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Многие тяжелые металлы (ТМ) (Zn, Сu, Мn, Со и др.) принимают активное участие в важнейших 
процессах жизнедеятельности микроорганизмов в качестве микроэлементов. Однако в больших концен-
трациях они становятся токсичными, а ряд металлов (Pb, Hg, Cd и др.) высокотоксичны даже в малых 
концентрациях. Микроорганизмы способны противостоять токсическому воздействию ТМ благодаря на-
личию различных механизмов устойчивости, которые направлены на преобразование катионов в менее 
токсичную форму или степень окисления, что делает их менее подвижными и биодоступными. Самой 
первой реакцией микроорганизмов на токсическое воздействие металлов является изменение морфологии 
клеток, их агломерация, что приводит к снижению доступности мест связывания токсичных металлов. 
Механизмы, используемые бактериями, можно разделить на биохимические и молекулярные. Бактериаль-
ные клетки обладают способностью сорбировать катионы металлов с помощью металл-связывающих 
функциональных групп (карбоксильных, сульфгидрильных, гидроксильных, сульфатных, фосфатных и 
аминогрупп) клеточной оболочки, препятствуя их проникновению в клетку. Микроорганизмы обладают 
разнообразными системами эффлюкса для осуществления оттока ТМ из клеток с помощью белков-
переносчиков, принадлежащих к различным семействам, которые поддерживают низкую концентрацию 
ТМ внутри клетки, защищая клеточные компоненты. Во внеклеточной детоксикации участвуют полисаха-
риды, биосурфактанты, неорганические анионы (фосфат-, карбонат- и сульфид-ионы) и другие продукты 
метаболизма микроорганизмов, а при внутриклеточной секвестрации – глутатион, металлсвязывающие 
белки, внутриклеточные гранулы полифосфатов, которые связывают катионы ТМ в малорастворимые со-
единения. Восстановление ионов ТМ с помощью ферментов приводит к образованию их менее токсичных 
форм. Гены, ответственные за устойчивость бактерий к токсичным металлам, локализуются на хромосо-
мах или плазмидах и могут передаваться близкородственным видам бактерий, что играет важную роль в 
распространении устойчивости к ТМ в природе. Микроорганизмы демонстрируют и непрямые механизмы 
толерантности к ТМ, направленные на поддержание целостности клеток путем защиты их от окислитель-
ного стресса.  

Ключевые слова: тяжелые металлы, токсичность, бактерии, устойчивость, детоксикация, поглоще-
ние, связывание, механизмы. 

 
Введение. ТМ представляют собою боль-

шую группу элементов (более 40) с металличе-
скими свойствами, в которую входят переход-
ные металлы, металлоиды, лантаниды и акти-
ноиды [1]. Как правило, их атомный вес состав-
ляет свыше 50 единиц, а плотность – более 
5 г/см3. Катионы незаменимых металлов (ко-
бальт, медь, железо, марганец, молибден, селен 
и цинк) имеют большое значение для жизнедея-
тельности микроорганизмов в качестве микро- 
 

 
 
 
 
 
 
 
 

элементов. Они участвуют в окислительно-
восстановительных процессах, в регуляции ос-
мотического баланса, используются для стаби-
лизации молекул нуклеиновых кислот и белков, 
являются кофакторами различных ферментов 
(нитрогеназы, супероксиддисмутазы, дегидро-
геназы, цитохромоксидазы, уреазы и пр.) [2, 3]. 
Вместе с тем повышенные концентрации этих 
металлов, а также ТМ, не выполняющие какой-
либо биологической функции, могут проявлять  
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по отношению к бактериям токсичность, кото-
рая зависит от многих факторов – вида микро-
организма, формы нахождения и концентрации 
металла, физико-химических факторов окру-
жающей среды (рН, ионная сила, природа и 
концентрация катионов и анионов, а также на-
личия органических соединений, способных 
взаимодействовать с металлами и влиять на их 
биодоступность) [4]. Такие ТМ как Cd(II), 
Pb(II), Sn(II), Hg(II) и Ag(I) взаимодействуют с 
основными клеточными компонентами и могут 
вытеснять жизненно важные металлы из их ес-
тественных мест связывания, блокировать 
функциональные группы молекул (ферментов, 
полинуклеотидов) и системы импорта ионов в 
клетки, нарушая тем самым их функции [5]. 
Также ТМ могут играть роль «антиметаболи-
тов», образовывая стабильные осадки или хе-
латные комплексы с биологически значимыми 
соединениями или катализировать их распад, в 
результате чего они становятся недоступными 
для клетки [6, 7].  

Совместное влияние на микроорганизмы 
двух и более ТМ зависит от их комбинации, 
конкуренции за места связывания, порядка вне-
сения в среду и прочего. Эффект взаимодейст-
вия может выражаться в синергизме и антого-
низме и часто является экстремальным [8].  
В отличие от других загрязнителей окружаю-
щей среды, ТМ не подвергаются биологическо-
му разложению и бактерии способны выживать 
в их присутствии только благодаря наличию 
определенных механизмов устойчивости [9], 
которые позволяют им хотя бы частично ниве-
лировать токсическое действие этих ксенобио-
тиков [10, 11]. 

 
Изменение морфологии клеток. Наибо-

лее общая и ранняя стратегия, с помощью кото-
рой бактерии приспосабливаются к различным 
стрессовым условиям, включая воздействие 
ТМ, – это изменение морфологии клеток [12]. 
Внешняя трансформация может быть разнооб-
разной, но в ней всегда участвуют пенициллин-
связывающие белки (транспептидазы) – фер-
менты, катализирующие последние стадии об-
разования пептидогликана клеточной стенки. 
Двухвалентные ТМ, структурно напоминающие 
катион кальция, замещают его и тем самым вы-
зывают инактивацию транепептидаз. Разные 
ТМ влияют на эти белки неодинаково. Напри-
мер, при наличии Cr клетки преобретают ано-
мальную яйцевидную форму, в то время как Hg 

и Cu вызывают нитевидную форму клеток [13]. 
Показано, что у штамма Pseudomonas 
aeruginosa 18 в присутствии Cu2+ размер клеток 
увеличивается в 1.5–2 раза, а при действии ио-
нов Cd2+ и Ni2+ он уменьшается, и образуются 
длинные палочковидные цепи. С возрастанием 
концентрации никеля в среде культивирования 
клетки Enterobacter ludwigii 11 становятся более 
мелкими [12], а бактерия Acidocella sp. GS19h 
нивелирует повреждающее действие Cd, Cu, Ni 
и Zn за счет сокращения площади своей по-
верхности по отношению к объему [14]. 

Изменения в морфологии могут приводить 
к агломерации клеток для устранения токсиче-
ского воздействия ТМ путем снижения доступ-
ности мест связывания металлов. Так, в среде, 
загрязненной Cr (VI), образовалось скопление 
клеток Bacillus cereus и их слипание, клеточная 
поверхность стала неровной, в то время как при 
отсутствии токсиканта клетки выглядели как 
гладкие продолговатые палочки [15, 16].  

 
Биохимические механизмы устойчиво-

сти бактерий к ТМ. Различают пять основных 
механизмов биохимической устойчивости бак-
терий к ТМ [17]:  

1) внеклеточные (экстрацеллюлярные) 
барьеры, которые препятствуют проникнове-
нию ионов металлов в клетку (клеточная стен-
ка, плазматическая мембрана или капсула);  

2) активный транспорт ионов металлов 
(эффлюкс) из цитоплазмы с помощью белков-
переносчиков;  

3) внеклеточная секвестрация – накопле-
ние ионов металлов в периплазме, наружной 
мембране или комплексообразование с ионами 
металлов с образованием нерастворимых со-
единений;  

4) внутриклеточная секвестрация – накоп-
ление металлов в небиодоступных формах в 
цитоплазме для предотвращения их воздейст-
вия на основные клеточные компоненты;  

5) восстановление ионов металлов, напри-
мер, As(V) до As(III) с последующим выходом 
As(III) из клеток.  

Механизмы детоксикации могут быть на-
правлены против одного металла или группы 
химически родственных и различаться в зави-
симости от вида микроорганизма [18].  

 
Внеклеточные барьеры: клеточная 

стенка, плазматическая мембрана или кап-
сула. Клетки бактерий способны сорбировать 
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катионы металлов из окружающей среды за 
счет физического и/или химического взаимо-
действия путем биосорбции [19]. Под этим тер-
мином понимается совокупность всех пассив-
ных взаимодействий ионов металлов с клеточ-
ной стенкой, к которым относятся реакции ад-
сорбции, поверхностного комплексообразова-
ния, хелатирования и ионного обмена с функ-
циональными группами на поверхности клетки 
(карбоксильными, сульфгидрильными, суль-
фатными, фосфатными и аминогруппами) [20]. 
Эффективность биосорбции определяется свой-
ствами клеточных оболочек (заряд, количество 
и ориентация металл-связывающих функцио-
нальных групп) и формами химических соеди-
нений металлов в растворе [21]. Показано, что 
мертвые бактериальные клетки обладают той 
же или даже более высокой адсорбционной 
способностью, чем живая биомасса [20, 22].  

Компоненты клеточной стенки грамполо-
жительных бактерий (пептидогликан, тейхое-
вые и тейхуроновые кислоты, экзоцеллюлярные 
полисахариды), содержащие многочисленные 
сорбционные позиции, являются эффективными 
хелатирующими агентами в отношении многих 
ТМ. У грамотрицательных бактерий наружная 
периплазматическая мембрана избирательно 
пропускает катионы в периплазматическое про-
странство клетки, где они также связываются с 
пептидогликаном [23]. У дрожжей происходит 
прямое сорбционное взаимодействие ТМ с 
биомассой путем ионного обмена с карбок-
сильными, фосфорильными и аминогруппами. 
Кроме того, в процессах комплексообразования 
с последующим осаждением ТМ на поверхно-
сти в виде труднорастворимых сульфидов мо-
гут участвовать липиды и сульфогидрильные 
(тиольные) группы [24]. Образование микроор-
ганизмами биопленки увеличивает количество 
металл-связывающих групп, участвующих в 
биосорбции [25, 26], а чувство кворума еще 
больше повышает устойчивость бактерий к 
поллютанту.  

Установлено, что свинец адсорбируется в 
виде одного или нескольких слоев на поверхно-
сти клетки за счет ковалентных связей или ион-
ного взаимодействия с различными функцио-
нальными группами, входящими в состав мак-
ромолекул клеточной стенки или экзополисаха-
ридов [27, 28, 29]. Связанные ионы замедляют 
дальнейшую адсорбцию из-за отталкивания, 
вызванного одинаковыми зарядами частиц. 
Кроме того, на иммобилизацию Pb на поверх-

ности клеток микроорганизмов влияют время 
контакта, pH окружающей среды, начальная 
концентрация металла и количество доступных 
бактериальных клеток [30]. Так, увеличение 
водородного показателя от 1 до 6 значительно 
увеличивает биосорбцию свинца штаммами 
Bacillus pumilus и B. cereus. Своего максимума 
этот процесс достигает при рН, при котором 
бактерии обладают наибольшим отрицатель-
ным зарядом. При более низком pH ионы H+ 
конкурируют с Pb2+ и заряд клеточной поверх-
ности становится положительным, что неблаго-
приятно для связывания металла [31]. Сообща-
ется о способности Enterobacter sp. создавать 
щелочную среду за счет высвобождения аммиа-
ка при распаде белков и аминокислот, тем са-
мым способствуя биосорбции свинца [32]. 

 
Активный транспорт ионов металлов 

(эффлюкс) из цитоплазмы с помощью бел-
ков. Металлы, не имеющие физиологического 
значения, обычно поступают в клетку через 
транспортные системы, предназначенные для 
необходимых катионов, но затем быстро выво-
дятся с помощью высокоспецифичных эф-
флюксных насосов [33]. Благодаря этому внут-
ри клетки поддерживается низкая концентрация 
ТМ, что снижает их токсичность. Поскольку 
эти насосы осуществляют транспорт против 
градиента концентрации, то для этого процесса 
требуется энергия АТФ или хемиосмотического 
градиента (энергия протон-движущей силы) [3].  

В состав систем эффлюкса входят белки-
переносчики, принадлежащие к 3 семействам: 
RND (resistance, nodulation, cell division), CDF 
(cation diffusion) и ATФазы P-типа (аденозин-
трифосфатазы). Эффлюксные белки семейства 
CDF, связанные с цитоплазматической мембра-
ной и представляющие собой хемиосмотиче-
ский ионно-протонный обменник, как правило, 
обеспечивает низкую устойчивость бактерий к 
катионам ТМ, но играют решающую роль при 
невысокой концентрации поллютантов в цито-
плазме клеток [34]. Они переносят ионы двух-
валентных металлов (Zn2+, Co2+, Ni2+, Cd2+ и 
Fe2+), а ATФазы P-типа транспортируют, в ос-
новном, ионы ТМ (Cu+, Ag+, Zn2+, Cd2+, Pb2+), 
связывающие сульфгидрильные группы. Обе 
эти группы выполняют функцию перемещения 
ТМ из цитоплазмы в периплазму и, следова-
тельно, могут замещать друг друга. На следую-
щем этапе транспортные комплексы, образо-
ванные RND-белками, переносят катионы из 
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периплазматического пространства через на-
ружную мембрану за пределы клетки, осущест-
вляя полную детоксикацию [35, 36].  

Системы эффлюкса используются для от-
тока Cr(VI) из клеток с целью уменьшения его 
повреждающего действия [37, 38]. Так, белок 
СhrA, обнаруженный у Serratia sp. S2, может 
переносить ионы водорода, что приводит к 
трансмембранному электрохимическому гради-
енту протонов и вытеснению ионов хромата из 
клеток [39]. У Shewanella oneidensis MR-1 было 
выявлено несколько белков [VexA, VexB, 
VmeA и VmeB], которые эффективно удаляют 
хромат из клетки [40]. 

 
Внеклеточная секвестрация. Микроорга-

низмы способны выделять в среду в качестве 
продуктов метаболизма неорганические анионы 
(сульфид-, карбонат- или фосфат-ионы), кото-
рые связывают катионы ТМ в малорастворимые 
соединения. Результаты электронно-
микроскопического исследования показывают, 
что металл-резистентные штаммы Klebsiella 
aerogenes могут осаждать Pb2+, Hg2+ или Cd2+ в 
форме сульфидных гранул на внешней поверх-
ности клеток [35]. Некоторые штаммы сульфат-
редуцирующих бактерий толерантны к высоким 
концентрациям ионов металлов, например, к 
алюминию, свинцу, хрому, никелю, кадмию 
тоже благодаря способности к их преципитации 
в виде сульфидов. Эти соединения образуются в 
результате связывания сероводорода, выде-
ляющегося в процессе анаэробного сульфатного 
дыхания указанных бактерий, с ионами метал-
лов [5].  

Фосфатсолюбилизирующие бактерии, пе-
реводя фосфаты из нерастворимых соединений 
(ортофосфат кальция, β-глицеролфосфат и др.) 
в биодоступные с помощью фермента фосфата-
зы, преципитируют свинец в виде нераствори-
мого фосфата, который может накапливаться на 
поверхности клеток или вытесняется наружу в 
зависимости от вида бактерий [41, 42, 43]. На-
пример, у Enterobacter spр. и Halomonas spр. 
этот металл осаждается на клеточной стенке 
[32, 44]. Bacillus subtilis X3 преципитирует сви-
нец в различных формах, таких как 
Pb5(PO4)3OH, Pb10(PO4)6(OH)2 и Pb5(PO4)3Cl 
[45], а Providencia alcalifaciens 2EA образует 
нерастворимый коричневый осадок Pb9(PO4)6. 
Некоторые фосфатмобилизирующие бактерии 
могут превращать растворимый нитрат свинца в 
нерастворимый фосфат свинца. Деятельность 

аммонифицирующих бактерий приводит к об-
разованию аммиака, который при солюбилиза-
ции образует аммоний, повышающий значение 
рН среды, что помогает удерживать свинец на 
поверхности клеток за счет осаждения его ка-
тионов [46]. 

Биосурфактанты, такие как липополисаха-
риды, гликолипиды, фосфолипиды и пептидо-
липиды также могут участвовать в секвестра-
ции ТМ. Например, продуцирующие их бакте-
рии Bacillus sp. MTCC 5514 и B. subtilis SHB 13 
способны эффективно снижать содержание 
Cr(VI) [47, 48].  

Большую роль во внеклеточной детокси-
кации играют экзополисахариды (ЭПС), анион-
ные группы которых (ОН-, СООН-, SO3H

-) оп-
ределяют способность микроорганизмов связы-
вать ионы металлов. Так, штамм Pseudomonas 
sp. W6, выделенный из горячих источников, 
продуцирует ЭПС, содержащий карбонильные, 
фосфатные, цианидные, гидроксильные и ами-
ногруппы, которые могут взаимодействовать с 
катионами свинца [49]. Изучение роли ЭПС в 
снижении повреждающего действия меди у 
цианобактерий Anabaena spiroides, А. cylindrica 
и Microcystis aeruginosa выявило, что чем 
больше выделяется слизи, тем полнее происхо-
дит связывание металла из раствора [50]. Уста-
новлено, что ТМ индуцируют усиление экскре-
ции ЭПС микробными клетками, состав кото-
рых отличается от такового в отсутствие токси-
канта. При инкубировании цианобктерии 
Nostoc muscorum с ионами кадмия содержание 
ЭПС увеличивается в несколько раз и домини-
рующим среди них становится азотсодержащий 
моносахарид глюкозамин, который легко при-
соединяет катионы этого металла. Кинетика 
накопления полисахаридов и их количество за-
висели от концентрации кадмия в среде [51]. 
Более того, система защиты N. muscorum от 
кадмия включает не только связывание металла 
слизистой оболочкой, но и дистанционную де-
токсикацию, которая осуществляется ЭПС в 
культуральной среде. Кадмий индуцирует акти-
вацию защитной функции слизистой капсулы 
путем изменения ее состава и скорости обнов-
ления [19]. 

Формирование биопленки – это уникаль-
ная адаптационная особенность микроорганиз-
мов. Агрегаты бактериальных клеток, встроен-
ные в толстый гидратированный матрикс вне-
клеточных полимерных веществ, являются иде-
альным органическим лигандом для секвестра-
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ции ТМ [52]. Микробная биопленка контроли-
рует поступление ТМ в клетку, а также влияет 
на их гомеостаз в клетке [53]. ЭПС являются 
структурной и функциональной единицей био-
пленки, а также помогают бактериям в процессе 
флокуляции, что способствует их выживанию в 
экстремальных условиях. Например, Bacillus sp. 
проявляет толерантность к свинцу в очень вы-
сокой концентрации 997,74 мг/л за счет образо-
вания биопленки, которая улавливает металл, 
тем самым защищая микроорганизмы от его 
токсического воздействия [25].  

ЭПС являются хорошими адсорбентами 
ТМ. ЭПС, выделяемый бактерией Paenibacillus 
jamilae, образует комплекс, содержащий до 
230 мг свинца на 1 грамм полисахарида [54], а 
ЭПС, экскретируемый цианобактерией Nostoc 
spongiaeforme, эффективно сорбирует цинк [1]. 
Так же ЭПС могут выступать как естественные 
восстановители [55]. Например, в анаэробных 
условиях Clostridium sp. способен изменять сте-
пень окисления ионов Cd, Cr, Cu, Ni, Pb, Zn и 
стабилизировать их в неактивном состоянии с 
помощью ЭПС клеточной стенки [19]. 

Экстрацеллюлярная преципитация осуще-
ствляется вне клетки также благодаря синтезу 
особых связывающих металлы молекул – сиде-
рофоров. Они представляют собой низкомоле-
кулярные вещества различной химической при-
роды (гидроксаматы, α-гидроксикарбоксилаты, 
катехолы и пиовердины), которые переводят 
металлы (Fe, Ga, Ni, U, Th, Cu), ассоциирован-
ные с белками и водонерастворимыми соедине-
ниями, в доступную для микроорганизмов ион-
ную форму. В условиях стресса, вызванного 
наличием ТМ, видовое разнообразие микробно-
го сообщества смещается в сторону микроорга-
низмов, продуцирующих сидерофоры, секреция 
которых индуцируется присутствием металла 
[56, 57]. Представители таких родов как 
Pannonibacter, Pseudomonas, Bacillus и Agrobac-
terium образуют сидерофоры для снижения ток-
сичности ТМ [43, 58, 59, 60, 61].  

 
Внутриклеточная секвестрация. Биоак-

кумуляция является одним из механизмов, ис-
пользуемых микроорганизмами для снижения 
токсичности ТМ за счет уменьшения концен-
трации доступного металла в среде. Этот про-
цесс может происходить либо в результате ак-
тивного транспорта с помощью белков-
переносчиков, либо путем простой диффузии, 
когда ионы металла перемещаются из области 

высокой концентрации в область низкой. Ионы 
некоторых металлов могут использовать чужие 
транспортные каналы. Так, хромат попадает в 
клетку через систему транспорта сульфата, а 
ионы кадмия, цинка, кобальта, никеля и мар-
ганца – через канал для ионов магния. Имеются 
данные, что отдельные катионы индуцируют 
системы транспорта, кроме того, они могут 
быть различными в зависимости от концентра-
ции металла [5].  

Биоаккумуляция ТМ может происходить 
даже после их биосорбции на поверхности бак-
териальной клетки путем перемещения связан-
ного металла внутрь клетки, где он поступает в 
вакуоли или образует комплекс с белками в ци-
топлазме [62, 63]. У бактерий Bacillus sp. при 
воздействии свинца экспрессируются цито-
плазматические белки, такие как белки тепло-
вого шока, металлотионеин, глутатион-S-
трансфераза и убиквитин, которые участвуют в 
комплексообразовании свинца в цитоплазме 
[63]. Накопление этого ТМ в большей степени 
происходит у растущих бактерий по сравнению 
с мертвыми или споровыми формами, что ука-
зывает на участие в этом процессе активной 
транспортной системы [64]. Напротив, в иссле-
довании сульфатредуцирующих бактерий 
Shewanella oneidensis сообщается, что для био-
аккумуляции свинца они используют простой 
механизм диффузии [62]. Показано, что биоак-
кумуляция ТМ может происходить в сочетании 
с захватом с помощью биопленки [8].  

На способность поглощать ионы металлов 
влияют различные факторы, такие как вид бак-
терий, фаза их роста и количество, металл и его 
концентрация, время контакта, рН, температура 
[65, 66]. Было показано, что у Exiguobacterium 
profundum более высокая степень биоаккумуля-
ции свинца происходит в начальной фазе роста, 
затем бионакопление снижается с течением 
времени, а затем снова увеличивается [67]. 
Способность штаммов B. subtilis к накоплению 
этого ТМ является самой высокой среди рода 
Bacillus и обычно наблюдается на более позд-
них стадиях роста [68].  

Как правило, способность бактерий к био-
аккумуляции свинца уменьшается с увеличени-
ем его концентрации из-за насыщения мест ад-
сорбции. Однако в исследованиях Jiang со авто-
рами [69] сообщается о противоположной кар-
тине удаления свинца у штамма Enterobacter 
sp., у которого оно составляло 90% при 
1000 мг/л и 29–15% при 100–500 мг/л. Такое 
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противоречие может быть связано с уникаль-
ным механизмом самопожертвования, при ко-
тором несколько мертвых клеток с неповреж-
денной клеточной стенкой перегружают себя 
свинцом, что позволяет живым активно справ-
ляться с уменьшившейся концентрацией метал-
ла [65].  

При pH ниже 7 процент биоаккумуляции 
снижается из-за того, что ионы гидроксония 
занимают участки связывания, вызывая оттал-
кивание одноименно заряженных частиц, в от-
личие от более высоких значений pH, когда 
экспонируется больше лигандов, несущих от-
рицательный заряд, обеспечивая пространство 
для биосорбции ионов металлов на поверхности 
клеток [70].  

Известно, что температура влияет на ста-
бильность клеточной стенки и ее конфигура-
цию. Температурный оптимум для микробной 
биосорбции зависит от иона металла [71]. Так, 
штамм Stenotrophomonas sp. MB339 наиболее 
эффективно накапливал хром при 37, а никель – 
при 30°С. 

Металлотионеиновые белки (МТБ) в ос-
новном участвуют во внутриклеточной секвест-
рации ТМ внутри цитозоля [52]. Это металлсвя-
зывающие белки с очень низкой молекулярной 
массой и значительным содержанием цистеина 
(до 30%), тиоловая группа которого отвечает за 
высокое сродство к ТМ [72]. Одна молекула 
МТБ содержит 20 остатков цистеина и может 
связываться с семью атомами свинца [73]. МТБ 
помогают поддерживать гомеостаз и наряду с 
внутриклеточной секвестрацией свинца также 
участвуют в его транспортировке, хранении и 
детоксикации [74].  

Еще одна из стратегий адаптации микроор-
ганизмов к повышенному содержанию ТМ – это 
внутриклеточное хелатирование с помощью 
полифосфатов [75]. Ионы металлов, попадая в 
клетку стимулируют их гидролиз, в результате 
чего образуются нерастворимые комплексы ме-
талл-фосфат, которые транспортируются из 
клетки и осаждаются на поверхности клеточной 
стенки бактерий, например, таких как 
Synechocystis aquatilis [76].  

Значительно реже встречаются внутрикле-
точные структурированные отложения метал-
лов в клетках. Бактерии, выросшие на средах, 
содержащих соединения Cr(VI) и Co (II) обра-
зовывают в цитоплазме специфические вклю-
чения, придающие клеткам способность к пас-
сивному перемещению к ближайшим естест-

венным магнитам – вглубь водоемов, в более 
богатые субстратами нижние слои. Аккумуля-
ция в клетках бактерий родов Pseudomonas, 
Brevibacterium, Rhodopseudomonas и 
Lactococcus Со- или Cr-содержащих магнитных 
включений является также способом защиты от 
токсического воздействия высоких концентра-
ций растворенных металлов и кислорода, вы-
ступая в качестве своеобразного буфера в про-
цессах окисления [77].  

Установлена роль глутатиона в связывании 
ТМ в клетках цианобактерий и микроводорос-
лей. Благодаря наличию тиоловых групп он 
реагирует с металлами с образованием меркап-
тидных связей [78].  

 
Восстановление ионов металлов. Микро-

организмы могут осуществлять эффективную 
детоксикацию путем восстанавления с помо-
щью ферментов широкого спектра металлов и 
металлоидов (Mn(IV), Fe(III), Co(III), AsO4), 
окисленные формы которых используются как 
акцепторы электронов [79]. При этом в основ-
ном образуются малоподвижные осадки (окси-
ды, гидроксиды и др.). В качестве примеров 
можно привести превращение Cr(VI) в Cr(III) 
бактериями родов Bacillus, Klebsiella 
pneumoniae, Mangrovibacter yixingensis [80, 81, 
82], Fe(III) в Fe(II) с помощью Geobacter sp. и 
Bacillus thermoamylovorans [83, 79]. 

В процессе восстановления Cr(VI), погло-
щенного клетками бактерий, может возникнуть 
нестабильное промежуточное соединение 
Cr(V), что приводит к образованию свободных 
радикалов. Но если Cr(VI) восстановлен непо-
средственно до Cr(III), повреждение клеток 
этими частицами может быть сведено к мини-
муму [38]. При этом внутриклеточное восста-
новление Cr(VI) до Cr(III) может вызвать окис-
лительный стресс, а также повреждение белков 
и ДНК. Поскольку трехвалентный хром с тру-
дом проникает в клетку, а образовавшийся ком-
плекс почти нерастворим в кислом растворе, то 
внеклеточное биовосстановление Cr(VI) являет-
ся более желательным механизмом детоксика-
ции Cr(VI) [79], а продукты реакции могут быть 
удалены функциональными группами, присут-
ствующими на клеточной поверхности [84]. 

 
Молекулярные механизмы устойчиво-

сти микроорганизмов к ТМ. Генетические 
детерминанты устойчивости к ТМ могут быть 
локализованы либо на хромосомах, либо на 
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внехромосомных генетических элементах [85]. 
Горизонтальный перенос генов из клетки в 
клетку играет важную роль в распространении 
устойчивости к ТМ в природе в ответ на селек-
тивное давление в загрязненной среде [79]. Ге-
ны, отвечающие за метаболизм незаменимых 
металлов, как правило, расположены на хромо-
сомах, а гены резистентности к токсичным ТМ 
имеют плазмидную природу и экспрессируются 
в их присутствии [35]. Устойчивость к ионам 
ТМ в некоторых случаях связана с устойчиво-
стью к антибиотикам, что объясняют размеще-
нием генов, ответственных за эти свойства, на 
одном генетическом элементе (плазмиде или 
транспозоне) [1].  

К генам толерантности к металлам отно-
сится обнаруженный у многих видов микроор-
ганизмов ген bmtA, кодирующий белок метал-
лотионеин (уже упоминался выше). Например, 
бактерия Pseudomonas aeruginosa N6P6, обла-
дающая этим геном, проявляет устойчивость к 
Pb, Cd, Hg, Cr и Zn. У Mycobacterium 
tuberculosis экспрессия bmtA увеличивалась с 
возрастанием концентрации Cu, Hg, Cd, As [86]. 
Было показано, что ртуть индуцирует экспрес-
сию гена гораздо сильнее, чем свинец [52].  

Бактерии обладают различными типами 
молекулярных механизмов для борьбы с ток-
сичностью свинца. У штамма Cupriavidus 
metallidurans CH34 выявлена плазмида, имею-
щая кластер генов устойчивости к свинцу 
pbrTRABCD. Гены рbrT и рbrD кодируют 
трансмембранные и внутриклеточные белки, 
которые отвечают за поглощение, связывание и 
восстановление свинца, снижая таким образом 
его токсичность [87]. рbrA и рbrB совместно 
участвуют в обезвреживании этого металла пу-
тем осаждения и дальнейшей иммобилизации 
на клеточной поверхности, предотвращая его 
повторное попадание в клетки. Такие бактерии 
можно применять на сельскохозяйственных по-
лях, чтобы избежать накопления свинца в рас-
тениях, поскольку в осажденном виде он недос-
тупен для поглощения растениями [88]. Кластер 
генов pbrTRABCD обеспечивает устойчивость и 
к другим ТМ, таким как кадмий и цинк [33]. 
Штамм Achromobacter xylosoxidans A8 обладает 
опероном pbtTRABC, который имеет функцию, 
аналогичную pbrTRABCD [89]. 

У Enterococcus hirae толерантность к меди 
определяется двумя генами, copA и copB, кото-
рые соответственно определяют поглощение и 
отток с помощью АТФаз P-типа Плазмидная 

резистентность к Cu2+ была описана у штаммов 
родов Pseudomonas, Xanthomonas и Escherichia. 
Хромосомные гены также влияют на транспорт 
и устойчивость к иону меди, определяя такие 
функции, как ее поглощение, отток и внутри-
клеточное связывание [18]. 

Бактерии разных систематических групп 
развили множественные генетические системы 
устойчивости к мышьяку, которые включают 
оперон ars [90]. Входящий в его состав ген arsR 
кодирует репрессор транскрипции, чувстви-
тельный к As(III), arsA и arsB образуют 
ATФазный насос, в котором arsA действует как 
АТФаза, а arsB является переносчиком оксиа-
нионов арсенита через мембрану, arsC кодирует 
арсенатредуктазу, которая восстанавливает ар-
сенат до арсенита, arsD переносит As(III) к бел-
ку АrsA и увеличивает скорость оттока мышья-
ка из клетки, arsM кодирует арсенит-S-
аденозилметионинметилтрансферазу, которая 
превращает As(III) в метилированные соедине-
ния мышьяка. Некоторые микроорганизмы мо-
гут продуцировать лиазу ArsI C-As, отщепляю-
щую метильную группу с последующим обра-
зованием неорганического As(III), который ме-
нее токсичен, чем метилированый As(III).  
У других бактерий есть NADPH-флавинмоно-
нуклеотидоксидоредуктаза, кодируемая геном 
аrsH. Она окисляет метилированные соедине-
ния As(III) до относительно нетоксичных пяти-
валентных [91].  

Способ удаления ртути посредством ее ис-
парения основан на экспрессии оперона mer, 
который управляет транспортом и восстановле-
нием Hg2+. Он состоит из генов, кодирующих 
функциональные белки регуляции (merR, 
merD), транспорта ионов ртути в цитоплазму 
(merC, merE, merF, merG, merT), где они вос-
станавливаются с помощью фермента редукта-
зы, кодируемой merA, до Hg0. Последняя явля-
ется летучей, менее реакционной и не столь 
токсичной формой ртути [20].  

Метилирующие Hg2+ анаэробы (сульфат-
редуцирующие, железоредуцирующие и мета-
нотрофные бактерии [92]) содержат оперон 
hgcAB. Входящие в его состав гены кодируют 
белки, отвечающие за перенос метиловых групп 
к Hg2+. Метилированная ртуть, обладающая ли-
пофильными свойствами, легко высвобождает-
ся из клеток [21, 93, 94].  

Опосредованная плазмидами резистент-
ность к Cr6+ была зарегистрирована у бактерий 
родов Pseudomonas, Alcaligenes, Salmonella, 
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Escherichia, Shewanella. Считается, что устой-
чивость к Cr6+ связана с переносчиками хромат-
ионов, которые кодируются генами chrA. В до-
полнение к плазмидному гену chrA1 в хромосо-
ме Cupriavidus spр. обнаружен ген chrA2, кото-
рый также отвечает за устойчивость к Cr6+.  
У штамма Ochrobactrum tritici 5bvl1 гены ус-
тойчивости к Cr6+ chrB, chrA, chrC и chrF лока-
лизованы на транспозоне (TnOtChr) [79, 95].  

 
Управление окислительным стрессом, 

вызванным присутствием в клетках бакте-
рий ТМ. Избыток ТМ служит детонатором раз-
вития окислительного стресса в клетках микро-
организмов [96, 97], при котором происходит 
образование активных форм кислорода (АФК) 

[78]. Бактерии реагируют на него, вырабатывая 
различные антиоксидантные ферменты, нейтра-
лизующие свободные радикалы. Сообщается, 
что у Exiguobacterium profundum при воздейст-
вии свинца усиливается синтез таких фермен-
тов, как супероксиддисмутаза и каталаза [67], а 
у устойчивой к свинцу бактерии Pennisetum 
purpureum увеличивается активность перокси-
дазы, аскорбат-пероксидазы, супероксиддисму-
тазы и каталазы в присутствии этого металла 
[98]. В среде с высокой концентрацией хрома у 
Spingomonas sp. LK11, происходит активация 
генов, кодирующих такие ферменты-анти-
оксиданты как каталаза, пероксидаза и суперок-
сиддисмутаза, которые участвуют в нейтрали-
зации АФК [99]. Кроме того, пероксидазы мо-
гут катализировать разложение перекиси водо-
рода [100]. 

Микроорганизмы также обладают опреде-
ленным набором неферментных низкомолеку-
лярных антиоксидантов (аскорбиновая кислота, 
глутатион, токоферолы, каротиноиды, флаво-
ноиды и др.), обеспечивающих выживание в 
условиях окислительного стресса, вызванного 
ТМ. Например, глутатион является главным 
источником тиоловых групп в большинстве 
клеток и реагирует с металлами с образованием 
меркаптидных связей, а также принимает уча-
стие в детоксикации H2O2, превращаясь в окис-
ленный глутатион. Установлено, что в присут-
ствии хрома его концентрация в клетках 
Spingomonas sp. LK11 значительно возрастает. 
Аскорбат вовлечен в аскорбат-глутатионовый 
цикл, в котором две его молекулы используют-
ся аскорбат-пероксидазой для восстановления 
H2O2 до воды с образованием монодегидроа-
скорбата. Этот цикл играет ведущую роль в де-

токсикации АФК у растений и цианобактерий 
[101]. Бактерии рода Leucobacter, обладающие 
высокой устойчивостью к хрому, могут повы-
шать стабильность мембраны за счет синтези-
руемого каротиноида, нейтрализующего возбу-
жденные электроны и снижающего концентра-
цию АФК, образовавшихся в результате воз-
действия хрома [102].  

 
Заключение. Несмотря на то, что некото-

рые ТМ необходимы для нормального функ-
ционирования клеток, их повышенная концен-
трация, а также действие металлов, не выпол-
няющих биологической функции, оказывают 
негативный эффект на живые объекты. На сего-
дняшний день выделено и идентифицировано 
большое количество бактерий, способных вы-
живать в присутствии ТМ путем выработки 
различных адаптивных механизмов. Самой пер-
вой реакцией микроорганизмов на токсическое 
воздействие металлов является изменение мор-
фологии клеток. Дальнейшая стратегия направ-
лена на снижение концентрации ТМ с помощью 
адсорбции ионов на поверхности клеток, их от-
тока из цитоплазмы путем активного транспор-
та, внутри- и внеклеточной секвестрации и пре-
вращения в менее токсичные формы. Микроор-
ганизмы демонстрируют и непрямые механиз-
мы толерантности к ТМ, направленные на под-
держание целостности клеток путем защиты их 
от окислительного стресса. Микробиологиче-
ские преобразования ТМ представляют собой 
реакции окисления, восстановления, метилиро-
вания и деметилирования. Многочисленные 
гены, локализованные на хромосомах и вне-
хромосомных генетических элементах, коди-
руют бактериальную устойчивость к присутст-
вию ТМ, однако полностью молекулярные ос-
новы этого процесса еще не выяснены. 

 
Работа выполнена в рамках Государст-

венного задания Минобрнауки России по теме 
№ 122031100163-4. 
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Many heavy metals (HM) (Zn, Cu, Mn, Co, etc.) take an active part in the most important processes of vital 
activity of microorganisms as microelements. However, at high concentrations they become toxic, and a number 
of metals (Pb, Hg, Cd, etc.) are highly toxic even at low concentrations. Microorganisms are able to resist the tox-
ic effects of HMs due to the presence of various resistance mechanisms that are aimed at converting cations to a 
less toxic form or oxidation state, which makes them less mobile and bioavailable. The very first reaction of mi-
croorganisms to the toxic effects of metals is a change in cell morphology, their agglomeration, which leads to a 
decrease in the availability of binding sites for toxic metals. The mechanisms used by bacteria can be divided into 
biochemical and molecular. Bacterial cells have the ability to sorb metal cations with the help of metal-binding 
functional groups (carboxylic, sulfhydryl, hydroxyl, sulfate, phosphate, and amino groups) of the cell membrane, 
preventing their penetration into the cell. Bacteria have a variety of efflux systems for HM outflow from cells with 
the help of carrier proteins belonging to different families, which maintain a low concentration of HM inside the 
cell, protecting cellular components. Polysaccharides, biosurfactants, inorganic anions (phosphate, carbonate, and 
sulfide ions) and other metabolic products of microorganisms participate in extracellular detoxification, and gluta-
thione, metal-binding proteins, intracellular polyphosphate granules, which bind HM cations into poorly soluble 
compounds, participate in intracellular sequestration. The reduction of HM ions with the help of enzymes leads to 
the formation of their less toxic forms. The genes responsible for bacterial resistance to toxic metals are localized 
on chromosomes or plasmids and can be transferred to closely related bacterial species, which plays an important 
role in the spread of HM resistance in nature. Microorganisms also demonstrate indirect mechanisms of HM toler-
ance aimed at maintaining cell integrity by protecting them from oxidative stress. 

Keywords: heavy metals, toxicity, bacteria, resistance, detoxification, uptake, binding, mechanisms. 


