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Обзор обобщает современные данные о физико-химических и метаболически-зависимых механизмах де­
токсикации микроорганизмами тяжёлых металлов, попадающих в окружающую природную среду при антропо­
генных загрязнениях. Продемонстировано таксономическое и физиолого-биохимическое разнообразие микро­
организмов, способных к обезвреживанию токсикантов.

In the survey the up-to-date information of physic-chemical and metabolic-dependent mechanisms of micro­
organism detoxication of heavy metals is considered. The metals get into environment together with anthropogenic 
pollutions. Taxonomic and physiologic-biochemical diversity of microorganisms that contribute to toxicants 
neutralization is shown.

В ходе эволюции у живых организмов 
сформирована система адаптаций к есте­
ственным концентрациям химических эле­
ментов в среде. Техногенное загрязнение 
стало существенным фактором дестабилиза­
ции естественных и искусственных эколо­
гических сообществ. В ряде регионов Рос­
сии содержание токсических химических 
веществ значительно превышает безопас­
ные пределы. Более 250 тыс. га сельскохо­
зяйственных угодий нашей страны имеет 
уровень загрязнения в 10-100 раз выше фо­
нового. Тяжёлые металлы (ТМ) в высоких 
концентрациях обнаруживаются на обшир­
ных площадях, подвергшихся обработке пе­
стицидами и удобрениями, отработанными 
илами. Загрязнение окружающей среды 
происходит также в результате рассеивания 
промышленных выбросов через атмосферу, 
в виде твёрдых отходов и загрязнённых про­
мышленных вод. Площадь загрязнения тя­
жёлыми металлами почвенного покрова 
оценивается в 3,6 млн. га [1]. Наибольшую 
опасность ТМ представляют для человека, 
находящегося на вершине цепи питания. 
Поэтому ремедиация загрязнённых ТМ тер­
риторий относится к числу жизненно важ ­
ных экологических задач.

Существуют два основных подхода к очи­
стке загрязнённых почв и грунтов -  обработ­
ка на месте (in situ) и экскавация, т. е. вывоз 
и обработка на специальных территориях (ех 
situ) [2]. Одними из основных агентов био­
ремедиации in situ, наряду с растениями, яв­
ляются микроорганизмы (аборигенные или 
(ре-)интродуцированные формы.

Известно, что металлы необходимы для 
жизнедеятельности микроорганизмов в ка­
честве микроэлементов. Многие микроорга­
низмы (бактерии, включая актиномицеты; 
цианобактерии, грибы, дрожжи) могут эф­
фективно противостоять токсическому дей­
ствию и удалять тяжёлые металлы и радио­
нуклиды из окружающей среды.

При действии поллютантов происходит 
изменение структуры микробоценоза за счёт 
отбора резистентных штаммов. На первый 
план по численности выходят группы мик­
роорганизмов, способные тем или иным об­
разом включать поллютанты в процесс свое­
го метаболизма или переводить их в инерт­
ную форму. На примере длительного внесе­
ния в почву таких поллютантов, как свинец 
и медь, показано, что под влиянием ТМ про­
исходит резкая смена видового и группово­
го состава микроорганизмов [ 3 - 5 ] .  Появ­
ляются новые доминанты, процветающие в 
экстремальных условиях. Тем самым мик­
робы выступают в роли своеобразных при­
родных «пылесосов», выводя нежелатель­
ные элементы на определённое время из 
биогенного круговорота и снижая опасность 
проникновения ТМ в высшие растения и 
организмы животных. Поэтому принципи­
ально важно при разработке биоремедиаци- 
онных мероприятий иметь информацию о 
тех микроорганизмах, которые становятся 
замыкающим звеном в трансформации и 
миграции ТМ.

Имеются данные о снижении в растени­
ях концентрации цезия, стронция, свинца, 
кадмия, марганца, кобальта, меди, цинка и
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молибдена в результате обработки бактери­
альными препаратами и ассоциативными 
ризобактериями [6, 7].

Возможность микроорганизмов успешно 
существовать и размножаться при повышен­
ной концентрации ТМ в среде обитания име­
ет в своей основе как физико-химические, 
так и метаболически зависимые механизмы. 
Возможны варианты вне- и внутриклеточно­
го связывания ТМ микроорганизмами.

Удаление микроорганизмами токсич­
ных ионов металлов из внешней среды мо­
жет осуществляться, по крайне мере, тремя 
путями: биосорбция, биоаккумуляция и 
связывание побочными продуктами метабо­
лизма [8, 9]. Гены, ответственные за устой­
чивость бактерий к токсичным металлам 
(Си. Pb, Cd, Hg, Ni), локализуются в плаз- 
мндной ДНК и могут передаваться близко­
родственным видам бактерий [10,11].

Внеклеточное связывание поллютантов

Метаболизм-зависимая биосорбция. Из­
вестна способность бактерий сорбировать 
катионы металлов из окружающей среды на 
клеточной стенке, белковых S-слоях и кап­
сулах. Эти процессы являются широко рас­
пространёнными и низкоспецифичными 
[12.13].

Компоненты клеточной стенки грампо- 
ложительных бактерий являются эффек­
тивными хелатирующими агентами в отно­
шении многих тяжёлых металлов. Это пеп- 
тидогликан, тейхоевые и тейхуроновые 
кислоты, экзоцеллюлярные полисахариды. 
У грамотрицательных бактерий наружная 
периплазматическая мембрана избиратель­
но пропускает ионы тяжёлых металлов в 
периплазматическое пространство клетки, 
где они также связываются с пептидогли- 
каном [14].

В анаэробных условиях Clostridium spp. 
способен изм енять степень окисления 
ионов Cd, Сг, Си, Ni, Pb, Zn и стабилизи­
ровать их в неактивном состоянии с помо­
щью экзополисахаридов клеточной стенки.

Исследованиями Т.А. Аристовской и 
Л .В. Зыкиной [15] было показано, что та­
кие микроорганизмы, как Pedomicrobium, 
Metallogenium, Seliberia, Gallionella, обита­
ющие в кислых дерново-подзолистых по­
чвах, способны сорбировать на поверхнос­
ти своих клеток ионы железа, марганца, 
алюминия и создавать в профиле почвы 
очаги и прослойки, обогащённые этими

элементами. Metallogenium  развивается на 
поверхности грибных гиф и является ми­
котрофным симбионтом.

Связывать металлы способны некото­
рые почвенные микроскопические грибы 
[16, 17]. У грибов эта способность обуслов­
лена повышенным синтезом органических 
кислот, которые выступают в качестве хе­
латирующих агентов, т. е. происходит кос­
венное связывание металла. Этот механизм 
зависит только от физиологии микроорга­
низма и не связан с присутствием ионов 
металла в среде.

Экстр а ц еллю ляр н а я  преципит ация  
осуществляется вне клетки благодаря син­
тезу особых связывающих железо молекул -  
сидерофоров. Сидерофоры могут образовы­
вать комплексы не только с железом, но и с 
тяжёлыми металлами Ga, Ni, U, Th, Си [18]. 
Продуцирование некоторыми микроорга­
низмами сероводорода ведёт к образованию 
сульфидов с тяжёлыми металлами и осаж­
дение их на поверхности клеток.

Некоторые продукты метаболизма бак­
терий являются потенциальными биосорби­
рующими агентами. Это маннаны, глюканы, 
металлсвязывающие протеины, хитин, хи- 
тозан и меланин. Установлено, что фосфо- 
рилированные производные хитина и хито- 
зана являются более эффективными биосор­
бирующими агентами, чем не фосфорилиро- 
ванные [18].

Наиболее известным способом связыва­
ния поллю тантов является биосорбция 
ионов металлов слизью или иными поверх­
ностными покровами микробной клетки. 
Активное выделение экзометаболитов -  яв ­
ление, характерное для большинства мик­
роорганизмов. В зависимости от вида мик­
робов, их возраста, физиологического состо­
яния, условий внешней среды экскреция 
органических соединений составляет от 1 до 
89% продуктов фотосинтеза для водных и 
почвенных форм микроводорослей и циано­
бактерий [19 -  22].

У сапротрофных микроорганизмов ди­
аметр слизистых капсул может значитель­
но превосходить диаметр самой клетки [23]. 
Среди выделяемых веществ обнаружены та­
кие классы органических соединений, как 
сахара и полисахариды, органические кис­
лоты, аминокислоты, амиды, липиды, их 
производные, изотерпеноиды, углеводоро­
ды, фенолы [24 -  28]. Значительная часть 
подобных соединений ещё не идентифици­
рована. Внеклеточные соединения микроор- 5
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ганизмов в настоящее время рассматрива­
ются как внеклеточные факторы адаптации 
(ВФА)к неблагоприятным условиям среды. 
По механизму действия ВФА делят на не­
сколько групп, в том числе: протекторы 
(стабилизаторы); вещества сигнальной при­
роды, являющиеся индукторами защитных 
механизмов клетки; «противоядия» и нейт­
рализующего действия [29].

Большую роль во внеклеточной деток­
сикации исследователи отводят экзополиса­
харидам [30 -  32]. Эти биополимеры выпол­
няют ряд важных функций. Гидрофильные 
полисахариды, входящие в состав слизис­
тых чехлов, содержат полярные ОН-, СООН-, 
S 03H-rpynnbi. Наличие в составе экзополи­
сахаридов анионных групп определяет одну 
из их функций -  способность связывать 
ионы металлов как в искусственно создан­
ных условиях, так и в естественных экосис­
темах. Подобные выделения способны к 
значительному связыванию металлов, уст­
раняя их токсическое действие на клетки 
[33, 34]. При этом изучение роли слизи в 
детоксикации Си у цианобактерий (ЦБ) 
Anabaena spiroides, Microcystis aeruginosa и 
Anabaena cylindrica выявило, что чем боль­
ше выделяется слизи, тем полнее связыва­
ние меди из раствора [35]. В последнее вре­
мя установлено, что ТМ индуцируют уси­
ление экскреции полисахаридов микроб­
ными клетками, состав которых отличает­
ся от такового в отсутствие токсиканта. 
Например, ЦБ Nostoc muscorum  экскрети- 
рует сахариды, среди которых доминирую­
щим становится азотсодержащий моноса­
харид глюкозамин, который легко присое­
диняет кадмий [36]. У этой же ЦБ обнару­
жено образование кристаллитов сульфида 
кадмия в слизистой оболочке [37]. В обра­
зовании этой соли принимают участие и бак­
терии-спутники, выделяющие сероводород 
в процессе своего метаболизма [38, 36]. При 
инкубировании ностока с ионами кадмия 
содержание экзополисахаридов увеличива­
лось в несколько раз. Кинетика накопления 
полисахаридов и их концентрация зависе­
ли от содержания кадмия в среде [39]. Бо­
лее того, система защиты ностока от кадмия 
включает не только связывание металла 
слизистой оболочкой, но и дистанционную 
детоксикацию, которая осуществляется эк­
зополисахаридами в культуральной среде. 
Cd индуцирует активацию защитной функ­
ции слизистой оболочки путём изменения её 
состава и скорости обновления. Для обес­

печения дистанционной защиты N. muscorum 
усиливает экскрецию полисахаридов изме­
ненной первичной структуры.

Сорбционная активность некоторых экзо- 
гликанов дрожжей (Cryptococcus laurentii, 
Sporobolomyces alborubencens) по отношению к 
катионам меди и свинца отмечена в работе [40].

Наличие в составе выделений опреде­
лённых аминокислот у диатомовых водорос­
лей и ЦБ рода Phormidium  способствует об­
разованию металлотионеинов, которые бло­
кируют токсическое действие ТМ [41]. Ме- 
таллотионеины -  белки, богатые сульфгид- 
рильными группами, низкомолекулярные у 
ЦБ и высокомолекулярные у кишечной па­
лочки. Их синтез у бактерий регулируется 
на уровне транскрипции и индуцируется 
ионами ТМ. Добавление к среде ТМ в оп­
ределённых пределах концентраций приво­
дит к задержке роста бактерий, который во­
зобновляется после начала синтеза металло­
тионеинов. Рост культуры становится воз­
можным в результате связывания металла 
этими белками [42]. Образуя стабильные 
комплексы с различными металлами, метал- 
лотионеины защищают жизненно важные 
внутриклеточные структуры и биохимичес­
кие системы от повреждений.

Связывать и инактивировать ионы тя­
жёлых металлов в своей клеточной массе мо­
гут: Bacillus subtilis -  сайтами связывания 
выступают карбоксильные группы пепти- 
догликана клеточной стенки; B a cillu s  
licheniformis -  тейхоевые кислоты клеточ­
ной стенки, Streptomyces longwoodensis - 
способен к биосорбции радионуклидов [18].

Большую роль отводят механизмам свя­
зывания ТМ на клеточных стенках актив­
ными химическими группами клеточной 
стенки. Основными связывающими группа­
ми являются: карбоксильная, амино-, суль- 
фгидрильная группы и сульфатная. ТМ мо­
гут связываться в результате хелатирова­
ния, ионного обмена. Например, катионы 
свинца демонстрируют высокое сродство к 
водорослевой биомассе. Механизм связыва­
ния включает комбинацию ионного обмена, 
хелатирование, иногда восстановительные 
реакции, сопровождаемые осаждением ме­
таллического РЬ на материале клеточных 
стенок. Полагают, что в ходе ионообменных 
процессов катионы Са, Mg, Н, Na, К в матери­
але клеточных стенок замещаются на ТМ [43]. 
Клетки пивных дрожжей Saccharomyces 
cerevisiae при действии на них ТМ способны 
выделять неорганический фосфат, который
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переводит поллютант в недоступную для кле­
ток форму [44]. Механизм связывания ТМ 
дрожжами предусматривает прямое биосорб- 
пионное взаимодействие с биомассой путём 
ионного обмена или осаждения при освобож­
дении фосфата из биомассы [45, 46].

Некоторые микроскопические грибы 
сорбируют ТМ преимущественно клеточ­
ной стенкой [47]. Её строение определяет 
механизмы протекания сорбции [48]. Вы­
делены два этапа связывания такого ТМ, 
как свинец, микромицетами: быстрый про­
цесс биосорбции компонентами клеточной 
стенки и медленный процесс отложения и 
трансформации металлов на клетках и во 
внутриклеточном пространстве. Свинец в 
виде рыхлых агрегатов накапливается на 
поверхности клетки и мицелия и в межги- 
фальном пространстве [49].

Механизмы внутриклеточной 
детоксикации поллютантов

В детоксикации ТМ может быть задей­
ствована и цитоплазматическая мембрана. 
В частности, показано, что к биохимическим 
механизмам устойчивости бактериальных 
штаммов к металлам относится АТФазная 
активность их плазматических мембран. Ис­
пользуя определённые штаммы Pseudomonas 
fluorescens, Р. aeruginosa, Bacillus subtilis и 
Aicalligenes eutrophus для культивирования 
■x в среде с мышьяком, обнаружили суще­
ствование зависимости между степенью ус­
тойчивости этих бактерий к мышьяку и ве­
личиной их АТФазной активности: повыше­
ние интенсивности гидролиза АТФ способ­
ствует трансформации арсенитов в менее 
токсичные арсенаты, которые могут функ­
ционировать как аналог фосфатов в клеточ­
ном метаболизме [50].

Некоторые представители бацилл (В. mega- 
ьепит. В. subtilis, В. cereus) в железодефицит­
ных условиях способны образовывать сидеро- 
форы. которые кроме железа хелатируют алю­
миний и некоторые другие металлы и накап­
ливают его в клетках [51 ]. Такие процессы био­
аккумуляции зависят не только от физиологии 
микроорганизмов, но определяются устойчи­
востью или чувствительностью живых клеток 
к растворённому металлу.

Доказана роль глутатиона в связывании 
ТМ в клетках ЦБ и микроводорослей. Пред­
полагается, что глутатионовая система мо­
жет служить первой линией обороны в сис­
теме защиты клеток от ТМ в период, пред­

шествующий формированию такого важно­
го инструмента защиты, как металлсвязы- 
вающие белки [52].

У некоторых ЦБ при загрязнении окружа­
ющей среды ТМ наблюдается увеличение внут­
риклеточного количества гликогена, образова­
ние гюлифосфатных гранул, содержащих Fe, 
Zn, Си. Например, для Synechocystis aquatilis 
показано, что захват ТМ полифосфатными гра­
нулами является эффективным механизмом 
детоксикации ТМ, что способствует выжива­
нию этой ЦБ в загрязнённой среде [53]. Пока­
зано, что ТМ могут включаться в состав липо­
фильных соединений ЦБ [54].

Значительно более редки, чем связывание 
токсичных катионов во внутриклеточных гра- 
нулах полифосфатов, внутриклеточные 
структурированные отложения металлов. 
Данные о возможности аккумуляции в клет­
ках бактерий Pseudomonas, Brevibacterium, 
Bhodopseudomonas и Lactococcus Со- или Сг- 
содержащих магнитных включений представ­
лены в работе [55].

У микроскопических грибов чётко про­
слеживается взаимосвязь между встречаемо­
стью в почве грибов, содержащих меланино­
вые пигменты, и уровнем загрязнения сре­
ды. В почве с высоким содержанием ТМ уве­
личивается доля меланинсодержащих мик- 
ромицетов [56 -  60]. Тёмноокрашенные мик- 
ромицеты в загрязнённых экосистемах могут 
составлять более 50% от общего количества 
видов [61]. Одной из причин преобладания 
тёмноокрашенных грибов в эконишах техно­
генного происхождения является способ­
ность меланиновых пигментов связывать ТМ 
[62, 63]. Меланиновые пигменты отличают­
ся большим разнообразием функциональных 
групп. Имея полифенольную природу, аро­
матические ядра могут непосредственно свя­
зывать ионы ТМ. В связывании ТМ мелани­
нами также принимают участие карбоксиль­
ные и некоторые другие функциональные 
группы [63].

Для микроскопических грибов была по­
казана способность как к закреплению ме­
таллов внутри, так и на поверхности мице­
лия [64], а также и к выщелачиванию ме­
таллов из твёрдых субстратов [65]. Необхо­
димо отметить, что большинство исследова­
ний процессов трансформации металлов 
микроорганизмами выполнено не в природ­
ных условиях, а на искусственных пита­
тельных средах с чистыми культурами. Про­
блема же взаимодействия микроорганизмов 
с соединениями металлов непосредственно 7
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в почве практически не изучена. До сих пор не 
ясно, насколько активно и в каких условиях 
такие процессы могут протекать в природной 
среде. В отдельных работах было показано, что 
деятельность микроорганизмов может как по­
низить, так и повысить поступление ТМ в рас­
тение. Сообщалось, что жизнедеятельность гри­
бов Mucor hiemalis и Trichoderma viride способ­
ствует повышению подвижности меди, никеля 
и цинка непосредственно в загрязнённых ме­
таллами почвах [58].

В почвах, содержащих минерал геотит, 
клостридиум способствовал освобождению 
ассоциированных с геотитом металлов в ре­
зультате ферментативной редукции ионов 
железа, что повышало подвижность метал­
лов и способствовало их вымыванию из по­
чвы осадками [66].

Под действием микоризы одни авторы ус­
тановили большее поглощение и аккумулиро­
вание ТМ и радиоактивных элементов, другие 
отметили меньшее содержание тяжёлых метал­
лов в растениях, имеющих микоризу [67].

Эти факты говорят о том, что деятель­
ность микроорганизмов по трансформации 
ТМ в почвах двояко направлена: она может 
как повышать, так и понижать поступление 
поллютантов в растение.

Таким образом, способность представи­
телей различных групп микроорганизмов 
изменять подвижность ТМ и, следователь­
но, доступность их для растений показана 
во многих исследованиях. Уменьшение вы­
носа металлов из почвы растениями проис­
ходит из-за аккумуляции поллютантов мик­
роорганизмами, сорбции ионов на клеточ­
ной стенке, образования нерастворимых со­
единений. Действие микроорганизмов на 
поступление ТМ в растения зависит от очень 
многих факторов: типа загрязнителя и его 
концентрации в среде, вида микроорганиз­
мов и растений, почвенных условий. Это 
направление работ активно развивается в 
связи с возможностью использования мик­
роорганизмов для удаления металлов из 
жидких и твёрдых субстратов, то есть для 
решения проблем очистки природной среды.
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