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Аннотация. В обзоре обобщены работы, как правило, англоязычные, связанные с оценкой изменений содержания «классических» 
и «новых» эндогенных фитогормонов у различных видов растений в условиях загрязнения среды тяжелыми металлами. Большинство 
из таких исследований в последние годы сопряжено с изучением гормонального баланса у растений рода Arabidopsis. Показано что ин-
тродукция одного металла может нарушать баланс сразу нескольких представителей из данного класса. Помимо описания регуляторных 
сдвигов, в ответ на индуцированный стресс, в обзоре представлена концептуальная схема перекрестных сигнальных связей, отвечающих за 
поддержание общего иммунного гомеостаза в онтогенезе растений. Данная работа дает широкую теоретическую основу для будущих ис-
следований при работе не только с сельскохозяйственными культурами, но и с лекарственными или цветочно-декоративными растениями.
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Abstract. The review summarizes works, usually in English, related to the assessment of changes in the con-tent of “classical” and “new” 
endogenous phytohormones in various plant species under conditions of environmental pollution with heavy metals. Most of these studies in recent 
years have been relat-ed to the study of hormonal balance in plants of the genus Arabidopsis. It is shown that the intro-duction of one metal can upset 
the balance of several representatives of this class at once. In addi-tion to describing regulatory shifts in response to induced stress, the review presents 
a conceptual scheme of cross-signaling that is responsible for maintaining overall immune homeostasis in plant ontogenesis. This work provides a 
broad theoretical basis for future research when working not only with agricultural crops, but also with medicinal or fl ower-ornamental plants.
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В настоящее время, вследствие активной индустриализации и урбанизации, все более актуальной становится 
проблема загрязнения территорий токсичными концентрациями тяжелых металлов (ТМ) [54]. В естественных усло-
виях ТМ широко распространены в биосфере в пределах ПДК или ОДК, и включены в биогеохимический кругово-
рот. Многие из них, являясь условно эссенциальными микроэлементами, входят в состав коферментов, играющих 
важную роль в метаболических процессах растений. Однако, накапливаясь в органах и тканях растительного орга-
низма в больших концентрациях, они оказывают токсичные воздействия, угнетая основные физиологические фун-
кции и затрудняя получение качественного урожая.

Сравнительное изучение природы адаптивных реакций растений на действие различных абиотических стресс-фак-
торов указывает на существование как общих (неспецифических), так и специализированных механизмов устойчивости.

Развитие научно-технического прогресса значительно расширило наше понимание адаптационного потенциала и 
механизмов устойчивости развития растений на разных фазах вегетации к токсическому действию ТМ, обладающих 
различной физиологической значимостью. Применение геномных технологий в растительной селекции, основанных 
на использовании условных промоторов, стимулирующих экспрессию ряда генов в конкретных этапах онтогенеза, по-
зволило целенаправленно и эффективно получать трансгенные культуры с измененным метаболизмом их низкомолеку-
лярных химических веществ. Среди таких соединений, синтезируемых растениями, в ответ на стресс, выделяют фито-
гормоны. Действуя как иммуномодуляторы, данный класс органических сигнальных молекул выступает посредником 
в резистентности растений на флуктуацию окружающей среды. Поэтому, так важно поддержание сбалансированной 
фитогормональной секреции, для обеспечения регулирования и интегрирования реакции гомеостаза во время роста 
и развития растений, а также адаптации последних к различным абиотическим стрессам, в том числе и к ТМ [39, 61].

Хорошо известны следующие «классические» представители класса фитогормонов: ауксины, цитокинины, гиб-
береллины, абсцизовая кислота, этилен. Также в последние годы к данной группе регуляторных веществ были при-
числены такие сигнальные молекулы как салициловая и жасминовая кислоты, стриголактоны и брассиностероиды.
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Целью данного аналитического обзора было провести оценку и сопоставить литературные источники, связан-
ные с изменением содержания эндогенных гормонов у разных видов растений в результате металл-индуцированого 
стресса, для конструирования концептуальной схемы перекрестных сигнальных связей, отвечающих за поддержание 
общего иммунного гомеостаза в онтогенезе растений.

Нарушения эндогенного гомеостаза фитогормонов при воздействии металлов. Раньше других, среди раститель-
ных гормонов стали известны ауксины. Можно предположить, что они появились в высших растениях первыми. На-
личие биосинтеза и транспорта ауксинов в одноклеточных зеленых водорослях является наглядным свидетельством 
эволюционной роли этих фитогормонов в процессе адаптации растений к наземным условиям существования [16]. 
Основным их представителем является индолил-3-уксусная кислота - ИУК. У семейства бобовые и растений рода 
сосна имеется еще один активный ауксин – 4-CL-ИУК. Также в растительных тканях обнаружены и другие дериваты 
индольной природы, обладающие ауксиновой активностью: 4-хлориндолил-3-уксусная кислота, индолил-3-ацеталь-
дегид, индолил-3-ацетонитрил, индолил-3-пировиноградная. Показано, что воздействие ацетата кадмия на растения 
яровой пшеницы проявлялось в существенном снижении уровня ИУК как в корнях, так и в листьях [6]. Известно, 
что воздействие ионов Cd2+ на растения ячменя привело более чем к тройному увеличению гомеостаза ИУК в апексе 
корней [80]. У растений Brassica juncea мышьяк снижал уровни сразу трёх типов ауксинов [63]. Также сообщалось, 
что кадмий препятствует поддержанию гомеостаза ауксинов у растений Arabidopsis [26, 79].

Наиболее изученный многофункциональный «фитогормон стресса», отвечающий за толерантность различных 
видов растений к абиотическим стресс-факторам внешней среды – это абсцизовая кислота (АБК) [3, 6, 24-25]. Выска-
зано предположение, что накопление АБК может выступать в качестве одного из триггерных механизмов повышения 
устойчивости растений к стрессам [25]. Так, на примере металл-индуцированной фитотоксичности в экспериментах 
с Arabidopsis thaliana, было показано, что увеличение концентрации АБК выступающей в качестве медиатора, во 
многом предопределяет весь последующий ход формирования устойчивости растений к стресс-факторам [62]. Так-
же, в ряду проведенных исследований, было показано, что обработка ТМ приводила к повышению уровня эндоген-
ного АБК в разных органах растений: Typha latifolia, Phragmites australis, Solanum tuberosum, Oryza sativa; Phaseolus 
vulgaris, Triticum aestivum; Cicer arietinum; Empetrum nigrum [9, 18, 24-25, 31, 42-43, 51, 64].

В формировании толерантности растений к ТМ могут принимать участие цитокинины (ЦК), представляющие со-
бой пренилированные производные аденина и обладающие полифункциональными свойствами в защите растений от 
стрессов [1, 41, 47]. Основным и широко распространенным цитокинином является зеатин, формы которого (транс- и/
или цис-) отличаются по активности и локализации в растениях. Также в клубеньках и листьях Pisum sativum обнару-
жено много и другого кинина: зеатинрибозида. Значительный прогресс в понимании процессов биосинтеза ЦК в ответ 
на внешние раздражители стал возможен благодаря полной расшифровке растительного генома у Arabidopsis thaliana 
в конце 2000 года и получению мутантов с нарушением производства ЦК [22, 55]. Интродукция кадмий снижало со-
держание зеатина в растениях сои (Glycine max) [20]. Также при внесении кадмия наблюдалось резкое снижение ЦК в 
проростках пшеницы [6; 71]. Были приведены достоверные значения по снижению уровня зеатина в опытах с коноплей 
посевной при внесении нитрата свинца и его увеличению при использовании солей сульфата меди и цинка [2].

Этилен (ЭН) часто рассматривают в качестве газообразного гормона стресса, активность которого, как правило, 
возрастает в растениях под влиянием любых количеств ТМ. Было обнаружено увеличение содержания ЭН в расте-
ниях Arabidopsis thaliana, гороха и фасоли под действием кадмия [19, 56, 58]. В работах, проведенных с разными 
генотипами кукурузы было показано, что у металл-чувствительных линий при аккумуляции кадмия, меди и цинка 
образование ЭН было более интенсивным, чем у металл-устойчивых [57]. Сообщалось об участии ЭН в толерантно-
сти к кадмию у растений Lycopersicon esculentum [35].

Воздействие ТМ в растениях может менять содержание эндогенных гиббереллинов (тетрациклических дитерпе-
ноидов), регулирующих межфазные переходы в онтогенезе растений [14]. К настоящему времени выделено свыше 
100 различных гиббереллинов и их список продолжает расти. Все гиббереллины представляют собой карбоновые ки-
слоты, поэтому их и называют гиббереллиновыми кислотами (ГК). Только некоторые из них действуют как фитогор-
моны, остальные же являются лишь промежуточными или побочными продуктами в их биосинтезе. Самые важные в 
исследовательском плане гиббереллины A
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отмечено уменьшение содержания гиббереллинов [9]. У растений конопли посевной интродукция свинца заметно 
увеличивало концентрацию ГК, а при выращивании на среде с добавлением цинка и меди существенно снижало [2].

Жасмоновая кислота (ЖАК), обнаружена у всех видов растений и вовлечена в регуляцию их жизненно важных процес-
сов [75]. Роль ЖАК в адаптации к стрессам ещё мало изучена [57]. Традиционно ЖАК рассматриваются как соединения 
с высокой биологической активностью, защищающие растения от повреждений фитофагами и патогенами-некротрофа-
ми [75]. Однако, она задействована и в развитии устойчивости растений, как к разнообразным инфекциям, так и к абиоти-
ческим стресс-факторам, включая ТМ [15, 78]. Жасмонат-зависимая устойчивость к ТМ во многих случаях опосредуется 
дефенсинами - маленькими белками с высоким содержанием цистеина, обнаруженными в растительных и животных клет-
ках [40]. Показано, что в присутствии кадмия накопление ЖТ увеличивалось в растениях Arabidopsis thaliana, Phaseolus 
coccineus и Pisum sativum [37, 56]. Метил-жасмонат обеспечил толерантность растений Arabidopsis thaliana к ионам Cd2+ и 
Cu2+ благодаря накоплению в них фитохелатинов [38]. На примере Capsicum frutescens было показано, что метил-жасмонат 
повысил антиоксидантную активность растений, благодаря увеличению содержания ферментов супероксиддисмутазы и ка-
талазы, и снижению концентрации малонового диальдегида и перекисного окисления липидов в листьях [78].

Сведения об участии салициловой кислоты (СК) в стрессоустойчивости растений к ТМ весьма противоречивы. 
Имеются данные о протекторной роли СК против ионов ТМ в растениях кукурузы и пшеницы [34, 50]. Также показано, 
что присутствие кадмия приводило к увеличению активной формы СК - метилсалицилата в растениях гороха [56].

Брассиностероиды (БС) представляют собой растительные полигидроксилированные стероллы, структурно 
сходные со стероидными гормонами животных [12, 66]. До настоящего времени было идентифицировано более 
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70 соединений [10, 21, 48]. Среди БС особенно важным по способности регулировать уровень ТМ в растениях явля-
ется брассинолид (БЛ), 24-эпибрассинолид (ЭБЛ) и 28-гомобрассинолид (ГБЛ) [60, 69]. Написано много обзоров о 
роли БС в устойчивости растений к стресс-факторам, однако, большинство из них посвящено изучению экзогенного 
влияния искусственных аналогов БР на растения. Одной из причин тому может служить их низкая концентрация в 
растениях, что осложняет процесс их идентификации. Способность БС повышать эффективность антиоксидантных 
систем за счет увеличения активности и уровня ферментативных и неферментативных антиоксидантов сделала их 
потенциальным медиатором в устойчивости растений к металл-индуцированному стрессу [45].

Стриголактоны (СЛ) – это многофункциональные молекулы, представляющие собой группу недавно идентифи-
цированных фитогормонов. В настоящее время идентифицировано не менее 19 природных СЛ. Они встречаются во 
многих растениях, включая высшие [77]. В основном они выделяются в среду в качестве ризосферных сигнальных 
молекул для арбускулярных грибов при образовании микоризного симбиоза, используемого в процессе фитореме-
диации. Для избегания воздействия ТМ стриголактоны могут регулировать развитие корневой системы. На примере 
растений Arabidopsis thaliana и Pisum sativum показано, что СЛ путем изменения ризогенеза боковых корней, а также 
изменении длины и плотности корневых волосков, уменьшают поглощение токсикантов из среды [53, 72]. Как и в 
случае с БР, из-за низкой экссудации (на уровне нанограмм-пикограмм/растение/сутки) и низкой стабильности СЛ 
в процессе очистки, литературные источники описывают в основном лишь экзогенное влияние их химически син-
тезированных производных на рост и развитие растения в условиях металл-индуцированного стресса. Отдельные 
исследования эндогенного содержания СЛ были зарегистрированы у гороха, петунии, арабидопсиса и риса [77].

Сигнальная интеграция фитогормонов. Все фитогормоны поливалентны, их регуляция осуществляется на разных уров-
нях, неоднородна и имеет колебательный характер по фазам онтогенеза растений [70]. На всем этапе развития растения 
гормоны способны участвовать в синтезе, распаде и инактивации друг друга [68]. Экспериментальные данные однозначно 
показывают, что взаимодействия среди фитогормонов являются скорее правилом, чем исключением, в интеграции различ-
ных сигналов, перенастройке в росте и устойчивости к стрессам [32, 76]. На ранних этапах онтогенеза еще трудно оценить 
регуляторные функции иммунной системы. Концептуальная схема гормональных взаимодействий представлена на рисунке.

Из рисунка видно, что большинство линий пересечения в фитогор-
мональном балансе приходятся на взаимодействия с БС и ИУК, прояв-
ляющими синергетический эффект при взаимодействии с другими фито-
гормонами в регулирование метаболизма растений. 

БС проявляют необычайно высокую активность в отношении раз-
личных физиологических процессов, лежащих в основе роста, развития 
и устойчивости растений к стрессам [30]. Вероятно, за счет своего мень-
шего размера, в сравнении с другими фитогормонами, БС свободно диф-
фундируют сквозь плазматическую мембрану всех клеток. Информация, 
таким образом, передается без помощи посредника в виде мембранного 
рецептора, свойственного для каждого классического гормона. В клетках 
мишенях они сами находят свой специфический рецептор.

Недавние исследования, на примере БС, показали возможность ис-
пользования данных фитогормонов в качестве манипуляторов для улуч-
шения биодоступности ТМ при поглощении и аккумуляции их растени-
ями [11]. Это метод, несомненно, найдет свое применение в процессе 
фиторемедиации. 

Несмотря на то, что за последние годы достигнут значительный прогресс 
в понимании того, как гормоны регулируют рост и развитие растений, сведе-
ний о роли ИУК в качестве регулятора биотических и абиотических стрес-
совых реакций пока недостаточно [28]. ИУК практически всегда взаимо-
действии с другими фитогормонами, главным образом, с ЦК [13, 17, 46, 65]. 

При этом ЦК являются антагонистами АБК и ИУК [52]. Также на примере томатов показан антагонистический характер 
взаимодействия ИУК с СЛ [33]. СЛ ингибировали удлинение корней растений, индуцированное ауксином. 

Известно, что ИУК в сочетании с БЛ приводит к резкому увеличению синтеза ЭН в тканях растений Arabidopsis 
thaliana [8]. ЭН при этом также способен влиять на метаболизм таких фитогормонов, как ЖАК и СК [7, 22, 74]. СК 
относящаяся к фитогормонам фенольной природы, является антагонистом АБК, ГК и ИУК [5]. Также у СК могут 
присутствовать антагонистические взаимодействия с ЖАК [79]. 

Взаимодействия ЭН, СК, СЛ, ГК, ЖАК и АБК еще плохо изучены, и представляют значительный интерес для 
будущих исследований. Однако, уже сейчас наблюдается определенное сходство между действием ЖАК и АБК в 
ответах на стрессовое воздействие [4]. 

Понимание сдвигов в фитогормональном балансе и поддержка биосинтеза отдельных его представителей, позво-
лит исследователям успешнее адаптировать растения к негативным изменениям в условиях окружающей среды, и ни-
велировать ингибирующее воздействие токсикантов на их продуктивность. Перспективным направлением в данной 
тематике является поиск новых бактериальных штаммов, синтезирующих свои собственные физиологически активные 
вещества гормоноподобного типа, влияющих на иммунитет растений и повышающих критических уровень их толеран-
тности. Это открывает новые горизонты в области агробиотехнологии, при создании инновационных микробиологиче-
ских препаратов комплексного действия, содержащих в своей основе данные инокулянты.

Предложенная модель сетевой структуры фитогоргомонов может быть использована в создании основы или 
руководства для исследовательского мышления и для содействия в разработке проверяемых гипотез. Однако, она 
нуждается в апробации на практике с целью дополнения или модификации.

Концептуальная схема сигнальных 
взаимодействий фитогормонов, 
где сплошные линии показывают 

повышение, а пунктирные – понижение 
уровня одного гормона под действием 
другого [23, 27, 32, 44, 49, 59, 73-74, 76]
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