2016b).  

Основные сигнальные функции АФК ас-

социируют с действием пероксида водорода, 

который фактически уже признан в качестве 

вторичного мессенджера (Ткачук и др., 2007). 

Молекулы Н2О2 имеет значительную продол-

жительность жизни и обладают способностью 

распространяться в клетках на значительные 

расстояния. Это связано с его относительно не-

высокой реакционной способностью и проник-

новением через мембраны благодаря отсут-

ствию заряда (Ткачук и др., 2007). Кроме того, 

получены доказательства возможности облег-

ченной диффузии Н2О2 при помощи белков ак-

вапоринов (Bienert et al., 2007; Miller et al., 

2010). Однако имеются пока немногочисленные 

(особенно для растительных объектов) сведе-

ния и об участии других АФК в сигнальных 

процессах.  

Например, известно, что супероксидный 

анион-радикал является относительно корот-

коживущей АФК с периодом полужизни до 4 

мкс. Соответственно он имеет очень небольшой 

радиус диффузии при нейтральных значениях 

pH (Креславский и др., 2012). Считается, что 

супероксид-радикал практически не проникает 

через биомембраны. Хотя сообщается, что при 

низких значениях рН O2
•−

 протонируется и в 

форме гидропероксила НО2 может проходить 

через мембранные барьеры (Sagi, Fluhr, 2006). 

Анализ генной экспрессии, проведенный с ис-

пользованием ДНК-микрочипов, позволил по-

лучить некоторые доказательства сигнальной 

функции супероксидного анион-радикала, от-

личной от сигнала пероксида водорода 

(Scarpeci et al., 2008).  

Синглетный кислород также отличается 

коротким временем жизни, поэтому, вероятно, 

выполняет сигнальные функции за счет вовле-

чения других сигнальных компонентов, к кото-

рым, в частности, относятся белки EXECUTER 

1 и 2 (Lee et al., 2007). Молекулярно-

генетическими методами показано участие син-

глетного кислорода в регуляции экспрессии 

ядерных генов (Laloi et al., 2007).  

Усиление образования АФК при дей-

ствии на растения тяжелых металлов, как и при 

других стрессах, может быть одним из сигна-

лов, индуцирующих сигнальную сеть в целом. 

В формировании АФК-сигнала при действии на 

растения тяжелых металлов может участвовать 

НАДФН-оксидаза (Chmielowska-Bąk et al., 

2017). Рассматривается роль АФК, образую-

щихся в растительных клетках при действии 

тяжелых металлов, в формировании кальцие-

вых сигналов и активации MAP-киназного (от 

MAP – mitigen-activated protein kinase) каскада 

(Kohli et al., 2017; Белявская и др., 2018; Sharma 

et al., 2020).  

С участием АФК и связанных с ними 

сигнальных посредников и систем могут инду-

цироваться и защитные реакции растений на 

действие тяжелых металлов, в частности, акти-

вация экспрессии генов и повышение активно-

сти антиоксидантных ферментов (рисунок). 

Так, получены доказательства участия АФК и 

МАР-киназного каскада при металлоиндуциро-

ванной активации экспрессии генов  каталазы, 

глутатион-S-трансферазы и других ферментов 

(Asgher et al., 2017; Kohli et al., 2017). Установ-

лено, что индуцируемое ионами кадмия усиле-

ние экспрессии генов каталазы у растений ара-

бидопсиса происходило с участием кальмоду-

лин-зависимой протеинкиназы (Kohli et al., 

2017).  

Во многих случаях экспериментальные 

данные не позволяют оценить вклад различных 

сигнальных посредников в индуцируемые тя-

желыми металлами защитные реакции клеток 

растений. В то же время предполагается связь 

между усилением образования супероксидного 

анион-радикала под влиянием тяжелых метал-

лов и активацией антиоксидантной системы. 
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Так, хром-индуцированное образование O2
•–

 

вызывало повышение активности пероксидазы 

и глутатионредуктазы, а также содержания глу-

татиона у растений рапса (Ali et al., 2014). Под 

влиянием свинца у рапса также усиливалось 

образование O2
•–

, которое сопровождалось по-

следующим усилением экспрессии генов супе-

роксиддисмутазы (СОД), неспецифической пе-

роксидазы, аскорбатпероксидазы и глутатион-

редуктазы (Gill et al., 2015). У растений 

Phaseolus coccineus под влиянием меди отмеча-

лось усиление генерации АФК с последующим 

повышением содержания пролина, активности 

СOД, каталазы, аскорбатпероксидазы и неспе-

цифической пероксидазы (Hanaka et al., 2016).   

 

Индуцирование образования АФК в растительных клетках под действием тяжелых метал-

лов и формирование сигнального каскада, активирующего антиоксидантную систему или 

развитие процессов, вызывающих повреждение клеточных структур.  
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Как возможная сигнальная молекула рас-

сматривается и синглетный кислород, образо-

вание которого в хлоропластах усиливается при 

действии тяжелых металлов (Kohli et al., 2017). 

Молекулярно-генетическими методами полу-

чены результаты, указывающие на его возмож-

ную роль в модуляции экспрессии генов СОД и 

каталазы у Prunus cerasifera (Lombardi, 

Sebastian, 2015).  

Вполне естественно, что наиболее дока-

занным является участие пероксида водорода 

как сигнального посредника, индуцирующего 

антиоксидантную активность в ответ на дей-

ствие повышенных концентраций ионов тяже-

лых металлов (Kohli et al., 2017).  

Связь между накоплением тяжелых 

металлов в тканях растений и антиокси-

дантной активностью  

В ряде работ прослеживается зависи-

мость активности антиоксидантных ферментов 

и содержания низкомолекулярных антиокси-

дантов от эндогенного содержания тяжелых 

металлов в тканях (Schickler, Caspi, 1999; Баш-

маков, Лукаткин, 2009). Чаще накопление уме-

ренных доз тяжелых металлов вызывает акти-

вацию антиоксидантной системы. Так, у расте-

ний Vigna radiate активность каталазы и перок-

сидазы возрастала пропорционально увеличе-

нию концентрации CdCl2 (Roychoudhuty, Ghosh, 

2013). У растений гороха отмечено повышение 

активности глутатионредуктазы и глутатионпе-

роксидазы в листьях и корнях, ассоциирован-

ное с накоплением умеренных концентраций 

кадмия и никеля в тканях (Гришко, Сыщиков, 

2012). Повышение активности глутатионредук-

тазы рассматривается как одна из важных адап-

тивных реакций рапса на действие умеренно 

токсических доз кадмия (Asgher et al., 2017).  

Однако многие авторы констатируют от-

сутствие концентрационной зависимости ха-

рактера влияния тяжелых металлов на актив-

ность антиоксидантных ферментов (Ivanov et 

al., 2013; Титов и др., 2014). Например, не об-

наружено корреляции активности СОД в кор-

невой системе, гипокотилях, семядолях и хвое 

сеянцев сосны с действующими концентрация-

ми свинца (Ivanov et al., 2013). При этом, одна-

ко, отмечено двукратное повышение активно-

сти фермента в ответ на действие 10 и 80 мкМ 

ацетата свинца в корнях и семядолях сеянцев. С 

другой стороны, в этой же работе обнаружена 

заметная корреляция активности каталазы в 

корневой системе с концентрациями свинца (r 

= 0,61), значительное увеличение активности 

фермента (в 2-3 раза) происходило при дей-

ствии ацетата свинца в концентрациях 10, 80, 

100 и 150 мкМ. В то же время активность ас-

корбатпероксидазы при действии Pb(CH3COO)2 

в концентрации 10-80 мМ в корневой системе 

снижалась приблизительно в два раза (Ivanov et 

al., 2013). Неоднозначным было влияние свинца 

на активность растворимой гваяколпероксида-

зы в корнях сеянцев сосны: низкие концентра-

ции токсиканта вызывали ее существенное 

снижение, а высокие, наоборот, повышение.  

Анализ данных о влиянии кадмия на ак-

тивность аскорбатпероксидазы, гваяколперок-

сидазы, каталазы, СОД и ферментов глутатио-

нового цикла позволил сделать заключение об 

увеличении их активности, которое практиче-

ски не зависело от концентрации металла и ви-

да растений (Титов и др., 2014). Предполагает-

ся, что активность антиоксидантных ферментов 

в большей степени зависит от продолжительно-

сти воздействия ионов тяжелых металлов. Так, 

например, в присутствии цинка и хрома актив-

ность каталазы после двух дней экспозиции 

растений пшеницы на среде с металлами уве-

личивалась, тогда как через четыре дня – 

уменьшалась, в то же время активность гвая-

колпероксидазы увеличивалась на 4-й и 6-й 

дни, а к 8-м суткам снижалась (Panda et al., 

2003).  

Связь между антиоксидантной актив-

ностью и устойчивостью растений к дей-

ствию тяжелых металлов  

Во многих случаях удалось установить 

связь между активностью антиоксидантных 

ферментов и устойчивостью к тяжелым метал-

лам растений различных генотипов. Так, пока-

зано, что у чувствительного к избытку марган-

ца сорта райграса конститутивная активность 

СОД была ниже, чем у устойчивого. При дей-

ствии избытка марганца, что характерно для 

кислых почв, это отличие проявлялось более 

заметно (Ribera-Fonseca et al., 2013). При этом у 

устойчивого генотипа отмечалось более суще-

ственное индуцирование экспрессии генов Mn-

СОД и Cu/Zn-СОД в ответ на избыток марган-

ца. При токсическом действии цинка на водо-

росли Chlorella sorokiniana и Scenedesmus 

acuminatus активности СОД, аскорбатперокси-

дазы, неспецифической пероксидазы и глутати-

онпероксидазы были выше у C. sorokiniana, ко-

торая отличалась большей устойчивостью к 

токсиканту и меньшим накоплением продуктов 

окислительного стресса – пероксида водорода и 

малонового диальдегида (Hamed et al., 2017).  

В целом, возрастание уровня экспрессии 

генов антиоксидантных ферментов приводит к 
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повышению устойчивости растений к тяжелым 

металлам (Singh et al., 2016).  

Вполне естественно, что антиоксидант-

ную защиту растительных клеток при токсиче-

ском действии тяжелых металлов обеспечива-

ют не только ферменты, но и соответствующие 

низкомолекулярные соединения. Так, наблюда-

лись изменения содержания глутатиона в клет-

ках листьев и корней гороха в зависимости от 

концентрации кадмия и никеля (Гришко, Сы-

щиков, 2012). Показана прямая зависимость 

между устойчивостью сортов гороха к ионам 

кадмия и содержанием восстановленного глу-

татиона (GSH) (Metwally et al., 2003). Предпо-

лагается, что при действии тяжелых металлов 

глутатион участвует в антиоксидантной защите 

непосредственно как низкомолекулярный анти-

оксидант и как субстрат для реакций с участи-

ем глутатионпероксидазы (Гришко, Сыщиков, 

2012). Фактически глутатион и ферменты его 

цикла задействованы как в прямой антиокси-

дантной защите, так и в косвенной, обуслов-

ленной связыванием ионов тяжелых металлов 

фитохелатинами и самим глутатионом (см. ни-

же).  

Последний механизм имеет особое зна-

чение при защите от избыточных концентраций 

металлов, непосредственно вызывающих обра-

зование АФК в реакциях Фентона и Хабера-

Вейса (Hernandez et al., 2016). Показано, что 

растения арабидопсиса с низким уровнем GSH 

имели повышенную чувствительность к кад-

мию (Xiang et al., 2001). С другой стороны, 

сверхэкспрессия глутатионсинтазы и накопле-

ние глутатиона растениями приводили к повы-

шению устойчивости к Cd (Zhu et al., 1999). 

Установлено, что ионы кадмия индуцировали 

повышение уровня мРНК генов ферментов, 

участвующих в синтезе глутатиона, и гена фи-

тохелатинсинтазы (Semane et al., 2007). При 

этом однако регистрировалось значительное 

снижение содержания восстановленного глута-

тиона и одновременное увеличение содержания 

фитохелатинов. В настоящее время не вызыва-

ет сомнения, что при действии тяжелых метал-

лов глутатион участвует не только в защите 

растений от окислительного стресса, но и в свя-

зывании ионов тяжелых металлов как исход-

ный материал для синтеза фитохелатинов. Об-

разование последних индуцируется действием 

на растения ионов кадмия, цинка, меди, ртути, 

свинца, сурьмы и других тяжелых металлов 

(Гришко, Сыщиков, 2012). Еще в 1989 году бы-

ло показано, что синтез фитохелатинов проис-

ходит путем удлинения пептидной цепи глута-

тиона, которое катализируется специфическим 

энзимом – γ-глутамилцистеиндипептидтранс-

пептидазой (фитохелатинсинтетазой, КФ 

2.3.2.15) (Grill et al., 1989). Позднее были полу-

чены генетические доказательства существова-

ния этого фермента. 

Как уже отмечалось, одним из наиболее 

распространенных растительных низкомолеку-

лярных антиоксидантов является аскорбиновая 

кислота. В присутствии тяжелых металлов ее 

содержание обычно повышается, что рассмат-

ривают как механизм адаптации к окислитель-

ному стрессу (Martínez-Domínguez et al., 2008; 

Hu et al., 2009; Титов и др., 2014). Ряд других 

примеров, свидетельствующих о роли аскорби-

новой кислоты в устойчивости растений к тя-

желым металлам, приведен в обзоре Kaur, 

Nayyar (2014).  

Многогранную роль в защите растений от 

окислительного стресса, вызываемого ионами 

тяжелых металлов, играет пролин. Известно, 

что он оказывает прямое антиоксидантное дей-

ствие, взаимодействуя с гидроксильным ради-

калом, а также косвенное, защищая от денату-

рации антиоксидантные ферменты (Колупаев и 

др., 2014). Помимо этого, пролин может хела-

тировать ионы тяжелых металлов, уменьшая их 

токсическое действие, а также участие в не-

ферментативных реакциях образования АФК 

(Emamverdian et al., 2015). Недавно показано 

повышение содержания пролина в корнях и ли-

стьях Citrus volkameriana (L.) в ответ на дей-

ствие токсических доз марганца, что рассмат-

ривается авторами как одна из защитных реак-

ций растений (Papadakis et al., 2020).  

При действии тяжелых металлов в расте-

ниях зарегистрировано как повышение, так и 

снижение содержания флавоноидов (Treutter, 

2006; Khlestrina, 2013). Противоречивость этих 

результатов, по-видимому, может быть объяс-

нена тем, что при действии тяжелых металлов 

наряду с индуцированием синтеза флавоноид-

ных соединений может происходить их расхо-

дование на связывание ионов тяжелых метал-

лов (Lachman et al., 2005; Fedenko et al., 2017). 

Примечательно, что отличающиеся повышен-

ным содержанием антоцианов и бесцветных 

флавоноидов проростки ржи оказались более 

устойчивыми к действию FeSO4 по сравнению с 

проростками пшеницы (Колупаев и др., 2016). 

При этом холодовое закаливание, вызывая уве-

личение содержания низкомолекулярных про-

текторов (флавоноидных соединений, пролина, 

сахаров), способствовало повышению устойчи-

вости проростков ржи к действию сульфата же-
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леза. У проростков пшеницы, проявляющих без 

закаливания низкую устойчивость к FeSO4, по-

сле холодового закаливания увеличивались ко-

личество низкомолекулярных антиоксидантов и 

развивалась резистентность к действию Fe (II) 

(Колупаев и др., 2016).  

Флавоноидные соединения и другие вто-

ричные метаболиты занимают особое место в 

адаптации к действию тяжелых металлов 

(Fedenko et al., 2020). В частности, усиление 

синтеза антоцианов у растений показано при 

действии свинца (Abass et al., 2016; Kiran, 

Prasad, 2017), кадмия (Chadzinicolau et al., 2017; 

Javed et al., 2017), цинка (Bretzel et al., 2014; 

Asad et al., 2015), кобальта и никеля (Aziz et al., 

2007), мышьяка (Karimi, Souri 2016; Kumar et 

al., 2017) и других элементов (Fedenko et al., 

2020). Также адаптивной реакцией, связанной с 

антиоксидантной защитой, считается накопле-

ние фенольных кислот, которое зарегистриро-

вано в ответ на действие на растения кадмия 

(De Benedictis et al., 2018), свинца (Zafari et al., 

2016; Dresler et al., 2017), меди (Hojati et al., 

2016) и цинка (Dresler et al., 2017).  

В целом, считается доказанной связь 

между накоплением вторичных метаболитов и 

антиоксидантными свойствами у растений, 

подвергшихся действию различных тяжелых 

металлов. Вместе с тем, концентрационная за-

висимость накопления вторичных метаболитов 

при действии различных тяжелых металлов, 

определение доз, которые вызывают окисли-

тельный стресс и последующую активацию фе-

нольного метаболизма, связь между содержа-

нием фенольных и флавоноидных соединений 

и способностью растений к гипераккумуляции 

тяжелых металлов требуют дальнейших иссле-

дований (Fedenko et al., 2020). 

Индуцирование металлоустойчивости 

растений внешними воздействиями: связь с 

антиоксидантной активностью  

Феномены повышения устойчивости рас-

тений к действию тяжелых металлов под влия-

нием разнообразных внешних воздействий 

(стрессоров, сигнальных молекул, фитогормо-

нов, синтетических регуляторов роста) зареги-

стрировано в большом количестве исследова-

ний (Титов и др., 2014; Колупаев и др., 2016; 

Sharma et al., 2020). Многие из них носят фено-

менологический характер и не позволяют объ-

яснить физиологические механизмы таких эф-

фектов. Однако накоплен довольно большой 

объем экспериментальных данных, которые 

позволяют говорить о значительной роли инду-

цирования антиоксидантной системы в разви-

тии под влиянием тех или иных воздействий 

устойчивости растений к тяжелым металлам.  

Доноры оксида азота (NO). Функции ок-

сида азота у растений целенаправленно изуча-

ются с 1998 года (Delledonne et al.,1998; Durner 

et al., 1998). Установлено, что как важная внут-

ри- и межклеточная сигнальная молекула, ок-

сид азота участвует в регуляции клеточного 

цикла растительной клетки, процессах прорас-

тания семян, деэтиоляции, ризогенеза (Wilson 

et al., 2008), взаимодействия растений с сим-

бионтами (Del Giudice et al., 2011) и патогенами 

(Мамаева и др., 2015). В последнее время окси-

ду азота отводится особая роль в процессах 

адаптации растений к абиотическим стрессорам 

самой различной природы, в том числе гипо- и 

гипертермии, избыточному освещению, уль-

трафиолету, засолению, тяжелым металлам 

(Laspina et al., 2005; Zhang et al., 2006; Xu et al., 

2010; Бакакина и др., 2011; Krasylenko et al., 

2012; Карпец и др., 2015).  

Оксид азота может индуцировать усиле-

ние генерации АФК растительными клетками 

(Pasqualini et al., 2009). Одной из причин такого 

эффекта может быть опосредованная кальцием 

активация НАДФН-оксидазы под его влиянием 

(Kolupaev et al., 2015). Формирование АФК-

сигнала под влиянием NO само по себе предпо-

лагает модификацию редокс-гомеостаза и воз-

можность изменения активности антиокси-

дантных ферментов и содержания низкомоле-

кулярных антиоксидантов. Получены данные о 

зависимости эффекта индуцирования донором 

оксида азота антиоксидантных ферментов от 

поступления кальция в цитозоль и усиления ге-

нерации АФК растительными клетками. Так, 

эффекты повышения активности СОД, катала-

зы, аскорбатпероксидазы, вызываемые в изоли-

рованных колеоптилях пшеницы действием до-

нора NO нитропруссида натрия (НПН), угнета-

лись ингибиторами НАДФН-оксидазы, антиок-

сидантами и различными кальциевыми антаго-

нистами (Карпец, 2017).  

Однако оксид азота может реализовать 

свое влияние на экспрессию генов и активность 

антиоксидантных ферментов не только путем 

усиления накопления в клетках других сиг-

нальных посредников, таких как кальций и 

АФК. Эффекты NO могут быть обусловлены и 

прямой посттрансляционной модификацией 

молекул ферментативных белков.  

Модификации белков, вызываемые NO, 

включают в себя главным образом S-

нитрозилирование, нитрование остатков тиро-

зина и металл-нитрозилирование (Astier, 
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Lindermayr, 2012). При этом в зависимости от 

способа модификации возможны как актива-

ция, так и ингибирование целевых ферментов 

(Мамаева и др., 2015; Arora et al., 2016).  

При действии на растения тяжелых ме-

таллов в ряде работ зарегистрировано усиление 

синтеза NO наряду с активацией образования 

АФК (Sahay, Gupta, 2017). Среди механизмов 

защитного действия NO рассматривается непо-

средственное связывание им АФК, а также свя-

зывание со свободными ионами тяжелых ме-

таллов, в первую очередь железом и медью, что 

предотвращает участие последних в реакции 

Фентона (Sahay, Gupta, 2017) и таким образом 

уменьшает вероятность образования АФК. С 

другой стороны, в качестве важного механизма 

регуляции антиоксидантной активности под 

влиянием доноров NO рассматривается актива-

ция экспрессии генов антиоксидантных фер-

ментов или генов энзимов, участвующих в син-

тезе низкомолекулярных антиоксидантов. Так, 

например, показано, что смягчение токсическо-

го действия цинка на растения подорожника 

оксидом азота сопровождалось активацией 

СОД, каталазы, аскорбатпероксидазы в листьях 

и корнях (Nasiri-Savadkoohi et al., 2017). Про-

текторное влияние донора NO нитропруссида 

натрия (НПН) на проростки риса, подвергнутые 

токсическому действию никеля, сопровожда-

лось повышением активности СОД, каталазы и 

пероксидазы, а также усилением накопления 

пролина и аскорбиновой кислоты (Rizwan et al., 

2018).  

В целом, в большинстве работ положи-

тельные эффекты экзогенного оксида азота на 

растения в условиях стрессового действия 

ионов тяжелых металлов связывают с повыше-

нием активности антиоксидантных ферментов 

и (или) накоплением низкомолекулярных анти-

оксидантов. В то же время возможны и другие 

причины защитного действия доноров NO. Так, 

обработка семян вигны НПН снижала накопле-

ние продукта пероксидного окисления липидов 

(ПОЛ) малонового диальдегида (МДА) при 

токсическом действии свинца на растения. При 

этом, однако, в стрессовых условиях у расте-

ний, выращенных из семян, обработанных 

НПН, активность СОД, каталазы и пероксидазы 

была ниже, чем у необработанных донором NO 

(Singh et al., 2017). Предполагают, что в этом 

случае оксид азота не индуцировал антиокси-

дантные ферменты, а ингибировал образование 

АФК и тем самым позволял растениям умень-

шить затраты энергии, необходимые для акти-

вации антиоксидантной системы. Обработка 

растений перца донором NO НПН в условиях 

стрессового действия свинца и кадмия также 

снимала стресс-индуцируемое накопление про-

лина (Kaya et al., 2019).  

Следует отметить, что одним из меха-

низмов влияния оксида азота на про-

/антиоксидантное равновесие может быть его 

прямое ингибирующее действие на активность 

НАДФH-оксидазы. Показано, что NO может 

ингибировать НАДФН-оксидазу за счет S-

нитрозилирования цистеина (Cys 890) (Yun et 

al., 2011). Хотя в определенных эксперимен-

тальных условиях NO может активировать 

НАДФН-оксидазу и способствовать формиро-

ванию АФК-сигнала. Так, в культуре тканей 

корней женьшеня под влиянием донора NO за-

фиксированы эффекты активации НАДФН-

оксидазы и усиления генерации супероксидно-

го анион-радикала (Tewari et al., 2008). Обра-

ботка отрезков колеоптилей пшеницы донором 

оксида азота НПН также вызывала усиление 

генерации супероксидного анион-радикала. 

Этот эффект связан, по-видимому, с повыше-

нием активности НАДФН-оксидазы, поскольку 

угнетался ее ингибитором имидазолом (Карпец, 

2017).  

По-видимому, как активация образования 

АФК, так и его торможение под влиянием ок-

сида азота могут иметь физиологическое зна-

чение и в определенных условиях уменьшать 

повреждения растений, вызываемые действием 

тяжелых металлов. Открытым остается вопрос 

о том, каким образом реализуются разные сце-

нарии влияния NO на про-/антиоксидантное 

равновесие. Как уже отмечалось, прямое влия-

ние оксида азота на активность антиоксидант-

ных ферментов таже может быть различным. 

Модификации белков, вызываемые NO, вклю-

чают в себя S-нитрозилирование, нитрование 

остатков тирозина, и металл-нитрозилирование 

(Astier, Lindermayr, 2012; Карпец, Колупаев, 

2017). Так, например, NO может связываться с 

железом в составе гема каталазы и приводить к 

образованию трехвалентного железа, что 

предотвращает связывание пероксида водорода 

с ионом металла, тем самым ингибируя ката-

лазную активность (Arora et al., 2016). С другой 

стороны, сообщается и об активации каталазы 

оксидом азота за счет процесса нитрозилирова-

ния (Bai et al., 2011). Аскорбатпероксидаза и 

неспецифическая пероксидаза, как и каталаза, 

являются гемосодержащими ферментами. 

Установлена способность NO к связыванию с 

гемом пероксидаз (Arora et al., 2016). В частно-

сти, показано, что доноры NO ингибируют ак-
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тивность неспецифической пероксидазы у 

Zinnia elegans. Предполагалось, что NO обра-

тимо ингибирует активность пероксидазы таба-

ка путем образования железо-нитроксильного 

комплекса с атомом железа в составе гема 

(Clark et al., 2000). Донор пероксинитрита вы-

зывал тирозиновое нитрование in vivo аскор-

батпероксидазы, выделенной из растений ара-

бидопсиса (Lozano-Juste et al., 2011).  

Таким образом, причины модификации 

антиоксидантной активности и образования 

АФК экзогенным NO могут быть очень разны-

ми. Вполне естественно, что изменение редокс-

гомеостаза может влиять на чувствительность 

растений к действию тяжелых металлов. При 

этом защитный эффект NO может быть ассоци-

ирован с угнетением образования АФК (напри-

мер, с ингибированием НАДФН-оксидазы), 

прямой или опосредованной активацией анти-

оксидантных ферментов. Сигналом к усилению 

экспрессии генов антиоксидантных ферментов 

при определенных условиях, по-видимому, мо-

жет быть и прямое ингибирование антиокси-

дантных ферментов оксидом азота, вызываю-

щее накопление АФК и формирование сигнала, 

активирующего экспрессию генов антиокси-

дантных ферментов (Карпец, Колупаев, 2017).  

Доноры сероводорода (H2S). Сероводород 

в настоящее время рассматривается как сиг-

нальная молекула-газотрансмиттер, участвую-

щая в регуляции многих функций растительно-

го организма, в частности, ростовых процессов, 

созревания и старения плодов, адаптации к 

действию стрессоров самой разной природы 

(Zhang et al., 2011; Shi et al., 2015; Li et al., 2017; 

Ziogas et al., 2018). На ряде объектов установ-

лено изменение эндогенного содержания серо-

водорода в ответ на действие токсических доз 

тяжелых металлов и алюминия. У арабидопсиса 

оно увеличивалось под влиянием Cr
6+

 (Fang et 

al., 2017). У растений цуккини подобный эф-

фект обнаружен при действии солей никеля 

(Valivand et al., 2019). Под влиянием токсиче-

ских концентраций алюминия у растений сои 

повышалась активность ключевых ферментов 

синтеза сероводорода L-/D-

цистеиндесульфгидраз и эндогенное его содер-

жание (Wang et al., 2019).  

Во многих работах обнаружен эффект 

повышения устойчивости растений к действию 

токсических доз тяжелых металлов при обра-

ботке донорами сероводорода (Колупаев, Яст-

реб, 2019). Наиболее популярным из них явля-

ется гидросульфид натрия (NaHS). Положи-

тельное влияние доноров сероводорода на 

устойчивость растений обычно сопровождается 

повышением активности антиоксидантных 

ферментов. Так, вызываемое донором H2S гид-

росульфидом натрия усиление прорастания се-

мян пшеницы на фоне токсического действия 

кадмия, сопровождалось повышением активно-

сти гваяколпероксидазы, аскорбатпероксидазы 

и каталазы (Jin et al., 2017). Защитное действие 

NaHS на проростки кукурузы, подвергнутые 

действию Cr
6+

, проявлялось в усилении актив-

ности СОД и пероксидаз и появлении их новых 

молекулярных форм (Kharbech et al., 2017). По-

вышение устойчивости Cucurbita pepo L. к дей-

ствию никеля при обработке гидросульфидом 

натрия также сопровождалось увеличением ак-

тивности антиоксидантных ферментов 

(Valivand et al., 2019).  

Стресс-протекторные эффекты донора 

сероводорода на растения пшеницы, подверг-

нутые токсическому действию кобальта, прояв-

лялись в повышении активности всего ком-

плекса антиоксидантных ферментов: СОД, не-

специфической пероксидазы, аскорбатперокси-

дазы, глутатионредуктазы, монодегидроаскор-

батредуктазы, дегидроаскорбатредуктазы, а 

также в увеличении пула аскорбиновой кисло-

ты и восстановленного глутатиона (Ozfidan-

Konakcia et al., 2020).  

Иной эффект обнаружен при защитном 

действии донора сероводорода на проростки 

капусты, обработанные ионами Pb
2+

. В них под 

влиянием обработки NaHS происходило сни-

жение генерации супероксидного анион-

радикала и пероксида водорода, но при этом 

снижалась и активность СОД, каталазы, аскор-

батпероксидазы и глутатионредуктазы (Chen et 

al., 2018). Авторы считают, что в данном случае 

донор сероводорода действовал как непосред-

ственный скавенджер АФК. Антиоксидантное 

действие сероводорода также связывают с тем, 

что он может быть источником для синтеза 

других соединений серы, в том числе редокс-

активных (цистеина, глутатиона и пр.). Пред-

полагается, что благодаря своей газообразной 

природе, H2S может диффундировать в разные 

части клеток и уравновешивать пулы антиокси-

дантов, поставляя серу в клетки (Kumar et al., 

2020). С другой стороны, относительно суще-

ственности такого вклада сероводорода в син-

тез антиоксидантов могут быть сомнения, по-

скольку его содержание в тканях растений 

обычно составляет лишь несколько мкмоль на 

грамм массы.  

В целом, доноры сероводорода, в том 

числе медленно действующие органические, 
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оказывают прямое и косвенное влияние на 

редокс-статус клеток растений. Прямое влия-

ние может быть связано с персульфидировани-

ем функциональных белков, в том числе анти-

оксидантных ферментов, что приводит к повы-

шению их активности и/или устойчивости мо-

лекул к действию окислителей (Колупаев, Яст-

реб, 2019). Косвенное влияние обусловлено ак-

тивацией сероводородом сигнальных путей, 

вовлечением в передачу сигналов других по-

средников (АФК, NO, кальция) и в конечном 

итоге изменением экспрессии генов, кодирую-

щих антиоксидантные ферменты.  

Салициловая кислота задействована в 

формировании многих адаптивных реакций 

растений на действие стрессоров различной 

природы (Wendehenne et al., 1998; Wang, Li, 

2006). Ее эффекты очень тесно связаны с изме-

нениями редокс-метаболизма. Достаточно дав-

но показано ее участие в эффекте «окислитель-

ного взрыва», проявляющегося у устойчивых 

растений после контакта с патогенами 

(Wendehenne et al., 1998). В этом процессе при-

нимают участие индуцируемые эндогенной са-

лициловой кислотой пероксидазы клеточных 

стенок и НАДФН-оксидаза, генерирующие 

АФК (Kawano et al., 1998).  

Считается, что усиление генерации АФК 

и, возможно, других сигнальных молекул ин-

дуцирует стресс-протекторные системы расте-

ний, в первую очередь антиоксидантную си-

стему. На растениях разных таксономических 

групп показано индуцирование экзогенной са-

лициловой кислотой устойчивости к действию 

стрессоров различной природы, в том числе 

тяжелых металлов, которое сопровождалось ак-

тивацией антиоксидантной системы. Под ее 

влиянием зарегистрировано как повышение ак-

тивности ключевых антиоксидантных фермен-

тов, так и усиление экспрессии их генов (Kang 

et al., 2013). Например, салициловая кислота 

заметно смягчала последствия регуляции инду-

цированного Hg окислительного стресса в кор-

нях люцерны (Medicago sativa). Растения, пред-

варительно обработанные 0,2 мМ салициловой 

кислотой в течение 12 ч, и затем подвергнутые 

воздействию 10 мкМ Hg
2+

 в течение 24 ч, пока-

зали уменьшение токсического действия ртути 

на корни (Zhou et al., 2009). Вызываемое сали-

циловой кислотой уменьшение ингибирования 

роста корней при действии ртути сочеталось со 

снижением интенсивности пероксидного окис-

ления липидов в клетках. При этом обработка 

0,2 мМ салициловой кислотой увеличивала ак-

тивность аскорбатпероксидазы и неспецифиче-

ской пероксидазы в корнях, подвергшихся воз-

действию Hg. Также корни, обработанные са-

лициловой кислотой в присутствии ртути, 

накапливали больше аскорбата, восстановлен-

ного глутатиона и пролина, по сравнению с 

корнями, обработанными только Hg (Zhou et 

al., 2009).  

Под влиянием салициловой кислоты по-

вышалась и устойчивость сои к кадмию, что 

сопровождалось увеличением активности СОД, 

каталазы, аскорбатпероксидазы и усилением 

накопления пролина (Chandrakar et al., 2016). 

Примечательно, что под влиянием салициловой 

кислоты уменьшалась активность гваяколпе-

роксидазы и липоксигеназы. Авторы рассмат-

ривают эти ферменты как источники образова-

ния АФК и продуктов пероксидного окисления 

липидов.  

При действии свинца на растения пшени-

цы отмечалось увеличение содержания в листь-

ях пролина, растворимых углеводов, активно-

сти СОД, каталазы и неспецифической перок-

сидазы. Эти защитные эффекты усиливались 

при фолиарной обработке салициловой кисло-

той (Almari et al., 2018). Устойчивость горчицы 

к действию свинца также повышалась под вли-

янием салициловой кислоты, что сопровожда-

лось увеличением активности аскорбатперок-

сидазы, глутатионредуктазы, глутатион-S-

пероксидазы, гваяколпероксидазы и каталазы 

(Hasanuzzaman et al., 2019). Отмечалось при 

этом и повышение содержания аскорбата и 

GSH. Опрыскивание растений сорго 0,5 мМ са-

лициловой кислотой смягчало токсическое дей-

ствие Cr (VI), повышая активность аскорбатпе-

роксидазы и снижая содержание пероксида во-

дорода в листьях (Sihag et al., 2019).  

Правда, обнаружены и феномены, выпа-

дающие из общей тенденции. Так, у растений 

ячменя, обработанных салициловой кислотой, 

при действии кадмия экспрессия генов катала-

зы, аскорбатпероксидазы, глутатионпероксида-

зы была ниже, чем у необработанных (Metwally 

et al., 2003). Несмотря на это, обработка сали-

циловой кислотой смягчала негативное влияние 

кадмия на рост растений и функционирование 

фотосинтетического аппарата. Авторы полага-

ют, что в данном случае салициловая кислота 

активировала другие составляющие стресс-

протекторных систем. Среди них может иметь 

значение синтез дегидринов, индуцирование 

которого салициловой кислотой обнаружено у 

растений пшеницы на фоне токсического дей-

ствия кадмия (Shakirova et al., 2016).  
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Жасмоновая кислота. Функции жасмона-

тов в адаптации растений достаточно хорошо 

изучены в отношении биотических стрессоров 

(прежде всего, некротрофных патогенов) 

(Santino et al., 2013). Однако их способность ак-

тивировать антиоксидантную систему дает ос-

нования рассматривать их и как возможный 

фактор индуцирования адаптации растений к 

абиотическим стрессорам, в том числе тяжелым 

металлам.  

Обработка растений сои жасмоновой 

кислотой положительно влияла на их устойчи-

вость к действию никеля. Под влиянием Ni
2+

 

происходило накопление низкомолекулярных 

протекторов – пролина, глицинбетаина и саха-

ров, а обработка жасмоновой кислотой усили-

вала эти эффекты (Sirhindi et al., 2016). Также 

при обработке жасмоновой кислотой у расте-

ний, подвергнутых стрессовому воздействию 

никеля, повышалась активность СОД, неспе-

цифической пероксидазы, каталазы и аскор-

батпероксидазы и усиливалась экспрессия ге-

нов Fe-СОД и отдельных молекулярных форм 

пероксидаз. Примечательно, что жасмоновая 

кислота уменьшала вызываемый действием ни-

келя эффект повышения активности НАДФН-

оксидазы – одного из источников АФК. Не ис-

ключено, что такой эффект связан с косвенным 

мембранопротекторным действием жасмоновой 

кислоты, обусловленным индуцированием ан-

тиоксидантной системы и предотвращением 

пероксидного окисления липидов.  

Жасмоновая кислота также эффективно 

ослабляла ингибирующее действие свинца на 

рост растений фасоли (Hashem, El-Sherif, 2019). 

Авторы полагают, что этот эффект связан со 

снижением поглощения Pb, поддержанием 

ионного гомеостаза, повышением активности 

антиоксидантных ферментов (аскорбатперок-

сидазы, каталазы и глутатион-S-трансферазы) и 

молекул, связывающих металлы, включая GSH 

и аминокислоты, такие как пролин и цистеин. 

Похожие эффекты отмечались и при фолиарной 

обработке жасмоновой кислотой бобов, под-

вергнутых действию кадмия. Под влиянием 

фитогормона происходило повышение актив-

ности СОД, каталазы, аскорбатпероксидазы и 

глутатионредуктазы, а также повышалось со-

держание пролина и глицинбетаина (Ahmad et 

al., 2017).  

Обработка метилжасмонатом вызывала 

повышение устойчивости растений Vaccinium 

corymbosum к действию кадмия. В присутствии 

метилжасмоната повышалась активность СОД, 

а также содержание вторичных метаболитов в 

листьях – общих фенолов и флавоноидов, обла-

дающих антиоксидантным действием (Ulloa-

Inostroza et al., 2016).  

Обработка Brassica napus L. метил-

жасмонатом существенно уменьшала проявле-

ние окислительного стресса, связанного с дей-

ствием мышьяка, что проявлялось в поддержа-

нии на бесстрессовом уровне генерации АФК в 

листьях и содержания восстановленных глута-

тиона и аскорбата (Ferooq et al., 2016). Также в 

присутствии метилжасмоната повышалась ак-

тивность и экспрессия генов ключевых антиок-

сидантных ферментов (СОД, аскорбатперокси-

дазы и каталазы), энзимов, задействованных в 

синтезе и превращении вторичных метаболитов 

(фенилаланинаммонийлиазы и полифенолокси-

дазы).  

Брассиностероиды (БС) относятся к 

стрессовым фитогормонам с широким спек-

тром протекторных эффектов, проявляющихся 

при действии на растения стрессоров самой 

разной природы. Стабильные позитивные эф-

фекты БС обнаружены и при действии на рас-

тения токсичных концентраций ионов металлов 

– кадмия, никеля, свинца, цинка, меди и алю-

миния. При этом нормализовались ростовые 

показатели, увеличивалось содержание хлоро-

филла, усиливались фиксация CO2, восстанов-

ление нитратов (Колупаев, Вайнер, 2014). При-

мечательно, что в ряде работ, выполненных на 

растениях разных таксономических групп, по-

казано уменьшение накопления тяжелых ме-

таллов под влиянием БС (Bajguz, Hayat, 2009; 

Ahammed et al., 2013). Важной составляющей 

протекторного действия брассиностероидов на 

растения, подвергнутые действию тяжелых ме-

таллов, является индуцирование антиоксидант-

ной системы.  

У растений Rafanus sativus и Brassica 

juncea в условиях токсического действия цинка 

и хрома обработка 24-эпибрассинолидом (24-

ЭБЛ) вызывала повышение активности СОД, 

каталазы, неспецифической пероксидазы и со-

держания пролина (Shahzad et al., 2018). Усиле-

ние накопления пролина при стрессовом дей-

ствии кадмия под влиянием брассиностероидов 

зафиксировано у растений томатов (Ahmad et 

al., 2018). У растений риса, подвергнутых дей-

ствию никеля, под влиянием 24-ЭБЛ отмечено 

повышение активности СОД и аскорбатперок-

сидазы (Shahzad et al., 2018). Обработка брас-

синостероидами усиливала экспрессию генов 

двух молекулярных форм каталазы (Cat1 и Cat 

2), а также Fe-СОД и Mn-СОД у 7-дневных 

проростков редиса, подвергнутых токсическо-
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му действию кадмия и хрома (Sharma et al., 

2018).  

При токсическом действии ртути на рас-

тения нута обработка 24-ЭБЛ усиливала вызы-

ваемое стрессом накопление пролина и глицин-

бетатина, вызывала повышение активности ас-

корбатпероксидазы, каталазы, глутатионредук-

тазы и способствовала повышению содержания 

восстановленного глутатиона (Ahmad et al., 

2018).  

Предпосевная обработка семян Brassica 

juncea кастастероном снижала накопление 

АФК в проростках, подвергнутых воздействию 

Cu
2+

 (Yadav et al., 2018). При этом под влияни-

ем брассиностероида повышалась активность 

аскорбатпероксидазы, дегидроаскорбатредукта-

зы, глутатионредуктазы, глутатионпероксидазы 

и глутратион-S-трансферазы. Эти эффекты со-

четались с увеличением содержания тран-

скриптов данных ферментов. Авторами сделано 

заключение, что предобработка эпикастастеро-

ном улучшала систему антиоксидантной защи-

ты при действии меди, модулируя аскорбат-

глутатионовый цикл.  

Положительное влияние брассиностерои-

дов на устойчивость к тяжелым металлам заре-

гистрировано и у водных растений. Так, воз-

действие 24-ЭБЛ на растения Acutodesmus 

obliquus, подвергнутые обработке ионами 

свинца, приводило к снижению содержания эн-

догенного Pb и уменьшению проявления окис-

лительного стресса (накопления H2O2 и мало-

нового диальдегида). Кроме того, 24-ЭБЛ уве-

личивал активность СОД, каталазы, аскор-

батпероксидазы, глутатионредуктазы и содер-

жание аскорбата и глутатиона. Также под влия-

нием 24-ЭБЛ повышалась активность фитохе-

латинсинтазы, в результате чего усиливался 

синтез фитохелатинов, ответственных как за 

связывание, так и за детоксикацию Pb (Talarek-

Karwel et al., 2019).  

Пролин условно относят к так называе-

мым «неспециализированным» антиоксидан-

там, поскольку его антиоксидантные функции 

не считаются основными (Колупаев и др., 

2014). Как одна из причин антиоксидантного 

действия пролина рассматривается его способ-

ность связывать ионы металлов с переменной 

валентностью и тем самым ограничивать не-

ферментативные свободнорадикальные процес-

сы (Liang et al., 2013). В то же время действие 

экзогенного пролина на клетки растений, под-

вергнутые влиянию тяжелых металлов, реали-

зуется не только путем их связывания и может 

быть весьма сложным, а во многих случаях по-

нятным далеко не полностью. Так, в культурах 

клеток показано повышение экзогенным про-

лином активности ряда антиоксидантных фер-

ментов при действии ионов кадмия (Islam et al., 

2009a, 2009b), агентов окислительного стресса 

(Chen, Dickman, 2005). В таких условиях обна-

ружено положительное влияние пролина на 

СОД, каталазу и ферменты аскорбат-

глутатионового цикла (Chen, Dickman, 2005; 

Islam et al., 2009a). Установлено, что пролин 

обладает способностью предотвращать образо-

вание агрегатов белковых молекул при дей-

ствии денатурирующих агентов (Samuel et al., 

2000). Показано его защитное влияние на нит-

ратредуктазу растений риса, подвергнутых дей-

ствию алюминия (Sharma, Dubey, 2005). В 

условиях in vitro пролин восстанавливал актив-

ность РНКазы проростков риса после денату-

рирующего действия арсенита на этот белок 

(Mishra, Dubey, 2006). 

Заключение  

Одной из важных составляющих небла-

гоприятного действия ионов тяжелых металлов 

на растения является окислительный стресс. 

Такой эффект вызывают не только металлы с 

переменной валентностью, которые могут быть 

прямой причиной образования АФК в нефер-

ментативных реакциях, но и металлы с посто-

янной валентностью. Эффекты последних от-

носятся к категории «вторичного окислитель-

ного стресса», являющегося следствием нару-

шений в функционировании мембран хлоро-

пластов и митохондрий, инактивации тяжелы-

ми металлами антиоксидантных ферментов и 

пр.  

Воздействие на растения тяжелых метал-

лов, по крайней мере, нелетальное, вызывает 

активацию антиоксидантной системы. При 

этом возможна связь между резистентностью 

растений и активностью их антиоксидантной 

системы. Однако эта связь не всегда прямая и 

обычно обнаруживается при оценке не одного-

двух, а как минимум нескольких ключевых по-

казателей антиоксидантного статуса. При этом 

наиболее важным ферментативным антиокси-

дантном является СОД. Существенное значе-

ния для металлоустойчивости может также 

иметь накопление вторичных метаболитов, 

глутатиона и пролина. Эти показатели, по-

видимому, могут быть использованы для скри-

нинга генотипов растений, устойчивых к дей-

ствию тяжелых металлов. 

В целом же, антиоксидантная система яв-

ляется слишком сложной системой, которую 

вряд ли возможно охарактеризовать по одному 
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или даже нескольким показателям. Помимо 

многокомпонентности эта система отличается 

высокой динамичностью. На одних стадиях 

стрессовой реакции или адаптивного процесса 

вклад в поддержание редокс-баланса могут 

вносить одни компоненты системы, а на других 

– другие. В связи с этим для оценки редокс-

статуса растений как характеристики адаптации 

и устойчивости необходимо оценивать в дина-

мике определенный набор показателей, кото-

рый может быть отчасти и видоспецифичным, 

и стрессоспецифичным.  

Устойчивость растений к действию тяже-

лых металлов может быть индуцирована раз-

личными воздействиями, активирующими сиг-

нальную сеть. Таковыми являются воздействие 

экзогенных сигнальных молекул (например, 

обработка растений донорами NO и H2S), 

стрессовых фитогормонов (салициловая и 

жасмоновая кислоты, брассиностероиды и пр.), 

а некоторых случаях и метаболитов (например, 

пролина).  

Наряду с индуцированием антиоксидант-

ной системы экзогенными воздействиями в по-

следние десятилетия предпринимаются попыт-

ки повышения антиоксидантной активности 

растений путем трансгенеза, обеспечивающего 

сверхэкспрессию генов антиоксидантных фер-

ментов либо энзимов, задействованных в син-

тезе низкомолекулярных АО. Во многих случа-

ях в результате этого повышалась устойчивость 

растений к действию стрессоров.  

Так, трансформация рапса геном Mn-

СОД из Triticum aestivum повышала толерант-

ность растений к действию алюминия (Basu et 

al., 2001). Увеличение количества транскриптов 

генов Cu/Zn-СОД у трансгенных растений 

Festuca arundinacea приводило к повышению 

их устойчивости к действию ионов кадмия и 

меди (Lee et al., 2007). Растения риса, коэкс-

прессирующие гены глутатион-S-трансферазы 

и каталазы (CAT1) из Suaeda salsa, отличались 

улучшением функционирования антиоксидант-

ной системы при действии теплового шока и 

ионов кадмия (Zhao et al., 2009). Растения таба-

ка, трансформированные геном глутатион-S-

трансферазы Trichoderma virens, проявляли вы-

сокую устойчивость к ионам кадмия, а также 

повышенную активность не только целевого 

фермента, но и СОД, каталазы, аскорбатперок-

сидазы, гваяколпероксидазы (Dixit et al., 2011). 

В последние годы считается, что компоненты 

антиоксидантной системы находятся между со-

бой в функциональном взаимодействии (Колу-

паев, 2016). Такое взаимодействие, по-

видимому, придает этой системе как стабиль-

ность, так и динамичность, необходимую для 

адаптации живых организмов к действию 

стрессоров. Вполне естественно, что помимо 

функционального взаимодействия компонентов 

антиоксидантной системы между собой, эта си-

стема постоянно находится под влиянием сиг-

нальных посредников и фитогормонов. Обсуж-

дение чрезвычайно сложных механизмов регу-

ляции антиоксидантной системы при стрессах 

выходит далеко за рамки тематики настоящего 

обзора.  
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One of the mechanisms of toxic action of heavy metals on plants is the development of oxidative 

stress. The disturbances of transport of electrons in the electron-transport chains of chloroplasts and 

mitochondria, the inactivation of antioxidant enzymes, the intensifying of formation of reactive 

oxygen species in non-enzymatic reactions, caused by direct participation of ions of iron and copper 
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and also other heavy metals with the variable valency, can be its reasons. The questions of link 

between accumulation of heavy metals by plants and the activation of antioxidative system, 

antioxidative activity and resistance to heavy metals are many years the discussion subject. In the 

review the contributions of enzymatic antioxidative system, phytochelatins and flavonoid 

compounds to protective processes under the action of heavy metals on plants are considered. In the 

recent years the experimental data, testifying to the possibility of induction of antioxidative system 

and resistance of plants to ions of heavy metals with help of signal mediators, including 

gasotransmitters (NO, H2S), are collected. Information on the induction of protective systems and 

metalresistance of plants with use of brassinosteroids, salicylic and jasmonic acids and some other 

phytohormones and metabolites are also accumulated. In the review the data on the connection 

between resistance of plants to the action of heavy metals and the state of antioxidative system, on 

the opportunities of regulation of antioxidative activity and resistance of plants by the influence of 

exogenous physiologically active compounds are analyzed.   
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ДО ДІЇ ВАЖКИХ МЕТАЛІВ 

Ю. Є. Колупаєв
1, 2

, Т. О. Ястреб
1
, Ю. В. Карпець

1
 

1
Харківський національний аграрний університет ім. В.В. Докучаєва  

(Харків, Україна)  

E-mail: plant_biology@ukr.net 
2
Харківський національний університет ім. В.Н. Каразіна  

(Харків, Україна) 

Одним із механізмів токсичної дії важких металів на рослини є розвиток окиснювального 

стресу. Його причинами можуть бути порушення транспорту електронів в електрон-

транспортних ланцюгах хлоропластів і мітохондрій, інактивація антиоксидантних ферментів, 

посилення утворення активних форм кисню в неферментативних реакціях, зумовлене прямою 

участю іонів заліза і міді, а також інших важких металів зі змінною валентністю. Питання 

зв'язку між накопиченням рослинами важких металів і активацією антиоксидантної системи, 

антиоксидантною активністю і стійкістю до важких металів уже багато років є предметом 

дискусії. В огляді розглянуто внесок ферментативної антиоксидантної системи, фітохелатинів 

і флавоноїдних сполук в захисні процеси при дії на рослини важких металів. В останні роки 

накопичуються експериментальні дані, які свідчать про можливість індукування антиоксида-

нтної системи і стійкості рослин до іонів важких металів за допомогою сигнальних посеред-

ників, в тому числі газотрансмітерів (NO, H2S). Також накопичені відомості про індукування 

протекторних систем і металорезистентності рослин за допомогою брасиностероїдів, саліци-

лової і жасмонової кислот і деяких інших фітогормонів і метаболітів. В огляді аналізуються 

дані про зв'язок між стійкістю рослин до дії важких металів і станом антиоксидантної систе-

ми, про можливості регуляції антиоксидантної активності і стійкості рослин дією екзогенних 

фізіологічно активних речовин. 

Ключові слова: важкі метали, рослина, антиоксидантна система, сигнальні посередники, 

фітогормони, стійкість 
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