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Обмен ионов тяжелых металлов в микоризном корневом окончании системы 

«Picea abies – эктомикоризные грибы» 
 

П.Ю. КОЛМАКОВ, Д.Д. ЖЕРНОСЕКОВ 
 

В микоризных корневых окончаниях системы «Picea abies – эктомикоризные грибы» поступление 
тяжелых металлов претерпевает изменения, которые связаны с особенностями проникновения 
грибного компонента в осевой цилиндр и радиального транспорта сахаров к периферии, к мантии 
грибного компонента. Выяснено, что основной путь поступления ионов металлов в стель осущест-
вляется по симпласту неметаболическим путем. Формирование анатомо-морфологического ком-
плекса «Picea abies – эктомикоризные грибы» под действием молекулярно-генетических механиз-
мов регуляции гомеостаза способствует распространению ели обыкновенной на гораздо большей 
территории, чем можно было бы ожидать на самом деле. 
Ключевые слова: Picea abies, эктомикоризные грибы, трансцеллюлярный, апопластный, симпла-
стный транспорт, анатомо-морфологический комплекс. 
 
In the mycorrhizal root tip of the «Picea abies – ectomycorrhizal fungi» system the intake of heavy met-
als undergoes changes that are associated with the peculiarities of the penetration of the fungal component 
into the axial cylinder and the radial transport of sugars to the periphery, to the mantle of the fungal com-
ponent. It was found out that the main route of metal ions entering the stele is carried out through the 
symplast in a non-metabolic way. The formation of the «Picea abies – ectomycorrhizal fungi» anatomical 
and morphological complex under the influence of molecular genetic mechanisms of homeostasis regula-
tion leads to the spread of Picea abies over a much larger area than one would actually expect. 
Keywords: Picea abies, ectomycorrhizal fungi, transcellular, apoplastic, symplastic transport, anatomical 
and morphological complex. 
 
Введение. Соединения тяжелых металлов относятся к наиболее опасным распростра-

ненным веществам, загрязняющим биосферу [1]. Настоящее время требует изучения биоло-
гического значения металлов в физиологических и биохимических процессах в растительных 
организмах как живых конгломератах. 

Для прогнозирования роли тяжелых металлов в обменных процессах необходимо рас-
сматривать их формы в почвенных горизонтах, подвижность, способность преодоления био-
логических барьеров, значимость геохимических процессов. Для таких исследований лучше 
всего использовать «модельные системы» с объектами, обладающими определенным набо-
ром биологических характеристик, для объяснения протекающих физиологических явлений. 
Такой модельной системой в наших исследованиях является система «Picea abies – эктоми-
коризные грибы – тяжелые металлы». 

Свинец – распространенный в природе тяжелый металл с широким диапазоном содер-
жания в почвах [2]. Слабая подвижность и накопление этого металла в почвенном профиле 
коррелирует со значениями рН в почвенных горизонтах [3]. Наиболее распространенной в 
природе является двухвалентная форма [4]. Значение рН является одним из основных усло-
вий, определяющих состав и форму свинца [5]. Так, например, при рН 3 концентрация сво-
бодного иона Pb2+ составляет около 70 % [6]. Поглощение свинца осуществляется по не-
скольким механизмам в зависимости от рН среды и концентрации элемента [7]. 

Picea abies – одна из основных лесообразующих древесных пород на территории Бела-
руси с зональными чертами в своем распространении, имеющая большое значение в садо-
водстве, озеленении и строительной отрасли [8]. В различные геологические эпохи ареал ели 
европейской претерпевал значительные изменения вплоть до своей дезьюнкции и образова-
ния генетически разнородных форм и подвидов. Вероятно, в период горообразования и ис-
сушения климата возникли виды и формы голосеменных, обладающие механизмами гомео-
стаза, которые позволили им просуществовать до наших дней. 
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Материал и методы исследования. Целью нашей работы являлось изучение особенно-
стей обмена тяжелых металлов и роли соединений свинца в формировании и развитии консор-
тивных связей в модельной системе «Picea abies – эктомикоризные грибы» в подзоне дубово-
темнохвойных подтаежных лесов. Для достижения поставленной цели необходимо было ре-
шить следующие задачи: на основе предложенной модели выявить основные пути проникно-
вения ионов тяжелых металлов в анатомические структуры микоризного корневого окончания; 
на примере ионов свинца определить возможные механизмы влияния соединений тяжелых ме-
таллов на формирование и функционирование консортивных связей в природе. 

Объекты исследований. Модельный комплекс (ассоциация, конгломерат): агарикоид-
ные базидиомицеты из эколого-трофической группы «микоризообразователи» (микобионт, 
грибной компонент), Picea abies (фитобионт, растительный компонент) и тяжелые металлы. 

Анализы образцов почвенных горизонтов выполнены по стандартным методикам в хи-
мико-экологической лаборатории учреждения образования «Белорусская государственная 
орденов Октябрьской Революции и Трудового Красного Знамени сельскохозяйственная ака-
демия» [9]. Характеристика пробных площадей и измерение биомассы тонких корней пред-
ставлены в более ранних научных работах [10]. 

Результаты исследований. Образование хелатных комплексов и трансмембранный по-
тенциал. Из растительного компонента в ризосферу попадают соединения (органические кислоты, 
аминокислоты, фенолы, пептиды, ферменты (редуктазы), которые связывают ионы тяжелых ме-
таллов и осаждают их на поверхности корневых окончаний [11]. На поверхностях мембран про-
исходит хелатирование Pb2+ с лигандами. Образующиеся хелатные комплексы могут быть раз-
личными в зависимости от соотношения заряда лиганда (белковых молекул) и иона металла. Та-
ким образом, происходит регуляция электростатического напряжения и последующего открытия 
или закрытия ионных каналов, образованных трансмембранными белковыми молекулами. 

В пользу формирования на поверхности микоризных корневых окончаний хелатных 
комплексов различных групп свидетельствуют следующие факты: высокая устойчивость 
комплексов к различной кислотности среды; в свободном состоянии металлам не свойствен-
на биологическая активность; меньшая токсичность по сравнению с другими формами со-
единений; хорошая биодоступность как для растительного, так и для грибного компонентов. 

В кислой почвенной среде образование соединений с ионами металлов на поверхности 
корневых окончаний становится наиболее вероятным событием. Таким образом, увеличива-
ется электростатическое напряжение на мембране, стимулируется ионный обмен (активный 
транспорт) и происходит формирование различных типов связи через кислород, углерод в 
присутствии органического вещества с образованием комплексов с фенольными радикалами 
в области суберинизации в корневом окончании. 

Результаты химического анализа почвенных горизонтов из пробных площадей приве-
дены в таблице 1. 

 
Таблица 1 – Результаты химического анализа почвенных горизонтов 

 

Пробная 
площадка 

Почв. 
гориз. 

Результаты химических анализов 

рН органич. 
в-во % 

медь 
мг/кг 

цинк 
мг/кг 

железо 
мг/кг 

марганец 
мг/кг 

кадмий 
мг/кг 

свинец 
мг/кг 

фоновая ПП1 Ad 4,01 81,53 4,4822 62,8086 176,0690 7230,460 0,2149 10,7807 
фоновая ПП1 А1 7,09 5,12 10,0219 25,2167 12036,61 2754,091 0,0777 11,8242 
фоновая ПП1 А2В 3,47 4,59 0,7761 1,4278 11406,66 17,1649 – 6,9349 
импактн. ПП2 А1 3.50 33,73 1,8829 11,1475 5285,907 1879,991 – 12,2706 
импактн. ПП2 А2В 6,74 8,14 15,2814 39,1961 11096,40 3189,522 0,0664 14,5419 

 
В почвенных горизонтах с наибольшей средней биомассой тонких корней рН стремится 

к стабильному значению 3 и к содержанию ионов свинца, примерно, 11 мг/кг. Из таблицы 1 
видно, что подобной закономерности с ионами других тяжелых металлов не наблюдается. 
Данный факт предполагает наличие молекулярного механизма обмена ионов свинца в мо-
дельной системе «Picea abies – эктомикоризные грибы». 
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Метаболический (активный) транспорт тяжелых металлов. В метаболическом 
транспорте ионов металлов через мембраны в клетках растений принимают участие большое 
количество специфических белков-переносчиков, относящихся к различным семействам. 
Наиболее изученные семейства: ZIP (zink-iron-regulated transporter), ABC (ATP-binding 
cassette), ОРТ (oligopeptide transporters), P1B-АТФ-азы, CDF (cation diffusion facilitator); 
NRAMP (natural resistance associated macrophage protein); CTR (copper transporter family) и 
CAX (cation exchanger) [12]. 

На мембранах с нейтральными и кислыми фосфатазами, в коре микоризного корневого 
окончания, возникает АТФ-азная активность, которая инициируется экспрессией генов ми-
коризинов при микоризации [13]. Под действием катионов металлов АТФ-азы меняют кон-
формацию своих активных центров, что сопровождается гидролизом АТФ. В этом процессе 
важную роль играют кислые фосфатазы (активны при рН ниже 7), а высвободившийся фос-
фат-ион фиксируется при помощи аденилаткиназ на субстрате (белке-переносчике) мем-
бранного комплекса пелотона [14]. В результате высвобождается энергия, которая затрачи-
вается на транспорт ионов тяжелых металлов. 

Фосфатная группа молекулы АТФ имеет хорошее сродство к ионам металла и обладает 
хелатирующими способностями, в то время как пуриновому азотистому основанию присущи 
амфотерные свойства. Разность потенциалов, скорее всего, создается при помощи потенциал-
чувствительных каналов с пуриновыми рецепторами (АТФ-активируемые). Хелатирующая 
фосфатная группа обладает высоким сродством к ионам двухвалентных металлов, что влияет 
на взаимодействие АТФ с белками-переносчиками и на сродство с доменом аденилаткиназы. 

Сама АТФ-азная активность связана с работой белков-переносчиков как трансмем-
бранных транспортеров через катионные каналы (АТФ-активируемые), из семейства P1B – 
АТФ-аз подсемейства HMA (heavy metal ATPase) [15]. Консервативный мотив гена AtHMA4 
(подкласс Zn/Co/Cd/Pb HMA) контролирует механизм для поддержания постоянной концен-
трации ионов металлов в физиологических пределах в растительном компоненте. Работа 
фермента АТФ-азы подсемейства HMA (heavy metal ATPase) способствует поддержанию го-
меостаза в растительном компоненте и кодируется мотивом AtHMA4 (подкласс Zn/Co/Cd/Pb 
HMA), максимальная экспрессия которого наблюдается в корневых окончаниях [16]. 

Активация мотива AtHMA4 (подкласс Zn/Co/Cd/Pb HMA) стимулируется повышенным 
уровнем концентрации Zn2+ и Mn2+ [16]. В пользу данного утверждения свидетельствуют ре-
зультаты анализов почвенных профилей в таблице 1 в позициях с наибольшим содержанием 
органических веществ (т.е. микоризных корневых окончаний). 

Метаболический активный транспорт влияет на степень суберинизации первичной ко-
ры микоризных корневых окончаний. Экспрессия мотива AtHMA4 осуществляется под дей-
ствием возрастающей концентрации Zn2+ и Mn 2+ на внутренней стороне мембран. На фоне 
этого процесса происходит образование субериновых пластинок между плазматической 
мембраной и первичной клеточной стенкой. Это не влияет на апопластный транспорт, кото-
рый блокируется лигнифицированными поясками Каспари в эндодерме [17]. Механизм под-
держания постоянной концентрации ионов металлов в физиологических пределах в расти-
тельном компоненте контролирует суберинизацию первичной коры на константном уровне. 

Нарушение активного трансцеллюлярного транспорта ведет к изменению степени су-
беринизации первичной коры микоризного корневого окончания при возникновении дефи-
цита Zn2+ и Mn 2+. 

Возможный механизм поддержания обмена суберина на определенном уровне пред-
ставлен на рисунке1. 
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Рисунок 1 – Метаболический (активный) транспорт тяжелых металлов 
в микоризных корневых окончаниях 

 
Неметаболический (пассивный) транспорт тяжелых металлов. В микоризных корне-

вых окончаниях поступление соединений тяжелых металлов претерпевает изменения, которые 
связаны с особенностями проникновения грибного компонента в осевой цилиндр и радиально-
го транспорта сахаров к периферии, к мантии (чехлу) грибного компонента. Радиальный ре-
версный поток углеводов из осевого цилиндра к периферии грибного компонента делает клас-
сический апопластный транспорт в стель невозможным в микоризном корневом окончании. 

Радиальный транспорт сахаров из осевого цилиндра микоризного корневого окончания 
к периферии, к мантии, выделение сахаров и гликопротеина гифами в ризосферу усиливает 
эффект внешнего хелатирования тяжелых металлов, обеспечивая механизм металлоустойчи-
вости. Результатом описанных процессов является структурное разнообразие органомине-
ральных чехлов на поверхности корневых окончаний [18]. 

Включение механизма суберинизации клеток первичной коры микоризного корневого 
окончания происходит под действием N-ацетиглюкозамина (мономера хитина грибного ком-
понента) и накопления Zn2+ и Mn 2+ внутри мембранного комплекса пелотонов.  Симпласт-
ный путь проникновения ионов металлов в стель в ксилемный ток становится всё еще дос-
тупным даже при формировании в эндодерме лигнифицированных поясков Каспари [17], на-
ряду с реверсом сахаров по апопластному пути. Проникновение ионов тяжелых металлов в 
условиях увеличивающейся суберинизации в стель возможно только симпластным путем. 

В связанном трансцеллюлярном транспорте тяжелых металлов через плазмалемму кле-
ток участвуют белки переносчики НМА 2 и НМА4 [19], [20]. Метаболический транспорт за-
висит от заложения субериновых пластинок в виде вторичных клеточных стенок вокруг эн-
тодермальных клеток, образуя диффузионный барьер [21]. Нужно отметить, что специфиче-
ских транспортеров тяжелых металлов для растительного компонента не выявлено [12]. 

На рисунках 2 и 3 показаны функциональные мессенджеры консортивных взаимоот-
ношений (пелотоны в фоновой и импактной зонах). Виды радиального транспорта в мико-
ризных корневых окончаниях ели обыкновенной представлены на рисунках 4 и 5. 

Реверсный апопластный транспорт сахаров из осевого цилиндра растительного компо-
нента грибным компонентом не только влияет на степень суберинизации клеток коры, но и 
способствует накоплению гликопротеинов в грибных чехлах, формируя их структурное мор-
фологическое разнообразие. Выделяемый грибным компонентом гликопротеин связывает час-
тички почвенного грунта и гифы в единое целое – чехлы микоризных корневых окончаний. 
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Рисунок 2 – Поперечный срез микоризного 
корневого окончания Picea abies (L.) Karst. 

Образец № 20-29-06-2016 /Simple 1/фоновая зона 

Рисунок 3 – Поперечный срез микоризного кор-
невого окончания Picea abies (L.) Karst. Образец 

№ 41-01-09-2016 /Simple 3/ импактная зона 
Примечание: черная стрелка – функциональ-
ный мессенджер пелотон; красная стрелка – 
пропускная клетка в эндодерме; синяя стрелка – 
апопластный реверс сахаров к мантии.  

Примечание: черная стрелка – скопление функ-
циональных мессенджеров; красная стрелка – 
пропускная клетка в эндодерме; синяя стрелка – 
процесс формирования многослойной мантии 
под действием апопластного реверса; зеленая 
стрелка формирование тотальной суберинизации 
под действием N-ацетилглюкозамина. 

  
Рисунок 4 – Микроскопия светлого поля. 

Образец № 11-07-10-2016 /Simple 2/фоновая зона 
Поперечный срез микоризного корневого 

окончания Picea abies (L.) Karst. 

Рисунок 5 – Микроскопия темного поля. 
Образец № 11-07-10-2016 /Simple 2/фоновая зона 

Поперечный срез микоризного корневого 
окончания Picea abies (L.) Karst. 

 
Примечание: красная стрелка – направление транспорта веществ; синяя линия – апопластный реверс 
сахаров к мантии; лиловая линия – симпластный транспорт веществ; красная линия – метаболический 
активный транспорт. 

 
Реверсный ток сахаров к мантии ведет к накоплению полиуроновых кислот, что являет-

ся вкладом в формирование внешних структур анатомического строения функциональной 
микоризной единицы наряду с выделяемым гликопротеином гифами грибного компонента. 
Полиуроновые кислоты как биополимеры влияют наравне с гликопротеином на структуру 
мантии, препятствуя иссушению функциональной микоризной единицы в период длитель-
ных засух из-за стабилизации воды в почвенном профиле в области наибольшей концентра-
ции микоризных корневых окончаний. 

Авторы научных статей указывают на факт накопления ионов тяжелых металлов в кор-
невых системах и связь этого процесса с уменьшением биомассы, размеров корневых окон-
чаний, исчезновением волосков, уменьшением размеров стели [22], [23]. В основном свинец 
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аккумулируется клеточными стенками клеток микоризных корневых окончаний, где связы-
вается с полиуроновыми кислотами полисахаридов, глюканами, хитином и хитозаном с об-
разованием хелатных комплексов [24]. 

Заключение. Нами показано, что обмен тяжелых металлов, радиальный транспорт в 
микоризных корневых окончаниях системы «Picea abies – эктомикоризные грибы» претер-
певают изменения. 

Выяснено, что основной путь поступления ионов металлов в стель осуществляется по 
симпласту неметаболическим путем, поскольку плазмодесмы не претерпевают существенной 
дифференциации в суберинизированных микоризных окончаниях ели обыкновенной. 

На представленных в работе анатомических срезах микоризных корневых окончанияй 
обнаружено, что апопластный путь поступления ионов металлов тормозится радиальным то-
ком сахаров от центрального цилиндра к мантии, что вызывает эффект «пищевого» стресса, 
влияющего на степень субериницации близлежащих клеток мезодермы растительного ком-
понента. Реверс сахаров осуществляется грибным компонентом из флоэмы осевого цилиндра 
через пропускные клетки эндодермы в мантию. 

Трансцеллюлярное (метаболическое) поступление ионов тяжелых металлов во внутри-
клеточное пространство первичной коры микоризного корневого окончания осуществляется 
через функциональные единицы – пелотоны. Этот процесс контролируется экспрессией спе-
цифических генов, АТФ-азной активностью, накоплением хелатных комплексов на поверх-
ности мембранных мессенджеров через изменения изоэлектрической составляющей ионных 
каналов. Формирование субериновых ламелей тормозит трансцеллюлярный транспорт, что 
может быть блокировано создаваемым дефицитом Fe2+, Zn2+, Mn2+ внутри клеток первичной 
коры в определенных секторах микоризного корневого окончания через формирование и ра-
боту хелатных комплексов по разные стороны мембранных комплексов пелотона. 

Формирование анатомо-морфологического комплекса «Picea abies – эктомикоризные 
грибы» под действием молекулярно-генетических механизмов регуляции гомеостаза способ-
ствует распространению ели обыкновенной на гораздо большей территории, чем можно бы-
ло бы ожидать на самом деле. 
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