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МЕХАНИЗМ ТРАНСМЕМБРАННОГО  
И ДАЛЬНЕГО ТРАНСПОРТА НИКЕЛЯ В ВЫСШИХ РАСТЕНИЯХ

В. С. МАЦКЕВИЧ 1), В. В. ДЕМИДЧИК1)

1)Белорусский государственный университет, пр. Независимости, 4, 220030, г. Минск, Беларусь

Никель (Ni2+ ) – незаменимый элемент минерального питания растений, который необходим для нормального 
протекания физиологических процессов в очень небольших количествах. В высоких концентрациях данный тя-
желый металл негативно влияет на метаболизм и оказывает выраженное токсическое действие. В последние годы 
появился ряд работ, посвященных изучению накопления, распределения и транслокации Ni2+ в тканях высших 
растений. Установлено, что поглощение Ni2+ может осуществляться путем пассивного либо активного переноса 
через плазматическую мембрану клеток корня. Пассивный транспорт обеспечивается посредством неселектив-
ных катионных каналов, при этом наибольший вклад, вероятно, вносят члены семейства каналов, активируемых 
циклическими нуклеотидами (CNGC). Активный транспорт идет с участием специальных белков-переносчиков, 
в первую очередь ZIP (Zn-регулируемые, Fe-регулируемые белки-транспортеры), что экспериментально продемон-
стрировано пока для IRT1 (Fe-регулируемые белки-транспортеры). Загрузка Ni2+ в ксилему и его перераспределение 
по различным органам и тканям растения осуществляется активными транспортерами ZIP, HMA (АТФазы тяжелых 
металлов P1B-типа) и NRAMP (белки макрофагов, ассоциированные с естественной резистентностью). На данный 
процесс оказывают влияние синтез и концентрация комплексообразователей, таких как гистидин, никотинамин, 
глутатион, фитохелатины, фенолы и органические кислоты. Дальнейшие исследования в области транспорта Ni2+, 
вероятно, будут фокусироваться на установлении субъединиц неселективных катионных каналов, ответственных 
за вход никеля в клетки корневой системы растений, выявлении взаимосвязи между транспортными процессами 
и их регуляции на посттранскрипционном и посттрансляционном уровнях. 
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Nickel (Ni2+ ) is an indispensable element of mineral nutrition in plants, which is needed for the normal course of phy
siological processes in very small quantities. In high concentrations, this heavy metal is harmful to metabolism and causes 
a pronounced toxic effect. In recent years, a number of works have appeared devoted to the study of Ni2+ accumulation, 
distribution and translocation in the tissues of higher plants. It has been established that Ni2+ uptake can be carried out by 
passive or active transfer through the plasma membrane of root cells. Passive transport is mediated through non-selective 
cation channels, with members of the cyclic nucleotide-gated channel (CNGC) family probably contributing the most. 
Active transport occurs with the participation of special transporter proteins, primarily ZIP (zinc-regulated, iron-regulated 
transporter-like proteins), which has so far been experimentally demonstrated for IRT1 (iron-regulated transporter-like 
proteins). Ni2+ is loaded into the xylem and redistributed to various plant organs and tissues by active transporters ZIP, 
HMA (P1B-type heavy metal ATPases) and NRAMP (natural resistance-associated macrophage proteins). This process is 
influenced by the synthesis and concentration of complexing agents such as histidine, nicotinamine, glutathione, phyto-
chelatins, phenols and organic acids. Further studies in the field of Ni2+ transport will probably focus on the identification 
of subunits of non-selective cation channels responsible for the entry of nickel into the plant root cells, and the identifica-
tion of the relations between transport processes and their regulation at the posttranscriptional and posttranslational levels.

Keywords: nickel; cation channels; active transport; higher plants.
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Введение
Никель является химическим элементом 10-й группы (ранее – группа VIIIB) периодической систе-

мы с атомным номером 28 и атомной массой 58,69 [1]. В природе данный металл представлен смесью 
5 стабильных изотопов – 58 Ni (68,08 %), 60 Ni (26,22 %), 61Ni (1,14 %), 62 Ni (3,63 %) и 64 Ni (0,93 %). Также 
имеются искусственно созданные изотопы никеля, самые стабильные из которых – 59 Ni (период полу-
распада 105 лет), 63 Ni (период полураспада 100 лет) и 56 Ni (период полураспада 6 сут). Атомы никеля 
имеют внешнюю электронную конфигурацию [Ar]3d 84s2. Наиболее устойчивым для никеля является со-
стояние окисления 0 или +2, тем не менее также встречаются степени окисления +1, +3 и + 4 [2]. По своим 
химическим свойствам никель схож с другими металлами, такими как железо, кобальт и медь. Однако, 
в отличие от кобальта и железа, в водном растворе никель стабилен только в степени окисления +2 [3], 
при этом стабильность Ni2+ сохраняется в широком диапазоне pH и редокс-условий почвенных раство-
ров [4]. Основные физические характеристики иона никеля(II) в сравнении с характеристиками ионов 
других металлов приведены в таблице. По величине кристаллического радиуса (0,70 Å) Ni2+ наиболее 
близок к Co2+ (0,72 Å), Zn2+ (0,74 Å), Fe2+ (0,75 Å) и Mg2+ (0,65 Å) [5–9], а по величине гидратированного 
радиуса (4,04 Å) – к Ва2+ (4,04 Å), Pb2+ (4,01 Å), Сa2+ (4,12 Å) и Sr2+ (4,12 Å) [5].
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Сравнительная характеристика некоторых физических  
параметров ионов металлов при температуре 25 °С

Characteristics of some physical parameters of metal ions at temperature of 25 °C

Ион Координационное  
число

Энергия  
гидратации 

ионов,  
кДж/моль

Кристаллический радиус, Å
Радиус  

Стокса –  
Эйнштейна, Å

Гидрати-
рованный 
радиус, Å

По  
Полингу

По  
Мелвин-
Хьюзу

По  
Гольдшмидту

По  
Ингольду

По  
Бокию

Al3+ 4, 5 ,6* – 4665 0,50 0,550 0,57 0,72 0,57 4,39 4,75

Ba2+ 6, 7, 8*, 9, 10,  
11, 12 –1305 1,35 1,395 1,34 1,53 1,38 2,90 4,04

Ca2+ 6*, 7, 8, 9, 10, 12 –1577 0,99 1,051 0,99 1,18 1,04 3,10 4,12

Cd2+ 4, 5, 6*, 7, 8, 12 –1807 0,97 0,990 0,97 1,14 0,99 3,41 4,26

Co2+ 4, 5, 6*, 8 –1996 0,72 0,780 0,72 – 0,78 3,35 4,23

Cs+ 6, 8*, 9, 10, 11, 12   –264 1,69 1,678 1,67 1,69 1,65 1,19 3,29

Cu2+ 4, 5*, 6* –2100 – 0,470 0,72 0,96 0,80 3,25 4,19

Fe2+ 4, 5, 6*, 8 –1946 0,75 0,800 0,71 – 0,80 3,44 4,28

Fe3+ 4, 5, 6*, 8 – 4430 0,60 0,670 0,74 – 0,67 4,05 4,57

K+ 4, 6*, 7, 8, 9,  
10, 12   –322 1,33 1,341 1,33 1,33 1,33 1,25 3,31

Mg2+ 4, 5, 6*, 8 –1921 0,65 0,780 0,66 0,82 0,74 3,47 4,28

Mn2+ 4, 5, 6*, 7, 8 –1841 0,80 0,830 0,80 – 0,91 3,68 4,38

Na+ 4, 5*, 6, 7, 8, 9, 12  – 406 0,95 1,012 0,97 0,95 – 1,84 3,58

Ni2+ 4, 5, 6* –2105 0,70 0,740 0,69 – 0,74 2,92 4,04

Pb2+ 4, 6, 7, 8, 9, 10, 
11, 12 –1481 – 1,280 1,20 – 1,25 2,83 4,01

Sr2+ 6*, 7, 8, 9, 10, 12 –1443 1,13 1,175 1,12 1,32 1,20 3,10 4,12

Zn2+ 4, 5, 6*, 8 –2046 0,74 0,566 0,74 0,88 0,83 3,49 4,19
П р и м е ч а н и я: 1. Составлено на основе данных источников [5–9]. 2. Звездочкой отмечено наиболее типичное координа-

ционное число для каждого иона.

Никель является пятым по распространенности элементом на Земле после железа, кислорода, крем-
ния и магния [10]. Доля никеля в верхней части литосферы, где он сосредоточен в магматических по-
родах в виде свободного металла или комплексов с железом, составляет 3% [11]. Никель и его со-
единения естественным образом присутствуют в земной коре и в относительно больших количествах 
выбрасываются в атмосферу при извержении вулканов, лесных пожарах, образовании метеорной пыли 
и т. д. [1; 10 –12]. В последние 100 лет значительная часть выбросов никеля в атмосферу имеет антро-
погенную природу, т. е. обусловливается добычей полезных ископаемых, выплавкой и переработкой не-
ржавеющей стали и других никельсодержащих сплавов, использованием никеля в качестве катализатора 
и различного рода покрытий, сжиганием ископаемого топлива и переработкой отходов [1].

Для растений никель является важным микроэлементом, в первую очередь как компонент ряда фер-
ментов (уреаза, глиоксалаза, пептидная деформилаза, метил-КоМ-редуктаза, некоторые супероксид-
дисмутазы и гидрогеназы) [12; 13]. Следовательно, он играет значимую роль в различных метаболиче-
ских процессах, включая уреолиз, водородный обмен, биогенез метана и ацетогенез [13]. Тем не менее 
потребность растений в данном металле невысока. Для большинства видов концентрация Ni2+ свыше 
10 –50 мкмоль/л в почвенном растворе вызывает токсические эффекты: ингибирует прорастание семян, 
тормозит ростовые процессы, подавляет фотосинтез и клеточное дыхание, нарушает транспорт сахаров 
и микроэлементов, индуцирует хлороз, некроз и увядание [12–14]. Кроме того, Ni2+ способен накапли-
ваться в тканях растения, что обеспечивает возможность попадания больших доз никеля по пищевым 
цепям в организм животных и человека. 
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В последние годы появился ряд работ, посвященных изучению накопления, распределения и транс-
локации никеля в тканях высших растений [15–22]. В первую очередь с использованием гистохимиче-
ских методов определяется содержание никеля в различных частях растений и анализируется влияние 
на этот параметр эндогенных лигандов. Также большой пласт исследований проводится на растениях-
гипераккумуляторах в связи с высоким потенциалом изучения физиологических процессов в данной 
группе растений для повышения эффективности усвоения микроэлементов и продуктивности сельско-
хозяйственных культур, а также для разработки различных приложений в области фиторемедиации, 
фитомайнинга, биофортификации и питательной безопасности сельскохозяйственных культур. Тем не 
менее на основе упомянутых работ пока не сформировано общепринятое мнение о механизмах транс-
мембранного и дальнего транспорта никеля в растениях. В настоящей статье была предпринята попытка 
определить потенциальные белковые комплексы, вовлеченные в транспорт никеля в высших растениях, 
основываясь на экспериментальных данных о поступлении и распределении Ni2+ и других металлов, 
имеющих схожие физико-химические характеристики.

Биодоступность никеля  
и его поступление в растительный организм

Под биологической доступностью (или биодоступностью) химических элементов понимают ту часть 
от общего количества данного элемента в среде, которая потенциально может быть поглощена организ-
мами [23]. Биодоступность тяжелых металлов в наземных экосистемах зависит от их физико-химической 
формы [24], характеристик почвы [25] и биологических особенностей организмов [26]. Также важным 
фактором является наличие в среде металлов-микроэлементов [27]. Недавно было отмечено, что вне-
сение оксида кальция из расчета 5 % от массы почвы на 15-е сутки увеличивает рН среды и снижает 
биодоступность никеля в 2,5 раза (с 93,8 % (для необработанной почвы) до 36,7 %) [28]. Другим некон-
курентным ингибитором поступления Ni2+ является Mg2+, что продемонстрировано в исследованиях на 
корнях Berkheya coddii [29] и Hordeum vulgare [30]. В отсеченных корнях ячменя ингибирование входа 
Ni2+ показано для ионов Zn2+, Cu2+, Co2+, Cd2+ и Pb2+, при этом Zn2+ и Cu2+ были сильноконкурентными, 
Co2+ – слабоконкурентным, а Cd2+ и Pb2+ – неконкурентными ингибиторами Ni2+. В то же время Mn2+ 
не влиял на поглощение Ni2+ [30]. Кроме того, важный вклад в доступность металлов и их подвижность 
в ризосфере вносят корневые экссудаты и микроорганизмы [31]. В частности, на поступление и транс-
локацию никеля влияют S-содержащие лиганды (например, глутатион и фитохелатины), N-содержащие 
лиганды (например, никотинамин, производные S-аденозил-L-метионина, гистидина и других амино-
кислот) и O-содержащие лиганды (например, фенолы и органические кислоты) [17]. 

Поступление металлов в растительный организм происходит преимущественно за счет поглощения 
корнями, но может осуществляться и за счет поглощения листьями [32]. Поглощение тяжелых метал-
лов корневой системой представляет собой сложный процесс переноса металла из почвенного раствора 
внутрь клеток ризодермы [31]. Предполагается, что поглощение никеля соответствует кинетике Михаэ-
лиса – Ментен со значениями константы Михаэлиса – Ментен (Km ) в диапазоне 0,51–379,0 мкмоль/л [33]. 
Наблюдаемая вариабельность Km в зависимости от диапазона концентраций Ni2+ в почвенном растворе 
свидетельствует о многофазности данного процесса. Относительно высокие значения кажущейся Km при 
увеличении содержания никеля во внешнем растворе более 50 мкмоль/л указывают на переход от высоко-
аффинных к низкоаффинным транспортным системам. Поступление никеля и других тяжелых металлов 
в корни может осуществляться по двум механизмам: путем пассивного транспорта ионов в клетку по гра-
диенту электрохимического потенциала (через ионные каналы) без затрат энергии либо путем активного 
транспорта ионов специализированными белками-переносчиками с затратами энергии [34 –36].

Ионные каналы мембран растений,  
проницаемые для двухвалентных катионов,  

как потенциальный механизм транспорта никеля у высших растений 
Пассивный транспорт металлов в клетку потенциально может осуществляться посредством несе-

лективных катионных каналов: деполяризационно-активируемых Са2+-проницаемых каналов, гиперпо-
ляризационно-активируемых Са2+-проницаемых каналов и потенциалнезависимых Са2+-проницаемых 
каналов [37–39]. Деполяризационно-активируемые и потенциалнезависимые Са2+-проницаемые каналы 
«физиологически» обнаруживаются в клетках корня, ксилемы, замыкающих клетках устьиц. Гиперполяри-
зационно-активируемые Са2+-проницаемые каналы преимущественно локализованы в корневых волосках 
и клетках корня в зоне роста растяжением [2; 40]. Вероятно, эти каналы кодируются следующими семей-
ствами генов: CNGC (гены, которые кодируют каналы, активируемые циклическими нуклеотидами) [41– 45]; 
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GLR (гены, которые кодируют каналы, подобные глутаматным рецепторам) [46 –51]; ANN (гены, которые 
кодируют аннексины) [52–55]; MSL (гены, которые кодируют каналы, похожие на механочувствительные 
каналы малой проводимости) [56 –58]; MCA (гены, которые кодируют каналы Mid1-комплементарной 
активности) [56; 59; 60]; Piezo (гены, которые кодируют пьезоканалы) [61; 62]; OSCA (гены, которые 
кодируют каналы, индуцируемые гиперосмоляльностью) [63–68].

Каналы, активируемые циклическими нуклеотидами (cyclic nucleotide-gated channels, CNGC). 
Каналы CNGC представляют собой большое семейство неселективных катионных каналов растений, 
которое разделено на 6  филогенетических ветвей, схожих по структуре с  каналами CNGC живот-
ных [41]. Они имеют тетрамерное строение [42]. Каждая субъединица канала включает 6 трансмемб
ранных доменов, а на С-конце содержит домен связывания циклических нуклеотидов, имеющий стан-
дартную структуру b-сэндвича (нуклеотид связывается внутри кармана между b-слоями) [39]. Первый 
представитель семейства генов CNGC – ген HvCBT1 – был охарактеризован в ячмене [69]. В настоящее 
время с помощью биоинформационных методов идентифицированы 16 генов OsCNGC в рисе, 18 ге-
нов SlCNGC в томате, 26 генов BoCNGC в капусте [44]. 

Геном Arabidopsis thaliana содержит 20 представителей семейства генов CNGC, которые можно разделить 
на 5 групп (I, II, III, IV-A и IV-B) на основе сходства их нуклеотидных последовательностей [42]. Группа I 
включает 6 генов (AtCNGC1,  AtCNGC3,  AtCNGC10 – AtCNGC13). Кодируемые ими каналы участвуют в за-
щитных реакциях на биотический стресс, формировании гиперчувствительного ответа, индукции запро-
граммированной клеточной гибели (ЗКГ) и гормональной регуляции [45; 70; 71]. Группа II насчитывает 
5 генов (AtCNGC5 – AtCNGC9). Кодируемые ими каналы ответственны за рост корневых волосков, мужскую 
фертильность, ответ на тепловой шок и т. д. [72]. Группа III включает 5 генов (AtCNGC14 – AtCNGC18). 
Они кодируют белки, которые требуются для нормального роста пыльцевых трубок и кончиков корневых 
волосков [45; 73]. Группа IV-A содержит 2 гена (AtCNGC19 и AtCNGC20). Кодируемые ими каналы лока-
лизуются в тонопласте и обеспечивают транспорт катионов между цитоплазмой и центральной вакуолью 
в ответ на биотические либо абиотические стресс-факторы, а также потенциально участвуют в формирова-
нии солеустойчивости [42]. Группа IV-B насчитывает 2 гена (AtCNGC2 и AtCNGC4 ). Они кодируют каналы, 
участвующие в транспорте моновалентных катионов и стресс-ответе на патогены [42]. Гены группы IV-B 
являются эволюционными предками генов CNGC и в основном экспрессируются в зародыше и семенах 
после опыления, что позволяет предположить, что они играют значительную роль в развитии зароды-
ша [44]. Кроме того, было показано, что происхождение всех генов группы IV-B связано с дупликацией 
генов и они имеют схожий паттерн экспрессии в разных тканях. Это указывает на то, что их функция 
заключается в повышении адаптивности в процессе эволюции генов. 

В работе [74] проанализировано изменение роста основного корня у мутантов арабидопсиса по ге-
нам CNGC в ответ на тяжелометаллический стресс. В результате показано, что каналы CNGC1, CNGC10, 
CNGC13 и CNGC19 играют важную роль в проявлении токсичности Pb2+, а каналы CNGC11, CNGC13, 
CNGC16 и CNGC20 – в проявлении токсичности Сd2+. Мутации в генах CNGC1 и CNGC13 снижали 
поступление Pb2+ в растения, в то время как мутации в генах CNGC11, CNGC15 и CNGC19 уменьшали 
аккумуляцию как Pb2+, так и Сd2+. Также следует отметить, что сверхэкспрессия гена NtCBP4 (гомоло-
га гена AtCNGC1) в трансгенных линиях табака повышала устойчивость растений к Ni2+ и гиперчувст
вительность к Pb2+ [75]. При кадмиевом стрессе активировались 18 генов CNGC табака (NtCNGC2, NtCNGC3, 
NtCNGC5 – NtCNGC7, NtCNGC14, NtCNGC16 – NtCNGC21 и NtCNGC29 – NtCNGC34) [76], при этом самый 
высокий уровень экспрессии в листьях был отмечен для NtCNGC6, а в корнях – для NtCNGC7 (оба гена яв-
ляются представителями группы I). В работе [77] показано, что каналы CNGC1, CNGC3, CNGC9, CNGC11, 
CNGC12 и CNGC17 вовлечены в процессы накопления Sr2+, а канал CNGC1 ответствен за аккумуляцию Cs+ 
в листьях A. thaliana. Таким образом, отдельные члены семейства генов CNGC, в частности представители 
групп I и III, потенциально могут быть вовлечены в поступление Ni2+ в клетки растений.

Каналы, подобные глутаматным рецепторам (glutamate receptor‐like channels, GLR). Каналы GLR 
растений являются гомологами iGluR – лигандуправляемых ионных каналов, опосредующих передачу 
сигналов между нейронами у млекопитающих [39; 48]. У растений они принимают участие в таких про-
цессах, как половое размножение, прорастание семян, пролиферация меристемы корня, рост пыльцевых 
трубок, удлинение клеток междоузлий, регуляция открытия устьиц, индукция Са2+-сигнализации в ответ 
на засуху, засоление и биотический стресс [48; 49; 78]. 

За последние несколько десятилетий гены, кодирующие каналы GLR, были идентифицирова-
ны в геноме многих видов растений. Так, у модельного объекта A. thaliana были обнаружены 20 ге
нов AtGLR [46; 49; 79], у Oryza sativa – 24 гена OsGLR [80], у Zea mays – 16 генов ZmGLR [81], у Solanum 
lycopersicum – 13 генов SlGLR [82], у Saccharum spontaneum – 34 гена SsGLR [83], у Gossypium hirsutum – 
36 генов GhGLR [84], у Malus domestica – 32 гена MdGLR [85], у Pyrus communis – 34 гена PbrGLR [86], 
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у Glycine max – 35 генов GmGLR [87], у Physcomitrella patens – только 2 гена PpGLR [88]. Белки AtGLR 
состоят из 800 – 960 аминокислот и имеют молекулярную массу ~100 кДа. По структуре GLR схожи 
с iGluR животных и представляют собой тетрамеры, каждая из субъединиц которых состоит из 4 транс-
мембранных доменов (M1, M2, M3 и M4) и 2 лигандсвязывающих областей (S1 и S2) [46]. Области S1 
и S2 претерпевают конформационные изменения при связывании с ними агонистов [89], что способствует 
прохождению ионов через пору канала [78]. С использованием техники гетерологической экспрессии 
установлено, что GLR растений опосредуют рост цитоплазматической активности Ca2+ и активируются 
широким спектром аминокислот (13 из 20 протеиногенных аминокислот (глутамат, глицин, аспарагин, 
аланин, серин, цистеин, глютамин, метионин, триптофан, тирозин, треонин, лейцин, фенилаланин) и ряд 
непротеиногенных аминокислот (N-метил-D-аспарагиновая кислота и b-метиламино-L-аланин)), глу-
татионом, кинуреновой кислотой [50; 51]. Также с помощью гетерологической экспрессии и техники 
пэтч-кламп показано, что наряду с Ca2+ каналы GLR способны пропускать Na+, K+, Mg2+ и Ba2+ в присут-
ствии глутамата. Селективность к ионам определяется последовательностью аминокислот в доменах M2 
и М3, выстилающих пору [51]. Однако данных о способности каналов GLR транспортировать тяжелые 
металлы в настоящее время нет.

Аннексины (ANN). Аннексины – широко распространенные у растений и животных цитоплазматиче-
ские белки, которые способны связываться с фосфолипидами мембран Ca2+-зависимым либо Ca2+-неза
висимым способом [39; 90]. Данное семейство остается малоописанным, тем не менее с помощью био-
информационного анализа геномов гены ANN были идентифицированы у важнейших представителей 
двудольных растений из семейства капустных (A. thaliana (8 генов) и Brassica rapa (13 генов)), семейства 
бобовых (Arachis hypogaea (8 генов), Medicago truncatula (10 генов) и Glycine max (22 гена)), семейства пас
леновых (Solanum lycopersicum (9 генов) и S. tuberosum (9 генов)), семейства ивовых (Populus trichocarpa 
(12 генов)), семейства виноградовых (Vitis vinifera (14 генов)), семейства мальвовых (Gossypium raimon­
dii (14 генов)), семейства кариковых (Carica papaya (12 генов)). Среди злаковых однодольных растений 
гены ANN были найдены у Oryza sativa (10 генов), Zea mays (12 генов), Sorgum bicolor (10 генов), Hordeum 
vulgare (11 генов), Brachypodium distachyon (11 генов) и Triticum aestivum (25 генов). Также гены ANN 
были выявлены у плауна Selaginella moellendorffii (5 генов) и мха Physcomitrella patens (7 генов) [54]. 
Аннексины растений состоят из 4 повторяющихся аннексиновых доменов размером около 70 аминокис-
лот, при этом только первый и последний повторы содержат консервативный мотив из 38 аминокислот, 
обеспечивающий связывание Ca2+ [55]. 

В экспериментах in vitro аннексины демонстрировали ряд функций, в том числе экзоцитоз, связывание 
актина, АТФазную и ГТФазную активность, пероксидазную активность, регуляцию каллозосинтаз и ионный 
транспорт [53]. Считается, что они вовлечены в регуляцию процессов роста и развития, а также в ответные 
реакции на биотический и абиотический стресс [91]. Недавно было показано, что белок ANN1 принимает 
участие в поглощении кадмия [92]. Cверхэкспрессия гена аннексина-1 тополя (PeANN1) в арабидопсисе 
приводила к торможению роста и снижению жизнеспособности растений после 10-дневного выращивания 
на среде с 50 мкмоль/л CdCl2 вследствие повышенного накопления металла в корнях. Анализ потока Cd2+ 
в кончиках корня данных растений с помощью неинвазивной микроэлектродной техники показал, что 
при импульсном (30 мин) и кратковременном (12 ч) стрессировании 50 мкмоль/л CdCl2 трансгенные рас-
тения (PeANN1-OE1 и PeANN1-OE2) проявляли повышенную (на 20 – 40 % по сравнению с природным 
экотипом и на 55–85 % по сравнению с нокаутной линией Atann1) Cd2+-проводимость. Данная прово-
димость ингибировалась добавлением 0,5 ммоль/л GdCl3 и усиливалась введением 1 ммоль/л H2O2. Это 
указывает на то, что белок PeANN1, вероятно, способствует обогащению корней кадмием, осуществляя 
регуляцию его транспорта через Ca2+-проницаемые каналы, внедряясь в мембраны для дестабилизации 
мембранного бислоя или действуя как АФК-активируемые Ca2+-проницаемые каналы [92]. В работах по 
изучению влияния двухвалентных ионов на функционирование аннексинов животного происхождения 
было показано, что не все ионы тяжелых металлов могут вызывать конформационные изменения в мо-
лекуле аннексина, достаточные для обеспечения липид-белковых или белок-белковых взаимодействий. 
Способность ионов металлов вызывать аннексинопосредованную агрегацию липосом уменьшается в ряду 
Cd2+ → Ba2+, Sr2+ → Ca2+ → Mn2+ → Ni2+ → Co2+ [93]. Таким образом, вклад аннексинов в поглощение 
никеля, вероятно, незначителен.

Функционирование нескольких семейств ионных каналов лежит в основе реакции растений на различные 
механические воздействия (гравитация, вибрация, прикосновение, гиперосмотический стресс). Их часто 
объединяют в группу механочувствительных каналов (mechanosensitive ion channels, MS) [39; 56; 94]. 
Предыдущие исследования показали, что каналы MS участвуют в широком спектре физиологических 
процессов растений, таких как рост пыльцевых трубок, появление боковых корней, повреждение клеточной 
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стенки, регуляция формы и размера пластид, взаимодействие растений и патогенов и т. д. [56]. На сегод-
няшний день известны 5 семейств генов, кодирующих каналы MS в растениях, – MSL, MCA, TPK, Piezo 
и OSCA. Канал TPK (двупоровый калиевый канал) обладает селективностью к K+, остальные семейства 
обеспечивают транспорт Сa2+.

Каналы, похожие на механочувствительные каналы малой проводимости (small conductance 
mechanosensitive ion channel-like channels, MSL). Каналы MSL являются аналогами механочувствитель-
ных каналов Escherichia coli (EcMscS), ответственных за снижение внутриклеточного осмотического дав-
ления для защиты бактерий от лизиса при гипоосмотическом шоке [95]. В результате обширных биоинфор-
мационных исследований представители семейства генов MSL были идентифицированы в геноме многих 
сельскохозяйственных культур. Так, 6 генов выявлены у Oryza sativa, Cicer arietinum и Sorghum bicolor, 
8 генов – у Zea mays, 10 генов – у Hordeum vulgare, 11 генов – у Aegilops tauschii, 9 и 30 генов – у Triticum 
urartu и T. aestivum соответственно [57]. Геном A. thaliana кодирует 10 белков AtMSL, которые делятся на 
3 группы: митохондриальные каналы (группа I), хлоропластные каналы (группа II) и каналы плазматиче-
ской мембраны (группа III) [56]. Многочисленные исследования функций ионных каналов MSL относят 
их либо к осморегуляции, либо к передаче сигналов, включая Ca2+-сигнализацию [58; 95–97]. С помощью 
РНК-секвенирования была показана избирательная экспрессия генов TaMSL у пшеницы в условиях абио
тического стресса. Так, большинство генов TaMSL усиленно экспрессировались после 6 ч выдерживания 
растений в условиях засухи, повышенных температур и солевого стресса [57]. 

Наиболее хорошо изученным представителем семейства является белок AtMSL10. Он позволяет расте-
ниям воспринимать колебательные механические раздражения, регулирует процесс ЗКГ, а также участвует 
в передаче электрических сигналов (Са2+-волны) на большие расстояния (между органами) при раневом 
стрессе [96; 98]. С помощью техники гетерологической экспрессии было показано, что канал MSL10 
в ооцитах имеет большую селективность к анионам (PCl– : PNa+ = 5,9), обратимо ингибируется ионами 
гадолиния (вероятно, косвенно за счет изменения упаковки липидов или увеличения жесткости мембра-
ны) и закрывается при более низком натяжении мембран, чем открывается [99; 100]. Таким образом, при 
возрастании натяжения мембран, вызванном осмотическим стрессом, повреждением клеточной стенки, 
изгибом органа или патогенной инвазией, канал MSL10 преимущественно высвобождает анионы из клетки, 
продолжая деполяризовывать клеточную мембрану до тех пор, пока напряжение не вернется к исходному 
уровню [99]. Функции других представителей каналов MSL включают поддержание водного и ионного 
баланса в пыльцевых трубках (MSL8), формирование разности электрических потенциалов на внутренней 
мембране митохондрий (MSL1), восприятие механических сигналов клетками корня (MSL4 – MSL6, MSL9), 
контроль объема хлоропластов в нормальных и стрессовых условиях (MSL2 и MSL3) [56]. Регистрируемые 
одиночные проводимости индивидуально экспрессированных генов MSL9 и MSL10 составляли 45 и 140 пСм 
соответственно [100]. Кодируемые ими каналы, вероятно, пропускают анионы лучше, чем катионы, в том 
числе Ca2+ [39; 101]. Другие гомологи EcMscS либо демонстрируют меньшую селективность к анионам 
(PCl– : PK+ = 1,2–3,0), либо являются селективными к катионам (PCl– : PK+ = 0,17– 0,40) [100].

Каналы Mid1-комплементарной активности (Mid1-complementing activity channels, MCA). Кана-
лы MCA были идентифицированы по комплементации дрожжевого белка Mid1 (механочувствительного 
канала, участвующего во входе Ca2+ в клетку) [56]. У A. thaliana имеются 2 гена MCA (AtMCA1 и AtMCA2). 
Оба гена экспрессируются в апикальной меристеме побега, однако имеют дифференцированные пат-
терны экспрессии в листьях, корневом чехлике и трихобластах. Например, только AtMCA1 экспресси-
руется в промеристеме и прилегающей зоне удлинения первичного корня, а AtMCA2 экспрессируется 
в клетках мезофилла семядолей и листьев [59]. Белок AtMCA1 опосредует повышение концентрации 
свободного Са2+ в цитоплазме в ответ на холодовой стресс, гипоосмотический шок, обеспечивает вос-
приятие гравитации и тактильную чувствительность в кончиках корней. Белок AtMCA2 действует как 
Ca2+-проницаемый механочувствительный канал, который непосредственно воспринимает натяжение 
мембраны для открытия канала [56; 59; 102]. При гипоосмотическом шоке белки MCA гипотетически 
также могут индуцировать Ca2+-зависимую активацию НАДФН-оксидаз, тем самым стимулируя синтез 
АФК [39]. Следует отметить, что каналы MCA, по-видимому, имеют общие функции у различных видов 
растений. Это было продемонстрировано в исследованиях функционирования каналов OsMCA1 в рисе, 
CNR13 в кукурузе, NtMCA1 и NtMCA2 в табаке [102].

Пьезоканалы (Piezo). Пьезоканалы растений в настоящее время остаются малоизученными. Имеется 
лишь несколько экспериментальных работ по изучению их функции в модельных растениях A. thaliana 
и Physcomitrella patens. У A.  thaliana был идентифицирован 1  ген Piezo (AtPiezo1), в  основном экс-
прессирующийся в корневом чехлике [61; 103]. Показано, что белок AtPiezo1 является ключевым эле-
ментом иммунного ответа на вирус мозаики огурца и вирус мозаики репы [104]. Кроме того, AtPiezo1 
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способствует росту корней арабидопсиса в толще агаризованной среды, т. е. играет прямую роль в ме-
ханосенсорных реакциях в корнях [103; 105]. У P. patens были найдены 2 представителя пьезоканалов 
(PpPiezo1 и PpPiezo2). Оба белка локализуются в тонопласте и, предположительно, участвуют в регу-
ляции формы вакуолей в апикальных каулонемных клетках [106]. Гипотетически данные каналы могут 
функционировать как система транспортировки Ca2+, хотя экспериментальные данные, подтверждаю-
щие функцию или ионселективность растительных пьезобелков, пока не получены.

Каналы, индуцируемые гиперосмоляльностью (channels responsible for reduced hyperosmolality-
induced [Ca2+ ]cyt increase, OSCA). Каналы OSCA изначально были идентифицированы как осмосенсоры, 
опосредующие индуцированное гиперосмоляльностью увеличение цитоплазматической активности Ca2+ 
([Ca2+ ]цит ) у A. thaliana. В последующем показано, что данное семейство состоит из нескольких членов 
и играет ключевую роль в восприятии экзогенных и эндогенных осмотических изменений, а также 
участвует в регуляции роста и развития растений [63]. Имеется гипотеза, что OSCA эволюциониро-
вали у предков эуфиллофитов как сенсоры водного дефицита, необходимые для поддержания водного 
баланса и переноса питательных элементов между различными органами растений [107]. В послед-
ние годы появился ряд биоинформационных исследований семейства генов OSCA: по 11 генов было 
обнаружено у Oryza sativa [65], Solanum habrochaites [108] и Liriodendron chinense [109], 12 генов вы-
явлены у Zea mays [66], 13 генов – у Vigna radiata [67], 14 генов – у Hordeum vulgare [110], 15 генов – 
у A. thaliana [103; 111], 16 генов – у Pyrus bretschneideri [112], 17 генов – у Populus trichocarpa [103], 
35 генов – у Gossypium hirsutum [113] и 42 гена – у Triticum aestivum [68]. С помощью криоэлектронной 
микроскопии проанализирована молекулярная структура белков AtOSCA1.1 и AtOSCA1.2 арабидопсиса. 
Каждая субъединица состоит из 11 трансмембранных доменов, а также цитозольного домена с мотивом 
узнавания РНК и параллельных мембране вытянутых спиральных ветвей, способствующих детекции 
изменения латерального натяжения внутреннего липидного бислоя в результате изменения тургорного 
давления [103; 110]. При активации канал OSCA меняет конформацию трансмембранных доменов M0 
и M6, что приводит к увеличению кросс-секционного участка трансмембранной области и открытию 
ионного канала [64]. Данные каналы пропускают Ca2+, однако детальный анализ показал, что OSCA1.2 
также обладает хорошей проницаемостью для таких катионов, как K+ и Na+ [114].

Таким образом, среди проанализированных ионных каналов растительной клетки наиболее вероят
ными участниками транспорта никеля являются каналы семейства CNGC, так как данные системы 
демонстрируют способность транспорта Pb2+ (ион, по величине атомного и гидратированного радиуса 
близкий к Ni2+ ), а также Cа2+ и других катионов. С учетом особенностей структуры и экспрессии в клет-
ках и тканях также имеется вероятность вовлечения в транспорт ионов никеля каналов OSCA и GLR, 
однако для этих систем пока не исследованы особенности переноса большинства физиологически зна-
чимых двухвалентных катионов металлов, кроме Са2+.

Активный транспорт никеля
Активный транспорт переходных металлов в клетку происходит с участием специальных белков-

переносчиков [115]. Большинство известных белков, которые опосредуют транспорт переходных метал-
лов в растениях, принадлежат к следующим семействам: АТФазам тяжелых металлов P1B-типа (P1B-type 
heavy metal ATPases, HMA) [116; 117]; АТФ-связывающим кассетным транспортерам (ATP-binding cassette 
transporters, АВС) [118–122]; Zn-регулируемым, Fe-регулируемым белкам-транспортерам (zinc-regulated, 
iron-regulated transporter-like proteins, ZIP) [123; 124]; белкам макрофагов, ассоциированным с естественной 
резистентностью (natural resistance-associated macrophage proteins, NRAMP) [125; 126]; ускорителям ка
тионной диффузии (cation diffusion facilitators, CDF) [127]; обменникам катионов (cation/proton exchangers, 
CAX) [128]; Cu-транспортерам (high-affinity copper transport proteins, СОРТ) [129]. Стоит отметить, что 
HMA и ABC используют энергию АТФ, следовательно, осуществляют первичный активный транспорт, 
в то время как ZIP, NRAMP, CDF и CAX обеспечивают вторичный активный транспорт металлов-микро-
элементов.

Семейство HMA. Данное семейство также именуется семейством АТФаз СPx-типа от консерватив-
ного мотива аминокислот (цистеин-пролин-X, в котором X может быть цистеином или любой другой 
аминокислотой) [130]. Геном A. thaliana содержит 8 генов, кодирующих HMA [131]. Функциональные 
исследования HMA показали, что эти переносчики делятся на 2 группы в зависимости от их специфич-
ности к металлу-субстрату: HMA, специфичные к Zn, Co, Cd и Pb (HMA1 – HMA4), и HMA, специфичные 
к Cu и Ag (HMA5 – HMA8) [116]. Представители данного семейства АТФаз помогают перемещать пере-
ходные металлы в органеллы, отвечают за дальний транспорт ионов, а также опосредуют устойчивость 
к металлам и гипераккумуляцию металлов. На примере Cd2+ было показано, что HMA3 используется для 
детоксикации металлов путем депонирования их в вакуоли, HMA4 действует как главный физиологический  
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переключатель в процессе гипераккумуляции металлов, а HMA2 и HMA4 участвуют в транспорте ме-
таллов от корня к побегу [132]. Кроме того, продемонстрирована роль HMA2 и HMA4 в загрузке Zn2+ 
в ксилему и его выгрузке из ксилемы [131]. Отмечено, что HMA5 является транспортером Cu2+, лока-
лизованным в плазматической мембране [133; 134], HMA7 (RAN1) в большом количестве сосредоточен 
в мембране аппарата Гольджи [135], HMA1 и HMA6 обнаружены во внутренней мембране оболочки 
хлоропласта, а HMA8 – в тилакоидной мембране [117; 136]. Вероятно, HMA также могут влиять на за-
грузку Ni2+ в ксилему для транслокации данного металла из корней в листья и (или) детоксикации Ni2+ 
в корнях [117; 136]. 

Семейство АВС. Представители семейства АВС широко распространены среди всех царств живых 
организмов [118 –121]. Как и НМА, они принадлежат к первичным активным переносчикам и состоят из 
2 доменов – высокогидрофобного трансмембранного домена (TMD) и периферически расположенного 
АТФ-связывающего домена, или нуклеотидсвязывающей складки (NBF) [118]. Домены TMD образуют 
путь, по которому субстрат пересекает мембрану, и в некоторых случаях вносят вклад в субстратную 
специфичность. Домены NBF ориентированы к цитоплазматической стороне плазматической мембраны, 
они связывают гидролиз АТФ с транспортом [118]. Семейство ABC делится на 9 подсемейств (от ABCA 
до ABCI) в соответствии с их структурной организацией и филогенетическими отношениями [119]. 
В растениях представлены все подсемейства, кроме ABCH [120]. Как правило, транспортеры ABCB 
и ABCG локализованы в плазматической мембране, ABCC – в тонопласте, ABCD – в пероксисомальной 
мембране, а ABCI – в митохондриях или хлоропластах [121]. Представители семейства АBC способны 
транспортировать различные субстраты (гормоны, вторичные метаболиты, тяжелые металлы). В отличие 
от HMA они переносят металлы и металлоиды не в свободной форме, а в виде комплексов с лигандами, 
такими как глутатион или фитохелатины [130]. 

У A. thaliana идентифицирован 131 ген ABC [122], для некоторых их них показана связь с метабо
лизмом тяжелых металлов. Установлена четкая положительная корреляция между обилием транскрип
тов AtABCG36 и устойчивостью к Pb2+ и Cd2+ [120]. Гены AtABCC1, AtABCC2, а также, вероятно, AtABCC3 
и AtABCC6 способствуют толерантности к Cd2+ и Hg+ [119]. Проведенное в 2009 г. исследование по-
казало, что последовательность размером 2001 пара нуклеотидов выше кодирующей области AtMRP3 
содержит цис-элементы, необходимые для индукции репортерного гена после обработки токсичными 
металлами. При этом промотор реагирует на As, Cd, Ni, Co, Pb, но не на Zn или Fe  [137]. В 2019 г. 
высказано предположение, что ABCI10 и ABCI12 являются частью ААТ энергосвязывающего модуля 
хлоропластного ABC/ECF-транспортера, который, скорее всего, имеет прокариотическое происхожде-
ние и участвует в поглощении переходных металлов. Потеря продуктов данных генов приводит к на-
рушению регуляции гомеостаза металлов-микроэлементов и, как следствие, ингибированию биосинтеза 
хлорофилла, нарушению биогенеза хлоропластов и карликовости [138]. Анализ изменения содержания 
и транспорта металлов, физиологических и транскриптомных модификаций у риса линии arg1 (нокаут 
по гену ARG1) показал, что ARG1 модулирует транспорт и гомеостаз Co2+ и Ni2+ в хлоропластах, предот-
вращая конкуренцию данных металлов с металлическими кофакторами в металлсвязывающих центрах 
белков, участвующих в фотосинтезе [139]. 

Cемейство ZIP. Белки ZIP играют ключевую роль в  транспорте и  гомеостазе металлов в  расте
ниях [124; 140]. Они располагаются в плазматической мембране и мембранах различных клеточных 
органелл, регулируют поглощение и реутилизацию Zn2+, а также активно участвуют в адаптации рас-
тений к почвам с низким и высоким содержанием данного металла [123]. Сообщается, что, помимо транс-
порта Zn2+, белки ZIP участвуют в транспорте других катионов, таких как Mn2+, Fe2+/Fe3+, Cd2+, Co2+, 
Cu2+ и Ni2+ [140]. Выделяют 2 подсемейства белков ZIP: транспортеры, регулируемые цинком (ZRT), 
и  транспортеры, регулируемые железом (IRT)  [140; 141]. У A.  thaliana идентифицированы 15 генов, 
кодирующих белки ZIP: гены ZIP1 – ZIP12 принадлежат к подсемейству ZRT, гены IRT1 – IRT3 – к под-
семейству IRT [124]. Основными переносчиками, расположенными в клеточной мембране и участвую-
щими в транспорте Zn2+, являются ZIP1, ZIP9, ZIP10, ZIP12 и IRT3 [142]. Установлено, что ZIP1, ZIP2, 
ZIP5 – ZIP7 и ZIP9 потенциально могут транспортировать Mn2+ [141]. Подсемейство IRT, в первую оче-
редь IRT1, обеспечивает поглощение Fe2+ клетками ризодермы и коры [123]. Двудольные и незлаковые 
однодольные растения поглощают железо с вовлечением переносчика IRT1 после восстановления Fe3+ 
до Fe2+ с помощью хелатредуктазы трехвалентного железа  (FRO2) в плазматической мембране, зла-
ковые растения секретируют мугеневую кислоту, образующую комплекс мугеневая кислота – железо, 
который, вероятно, может поглощаться клеткой с помощью YS/YSL-транспортеров, принадлежащих 
к  семейству переносчиков олигопептидов (oligopeptide transporters, ОРТ)  [143;  144]. Потенциально 
железо также может выходить из комплекса с фитосидерофором непосредственно вблизи мембраны 
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и преодолевать ее с использованием еще неидентифицированного механизма. Переносчик IRT1 обла-
дает широкой специфичностью в отношении двухвалентных тяжелых металлов, опосредуя накопление 
Zn2+, Mn2+, Co2+ и Cd2+ в условиях дефицита железа [123; 145]. 

Считается, что IRT1 является основным путем поглощения Ni2+ корнями A. thaliana, по крайней мере 
при дефиците Fe2+ [146]. Доказано, что в условиях гидропоники NiСl2 в концентрации 25 мкмоль/л по-
вышает экспрессию гена AtIRT1 в корнях арабидопсиса [147]. Накопление Ni2+ в условиях дефицита 
Fe2+ у мутантов irt1-1 было заметно ниже, чем у природного экотипа Col-0. В системе гетерологичной 
экспрессии гена AtIRT1 в дрожжах было продемонстрировано активное поглощение Ni2+ транспорте-
ром IRT1 [147]. Также следует отметить, что белки ZIP играют значительную роль в гипераккумуляции 
большого перечня тяжелых металлов у растений-гипераккумуляторов [148; 149].

Семейство NRAMP. Белки семейства NRAMP, изначально обнаруженные у макрофагов, участвуют в ме-
таболизме тяжелых металлов и их депонировании в органеллах [130; 150]. Члены семейства действуют как 
переносчики Mn2+, Zn2+, Cu2+, Fe2+, Cd2+, Ni2+ и Co2+ [125]. Данные транспортеры осуществляют симпорт 
ионов тяжелых металлов с H+, при этом протонный градиент восстанавливается H+-АТФазами [130]. В ге-
номе A. thaliana выявлены 6 генов, кодирующих белки NRAMP [124]. Считается, что основная функция 
NRAMP1 заключается в поглощении Fe2+, Mn2+ и Zn2+ [126; 151; 152]. Известно, что NRAMP2 играет 
важную роль в ремобилизации Mn2+ из аппарата Гольджи в условиях дефицита Mn2+ [153], а также имеет 
решающее значение для фотосинтеза растений и клеточного редокс-баланса [154], NRAMP3 и NRAMP4 
присутствуют в тонопласте и участвуют в ремобилизации Fe2+ и Mn2+ из вакуоли во время прорастания 
семян [155], NRAMP6 описан как белок, способный транспортировать Cd2+ [156]. Путем экспрессии 
генов AtNRAMP1, AtNRAMP3 и AtNRAMP4 в дрожжах было подтверждено, что кодируемые ими транспор-
теры могут опосредовать поглощение Fe2+, Mn2+ и Cd2+ [157]. Экспрессия генов AtNRAMP4 и NcNRAMP4, 
выделенных из арабидопсиса и псевдометаллофита Noccaea caerulescens соответственно, приводила 
к значительному снижению скорости роста дрожжей при обработке Ni2+ (400 мкмоль/л NiSO4, 24 ч) по 
сравнению со скоростью роста дрожжей, трансформированных пустым вектором pADSL [158]. Концентра-
ции Ni2+, Fe2+ и Mn2+ также были значительно выше у линий, экспрессирующих ген NRAMP4 [158]. Вне-
дрение в геном дрожжей гена NjNRAMP4, идентифицированного в гипераккумуляторе никеля N. japonica, 
стимулировало накопление Ni2+ и вызывало повышенную чувствительность к данному металлу, что 
указывает на важную роль NRAMP4 в поддержании гомеостаза никеля [159]. В трансгенных растениях 
арабидопсиса, трансформированных вектором p35S::NcNRAMP4, было зарегистрировано значительное 
увеличение концентрации Ni2+ в корнях при введении 20 мкмоль/л NiSO4 в среду выращивания, однако 
накопления Ni2+ в листьях не наблюдалось [158]. Таким образом, NRAMP4, вероятно, играет значимую 
роль в аккумуляции Ni2+ и обеспечении толерантности к нему в результате изменения общего гомеостаза 
металлов, а не специфической транспортной активности по отношению к этому металлу. Недавно было 
показано, что как при недостатке, так и избытке металлов-микроэлементов подавлялась экспрессия 
гена NtNRAMP3 в листьях и в меньшей степени в корнях растений табака [160]. Авторы указанной 
работы предположили, что основная функция NtNRAMP3 заключается в поддержании перекрестного 
гомеостаза Fe2+, Mn2+, Co2+, Cu2+, Cd2+ и Ni2+ в листьях в нормальных условиях путем контроля разгрузки 
данных металлов из корня в ксилему.

Семейство CDF. Белки семейства CDF, которые в литературе также встречаются под названием MTP 
(metal tolerance proteins (белки толерантности к металлам)) [161], переносят двухвалентные тяжелые метал-
лы, такие как Zn2+, Ni2+, Co2+, Mn2+ и Cd2+, путем антипорта Н+ или K+ в вакуоль либо за пределы клеток, 
тем самым снижая концентрацию тяжелых металлов в цитоплазме [162–164]. У A. thaliana идентифици-
рованы 12 генов CDF [127]. Белок AtCDF1 (MTP1) представляет собой вакуолярный переносчик цинка, 
детоксицирующий Zn2+ и обеспечивающий накопление Zn2+ в листьях [165; 166]. На растениях риса про-
демонстрировано, что экспрессия гена OsMTP1 повышается при воздействии Zn2+, Cd2+, Cu2+ и Fe2+ [167]. 
Гетерологичная сверхэкспрессия гена OsMTP1 в дрожжах и табаке приводит к повышенной толерантности 
данных объектов к Cd2+ [167; 168]. Таким образом, МТP1 транспортирует Zn2+, а также Co2+, Fe2+, Cd2+ 
и Ni2+, но, вероятно, с меньшей степенью аффинности. Другие представители семейства CDF идентифи-
цированы как транспортеры Zn2+ и Co2+ (MTP3), Mn2+ и Сu2+ (MTP8 и MTP11) [127]. Ген AtMTP11 был 
описан как критически важный для толерантности к Mn2+ у A. thaliana [127; 169]. Гистохимический анализ 
с использованием зеленого флуоресцентного белка (GFP) или желтого флуоресцентного белка (YFP), при-
крепленного к MTP11, выявил, что данный белок локализуется в вакуоли или гольджи-подобных струк-
турах, обеспечивающих секреторный путь [169], а значит, MTP11 может снижать концентрацию Mn2+ 
в цитоплазме, обеспечивая механизм толерантности к Mn2+ и, возможно, другим металлам, включая Ni2+. 
Следовательно, белки CDF главным образом участвуют в «секвестрации» (связывании, устранении или 
изоляции) избытка тяжелых металлов.
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Семейство СAX. Представители семейства СAX в  основном осуществляют антипорт катионов 
и протонов через эндомембраны растительных клеток [130]. У растений CAX относятся к так назы-
ваемым CAX типа I, которые, в свою очередь, можно разделить на 2 подгруппы: САХ типа I-A и САХ 
типа I-B [128]. Представители типа I-A преимущественно участвуют в транспорте Ca2+, тогда как пред-
ставители типа I-B в дополнение к Ca2+ могут осуществлять транспорт еще нескольких ионов, таких 
как Cd2+, Zn2+ и Mn2+. В среднем у однодольных и двудольных растений присутствуют 5–6 генов CAX, 
а некоторые виды, например Glycine max, имеют 14 генов CAX [170]. 

По-видимому, CAX являются ключевым компонентом при модуляции ионного гомеостаза, pH и окис-
лительно-восстановительного потенциала в растительных клетках [171]. В первую очередь CAX транс-
портируют Ca2+, однако некоторые изоформы обладают широкой субстратной специфичностью и мо-
гут транспортировать ионы следовых металлов, такие как Mn2+ (CAX2 и CAX5), Cd2+ (CAX2 – CAX4) 
и Zn2+ (CAX2) [170]. Экспрессия генов CAX, показанная на примере гена AhCAX1 у гипераккумулятора 
металлов Arabidopsis halleri, вероятно, ослабляет тяжелометаллический стресс [172]. Предположительно, 
отдельные представители СAX способны уменьшать негативное воздействие АФК, образовавшихся в от-
вет на повышенные уровни металлов и другие абиотические стресс-факторы. Прогнозирование сети 
взаимодействия белков выявило несколько белков (SOS2, CXIP1, MHX, NRAMP3 и MTP8), которые 
могут взаимодействовать с CAX и играть важную роль в реакциях растений на стресс [128]. Таким обра-
зом, CAX опосредуют гомеостаз металлов, обеспечивая их транспорт внутри клетки, а также участвуют 
в передаче Ca2+-сигналов.

Семейство COPT. Белки семейства COPT (в литературе также встречается название CTR) у эука-
риот ответственны за поступление меди в цитоплазму через плазматическую мембрану и мобилизацию 
Cu+/Cu2+ из внутриклеточных органелл в случаях, когда биодоступность металла снижается [173]. Ин-
тересно отметить, что белки COPT высокоспецифичны (Km = 1–5 мкмоль/л) для Cu+, но не для Cu2+. 
У A. thaliana известны 6 генов данного семейства (COPT1 – COPT6). Уровень экспрессии генов COPT 
зависит от органов растения, а также от степени дефицита меди. Так, например, было показано, что 
возрастание уровня транскриптов AtCOPT1, AtCOPT2 и AtCOPT6 приводило к увеличению содержания 
меди в корнях арабидопсиса, более того, мутантная линия copt1/copt2/copt6, лишенная соответствую-
щих транспортеров, оказалась менее устойчивой к Cd2+ по сравнению с природным экотипом [174].

Семейство OPT. Как было отмечено выше, семейство OPT включает подсемейство YSL-транспортеров 
(yellow stripe-like transporters, т. е. желто-полосато-подобные транспортеры). Белки YSL встречаются 
у однодольных и двудольных, а также голосеменных растений, папоротников и мхов [175]. Известно, что 
YSL участвуют в транспорте комплексов металлов c азотсодержащими лигандами и играют важную роль 
в детоксикации и ремобилизации металлов [176 –178]. У A. thaliana обнаружены 8 белков-транспортеров, 
относящихся к подсемейству YSL [179]. В первую очередь отмечено высокое сродство YSL к комплексам 
металлов с никотинамином. С использованием соответствующих нокаутных линий было показано, что 
YSL4 и YSL6, локализованные на мембранах вакуолей, эндоплазматического ретикулума и пластид, 
принимают участие во внутриклеточном транспорте комплексов металлов с никотинамином [175; 177]. 
Переносчик YSL1 арабидопсиса транспортирует железо, связанное в комплексы специфическим хела-
тором Fe3+ растительной природы – фитосидерофором, YSL2 транспортирует железо и медь, когда эти 
металлы хелатируются никотинамином [180]. Вероятно, YSL1 и YSL3 опосредуют повторную мобилиза-
цию Fe, Zn и Cu в форме комплексов металлов с никотинамином из стареющих листьев и загрузку этих 
металлов в соцветия и семена [180]. Имеются данные о роли YSL-транспортеров в гипераккумуляции 
Zn2+ и Ni2+ Noccaea (=Thlaspi) caerulescens, в частности, в нее вовлечены гены TcYSL3, TcYSL5 и TcYSL7, 
которые экспрессируются в ксилемной паренхиме и флоэме [181; 182].

Соотношение поглощения тяжелых металлов через пассивные и активные транспортные механизмы 
сильно различается в зависимости от вида растений, формы присутствия металла и его концентрации 
в почвенном растворе [183]. Например, Ni2+, вероятно, предпочтительно поглощается через систему 
неселективных катионных каналов, хелатные соединения ионов никеля попадают в клетки с использова-
нием механизма вторичного активного транспорта, поскольку некоторые транспортные белки (например, 
пермеазы) специфически связывают никель, в то время как нерастворимые соединения никеля прони
кают в растительные клетки главным образом путем эндоцитоза [183]. И. В. Серегин и А. Д. Кожевникова 
в 2006 г. отметили, что механизм поглощения никеля в большой степени зависит от концентрации ионов 
в окружающей среде. При низком уровне Ni2+ (менее 30 – 40 мкмоль/л) преобладает метаболический (ак-
тивный) транспорт, а при высоком содержании Ni2+ в среде поглощение происходит неметаболическим 
путем вследствие повреждения под действием Ni2+ мембран клеток корня [184]. Схематически транспорт 
никеля представлен на рисунке.
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Поглощение никеля надземными частями растений  
и его перераспределение по различным органам растительного организма

Поглощение тяжелых металлов поверхностью листьев происходит через устьица, кутикулярные тре-
щины, чечевички, эктодесмы и водные поры [185]. При этом считается, что адсорбция тяжелых метал-
лов в листьях идет главным образом через эктодесмы, которые представляют собой неплазматические 
каналы, расположенные в основном между вспомогательными клетками и замыкающими клетками 
в кутикулярной мембране или эпидермальной клеточной стенке. М. В. Козлов и соавторы показали, что 
твердые частицы меди и никеля также могут проникать внутрь листьев березы через устьица [186]. Доля 
внекорневого поступления тяжелых металлов зависит от содержания металла в атмосфере, размера час
тиц, их физико-химических свойств, а также морфологических и физиологических особенностей видов 
растений [187]. Способность листьев адсорбировать и поглощать осажденные из атмосферы тяжелые 
металлы в значительной степени определяется такими параметрами, как площадь листовой пластинки, 
плотность устьиц, шероховатость поверхности листа, наличие трихом и эпикутикулярных восков [188]. 
Показано, что ограничивающим фактором также выступает возраст растений: молодые листья лучше 
поглощают металлы из атмосферы [185]. 

Принимая во внимание работы, указывающие на определенную роль некорневого поглощения ни-
келя в аккумуляции данного металла растениями, следует отметить, что бóльшая его часть накапли
вается за счет поступления через корневую систему [185; 189]. Поглощение корнями, загрузка в ксиле-
му, акропетальный транспорт к побегу с транспирационным потоком и дальнейшее перераспределение 
во флоэме имеют решающее значение для распределения данного металла в надземных частях расте
ний [189]. Ряд исследований подтверждают хорошую подвижность никеля во флоэме и ксилеме рас
тений [146; 189 –191]. Загрузка в ксилему, вероятно, осуществляется транспортерами семейств ZIP, HMA 
и NRAMP [192]. Установлено, что у Alyssum lesbiacum и Brassica juncea поступление Ni2+ в ксилему 

Поступление и транслокация никеля в высших растениях: 
СNGC – каналы, активируемые циклическими нуклеотидами; ZIP – Zn-регулируемые,  

Fe-регулируемые белки-транспортеры; NRAMP – белки макрофагов, ассоциированные с естественной  
резистентностью; CDF – ускорители катионной диффузии; YSL – желто-полосато-подобные транспортеры,  
относящиеся к семейству переносчиков олигопептидов (OPT); HMA – АТФазы тяжелых металлов P1B-типа;  

ABC – АТФ-связывающие кассетные транспортеры; Ni2+ – никель в cвободной ионной форме;  
Ni-L – никель, хелатированный органическими лигандами;  

ПМ – плазматическая мембрана; КС – клеточная стенка
Intake and translocation of nickel in higher plants: 

CNGC – cyclic nucleotide-gated channels; ZIP – zinc-regulated, iron-regulated transporter-like proteins;  
NRAMP – natural resistance-associated macrophage proteins; CDF – cation diffusion facilitators;  

YSL – yellow stripe-like transporters, a subfamily of the oligopeptide transporters (OPT);  
HMA – P1B-type heavy metal ATPases; ABC – АTP-binding cassette transporters;  

Ni2+ – nickel in free ionic form; Ni-L – chelated nickel complexes with organic ligands;  
ПМ – plasma membrane; КС – cell wall
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происходит без участия апопластического пути и зависит от одновременного высвобождения гистиди-
на из увеличенного пула свободного гистидина корней [193]. Транслокация Ni2+ у другого гиперакку-
мулятора – Lepidium ruderale – может лимитироваться концентрацией свободного гистидина в корнях, 
в то время как у A. thaliana предварительная обработка L-гистидином не вызывала увеличения загрузки 
ксилемы Ni2+, концентрации Ni2+ в экссудате, корневого давления или общего количества экссудата [17]. 
Важность взаимодействия с гистидином и значимость симпластического пути для загрузки Ni2+ в кси-
лему были продемонстрированы для пшеницы [194]. После высвобождения в ксилему корня свобод-
ные или хелатированные ионы никеля поступают с соком ксилемы вверх. При кислом pH ксилемного 
сока (pH 5–6) у растений-гипераккумуляторов бóльшая часть Ni2+ присутствует в виде гидратирован-
ного катиона Ni2+, т. е. гистидин, малат или цитрат (классические хелаторы Ni2+ ) не играют значитель-
ной роли в переносе Ni2+ ксилемным соком у таких видов [195; 196]. 

Кроме того, показано, что некоторые тяжелые металлы, в том числе никель, цинк, кобальт и кадмий, 
могут перемещаться из ксилемы во флоэму [189]. Это способствует транспорту данных металлов в молодые 
растущие органы. Также флоэмный ток представляет собой дополнительный механизм контроля содержа-
ния тяжелых металлов в формирующихся органах, созревающих плодах и семенах [189]. Транслокация 
тяжелых металлов во флоэме имеет два направления и включает в себя как нисходящие, так и восходящие 
потоки [33]. Флоэмный сок обладает слабощелочной реакцией (pH 7–8) и обогащен органическими соеди-
нениями (сахара, аминокислоты и органические кислоты) [191]. Щелочная среда способствует связыванию 
ионов металлов, например Ni2+ и  Zn2+, в органические комплексы [197]. Во флоэмном соке никель в основ-
ном связан с органическими соединениями с молекулярной массой в пределах 1000 –5000 г/моль, а также 
обильно присутствующими карбоновыми кислотами и аминокислотами [33]. В первую очередь лиган-
дами выступают гистидин и никотинамин [191; 198]. Таким образом, наличие комплексообразователей 
в растительной клетке может иметь значение для удержания в ней никеля (например, транспорт через 
тонопласт и хранение в вакуоли), его переноса в соседние клетки через плазмодесмы и высвобождения 
в апопласт для дальнейшей загрузки в ксилему или флоэму.

Заключение
Механизм поступления и транспорта никеля в растениях остается не до конца понятным. Известно, 

что поглощение Ni2+ осуществляется преимущественно корнями и может проходить путем пассивного 
либо активного транспорта. Пассивный транспорт обеспечивается посредством неселективных катион
ных каналов, при этом наибольший вклад, вероятно, вносят каналы семейства CNGC, в частности пред-
ставители групп I и III данного семейства. Активный транспорт происходит с участием специальных бел-
ков-переносчиков, в первую очередь белков ZIP. Экспериментально это было показано для белков IRT1. 
Загрузка в ксилему, вероятно, осуществляется представителями семейств активных транспортеров ZIP, 
HMA и NRAMP. Кроме того, большое влияние на данный процесс оказывают синтез и концентрация 
комплексообразователей. В частности, на поступление и транслокацию никеля влияют S-содержащие 
лиганды (глутатион и фитохелатины), N-содержащие лиганды (производные S-аденозил-L-метионина, 
гистидина и других аминокислот) и O-содержащие лиганды (фенолы и органические кислоты).
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