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Обобщены литературные данные о структуре, функциях и путях биосинтеза различных 
классов фитохелатинов в клетках растений. Показано участие данных цистеин-обогащенных 
полипептидов в процессах детоксикации тяжелых металлов и поддержания гомеостаза 
растений в стрессовых условиях, вызванных их избыточным поступлением в клетки. 
Накопленные факты позволяют считать, что основными функциями фитохелатинов являются 
хелатирование ионов тяжелых металлов с их последующей компартментализацией и, в 
некоторых случаях, с более поздним их высвобождением для синтеза металлосодержащих 
апопротеинов, а также участие в защите метало чувствительных ферментов. 
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1 Поскольку растения зафиксированы ко-
рневой системой в субстрате, то являются осо-
бенно уязвимыми к изменению концентрации 
тяжелых металлов в окружающей среде. По-
этому в процессе эволюционного развития они 
выработали разнообразные механизмы, предот-
вращающие (либо уменьшающие) поступление 
токсикантов в растительные клетки. Данные 
адаптивные реакции включают иммобилиза-
цию, исключение, хелатирование и компар-
тментализацию ионов металлов и запуск более 
общих стрессовых адаптивных реакций, таких 
как образование этилена и стрессовых белков 
[2, 6, 26, 32]. Наиболее важным и информатив-
ным механизмом защиты растений от повы-
шенных концентраций тяжелых металлов явля-
ется хелатирование. На сегодня у растений 
идентифицированы многочисленные металло-
связывающие лиганды. Так, например, иссле-
дованиями W.Rauser [44] показана важность 
органических кислот (цитрата и малата) в ме-
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ханизмах устойчивости к алюминию, связан-
ных с его внеклеточным хелатированием. В 
экспериментах U.Kramer [25] также рассматри-
вается роль органических кислот и некоторых 
аминокислот, в частности гистидина, в связы-
вании ионов металлов как внутри клеток, так и 
в ксилемном экссудате. Однако наибольшей 
емкостью поглощения разнообразных тяжелых 
металлов обладают цистеин-обогащенные по-
липептиды, изучению которых в последние де-
сятилетия уделяется большое внимание многи-
ми зарубежными исследователями [24, 29, 43, 
64]. Эти соединения получили разные названия: 
фитохелатины, кадустины, γ-глутамил-
цистеинил изопептиды или γ-ЕС изопептиды. 
Они имеют ряд общих свойств: 

а) глутамин занимает амино-терми-
нальное положение; 

б) следующим аминокислотным остатком 
является цистеин с пептидной связью по γ-
карбоксилу глутамина; 

в) γ-Глу-Цис пары повторяются от 2 до 11 
раз. 

mailto:botgard@ukrtel.dp.ua


ФИТОХЕЛАТИНЫ 

  
  
  
  
  
  

 
 
 
  
  
  
  
  
  
 
 
 
  
  
 
Рис. 1. Семейства γ-Глу-Цис пептидов, участвующие в иммобилизации металлов у растений и 
дрожжей [34, 43]. 
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W.Rauser выделяет пять семейств γ-Глу-
Цис пептидов [43]. Первоначально была уста-
новлена структура “истинных” фитохелатинов 
(γ-Глу-Цис)n-Гли, РСn-(Гли), где n = от 2 до 4 
(рис. 1, I), представители остальных четырех 
семейств, в дополнение к систематическим на-
званиям, получили общее название изо-
фитохелатины. Второе семейство γ-Глу-Цис 
пептидов, образующихся из гомологичного 
глутатиону трипептида γ-Глу-Цис-β-Ала, обна-
ружено у некоторых бобовых [39, 40]. Cd-
связывающие комплексы из этих растений со-
держали пептиды состава (γ-Глу-Цис)n-β-Ала, 
РСn-(β-Ала) (n = 2-7), названные гомофитохела-
тинами (рис. 1, II). К третьему семейству отно-
сятся пептиды, состоящие только из идентично 
повторяющихся пар γ-Глу-Цис, РСn (рис. 1, III). 
Они впервые были обнаружены в качестве ми-
норного компонента Cd-связывающих ком-
плексов у дрожжей Schizosaccharomyces pombe 
и позднее – как главный компонент таких ком-
плексов у кукурузы [34]. Cd-индуцируемые γ-
Глу-Цис пептиды с карбокси-терминальным 
серином были обнаружены у отдельных видов 
злаковых [21]. Они имеют первичную структу-
ру (γ-Глу-Цис)n-Сер, РСn-(Сер), т.е. сходное с 
гидроксиметил-глутатионом строение и полу-
чили называние гидроксиметил-фитохелатины 
(рис. 1, IV). В середине 90-х годов исследова-
ниями P.Meuwly [34] у кукурузы было иденти-
фицировано пятое семейство фитохелатинов со 
структурой (γ-Глу-Цис)n-Глу, РСn-(Глу) (рис. 1, 
V). 

Химическая структура фитохелатинов 
подтверждает их высокое сродство к глутатио-
ну. Фитохелатины и изо- фитохелатины не яв-

ляются первичными генными продуктами, син-
тезируемыми на рибосомах, поскольку во-
первых, γ-глутамильная связь не образуется во 
время трансляции и во-вторых, для изо-
фитохелатинов семейства II, не показано нали-
чие тРНКβ-Ала [40, 66]. Высоконуклеофильные 
сульфгидрильные цистеиновые группы фито-
хелатинов обеспечивают им способность реа-
гировать с широким спектром агентов, от сво-
бодных радикалов, активных кислородных ра-
дикалов, цитотоксических электрофильных ор-
ганических ксенобиотиков до тяжелых метал-
лов. Их N-терминальная и следующие γ-
пептидильные связи, с другой стороны, вероят-
но необходимы для защиты данных тиолиро-
ванных пептидов от неспецифической протеаз-
ной активности [53]. 

Проведенные E.Grill [14] кинетические 
исследования с использованием культуры кле-
ток Rauvolfia serpentina, подвергнутой дейст-
вию Cd(NO3)2, показали, что после добавления 
соли металла происходит быстрое уменьшение 
концентрации внутриклеточного глутатиона. 
Таким образом, синтез фитохелатинов осуще-
ствляется без какой-либо заметной лаг-фазы, в 
то время как индукция ферментов путем транс-
ляции и транскрипции осуществляется с за-
держкой от 1 до 3 ч. Экспериментами S.di Toppi 
на суспензионных культурах клеток моркови 
показано, что первичные продукты синтеза фи-
тохелатинов (РС2) идентифицируются менее 
чем за 30 мин после добавления в среду ионов 
Cd2+ [9, 10]. Приведенные факты доказывают, 
что ферменты, ответственные за синтез фито-
хелатинов, присутствуют в клетке до начала 
стрессового воздействия. Использование глута-
тиона в процессах биосинтеза фитохелатинов 
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также нашло свое подтверждение и в исследо-
ваниях H.V. Scheller и G. Szalai [54, 58]. 

E. Grill [12] показано, что образование 
фитохелатинов происходит путем удлинения 
пептидной цепи глутатиона, которое катализи-
руется специфическим ферментом: γ-глутамил-
цистеин дипептидилтранспептидазой (фитохе-
латинсинтазой), КФ 2.3.2.15. Это утверждение 
базируется на следующих фактах: 

а) структурным подобием между глута-
тионом и фитохелатинами; 

б) увеличением концентрации фитохела-
тинов с сопутствующим уменьшением содер-
жания глутатиона; 

в) снижением интенсивности или отсут-
ствием синтеза фитохелатинов у мутантов, де-
фицитных по глутатионсинтетазе или γ-
глутамилцистеинилсинтетазе; 

г) ингибированием синтеза фитохелати-
нов бутионинсульфоксимином (ингибитором γ-
глутамилцистеинилсинтетазы). 

Гены, кодирующие данный фермент, бы-
ли одновременно выделены тремя независимы-
ми группами исследователей, использующими 
различную технику выделения [3, 15, 60]. 

Исследователи, работающие под руково-
дством S. Clemens и O.K. Vatamaniuk, исполь-
зовали экспрессию растительных генов (араби-
допсиса и пшеницы соответственно) у 
Saccharomyces cerevisiae для идентификации 
генов, ответственных за резистентность к Cd. В 
результате чего были идентифицированы гены  
AtPCS1 и TaPCS1, экспрессия которых приво-
дила к увеличению резистентности к Cd [3, 60]. 

Наряду с этим, экспериментами Y. Li показано, 
что сверхэкспрессия гена фитохелатинсинтазы 
арабидопсиса в конструкции с регуляторной 
последовательностью A2::AtPSC1 обеспечивает 
у трансгенных растений высокую устойчивость 
к As, но одновременно приводит к сверхчувст-
вительности к Cd [28]. Третья группа исследо-
вателей идентифицировала AtPCS1 с помощью 
позиционального клонирования гена арабидоп-
сиса CAD1 [15]. 

 
Рис. 2. Схематическое сравнение полипептидов фитохелатинсинтазы различных организмов: At – 
Arabidopsis thaliana (CAD1/AtPCS1); Ta – Triticum aestivum (TaPCS1); Sp – дрожжи (SPPCS); Ce – Caenor-
habditis elegans (CePCS1). Справа указано полное число аминокислот. Приблизительные позиции всех ци-
стеиновых остатков указаны вертикальными полосами; смежные цистеиновые остатки соединены горизо-
нтальными полосами; остатки, сохраненные в трех последовательностях, отмечены звездочкой. Стрелка 
указывает позицию бессодержательной мутации арабидопсиса cad1-5 [4]. 
 

Дальнейший генетический анализ с кон-
струированием кДНК арабидопсиса CAD1 
(AtPCS1) показал, что она содержит 9 экзонов и 
кодирует предшествующий 55 кДа полипептид, 
состоящий из 485 аминокислот [1]. Сравнение 
аминокислотной последовательности у араби-
допсиса и дрожжей показало, что их N-
терминальные участки сходны (45% идентич-
ности), тогда как C-терминальная последова-
тельность показала невысокое очевидное со-
хранение аминокислотной последовательности 
(рис. 2). Наиболее очевидной общей особенно-
стью С-терминального участка является нали-
чие многочисленных цистеиновых остатков, 
часто парных. В С-терминальном участке про-
теинов арабидопсиса и дрожжей насчитывается 
10 и 7 таких остатков соответственно, из кото-
рых 4 и 6 соответственно парные [4, 5]. Однако 
на сегодня не установлено явного сохранения 
позиции этих цистеиновых остатков относи-
тельно друг друга. 

Наряду с этим, в экспериментах, прове-
денных J.Ramos et al. [42], доказано наличие 
альтернативного сплайсинга пре-мРНК фито-
хелатинсинтазы, выделенной из растений Lotus 
japonicus после воздействия ионов тяжелых ме-
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таллов (в частности Cd), в результате чего уве-
личивается толерантность к таким стресорам. 

Фитохелатинсинтазой катализируется 
процесс переноса γ-глутамил-цистеиновой ди-
пептидной группы глутатиона на акцептор – 
другую молекулу глутатиона, или на растущую 
цепь молекулы фитохелатина: 

γ-Глу-Цис-Гли + (γ-Глу-Цис)n-Гли → (γ-Глу-
Цис)n+1-Гли + Гли    

или 

GSH + PCn → PCn+1 + Гли 

Исследованиями M.H. Zenk и др. показа-
но, что протекание этой реакции индуцируется 
повышенными внутриклеточными концентра-
циями Cd, Ni, Cu, Zn, Ag, Sn, Sb, Te, W, Au, Hg, 
Pb, Bi, As, In, Tl, Ge и Ga. Индукции образова-
ния фитохелатинов не отмечено при добавле-
нии неорганических солей Na, Mg, Al, Ca, V, 
Cr, Mn, Fe, Co и Cs [33, 41, 55, 66]. 

Протекание фитохелатинсинтазной реак-
ции осуществляется только после активации 
фермента тяжелыми металлами (рис. 3). В мо-
лекуле фитохелатинсинтазы различают С-
терминальный домен, действующий как ло-
кальный сенсор ионов тяжелых металлов (та-
ких как Cd2+, Cu2+ и/или Hg2+). Цистеиновые ос-
татки (Цис-56, Цис-90, Цис-91, Цис-109 и Цис-
113) связывают ионы металлов, обеспечивая их 
более тесный контакт, и затем происходит их 
перенос в активационный сайт N-
терминального каталитического домена. Этот 
активированный домен и катализирует перенос 
γ-Глу-Цис группировки на молекулу-акцептор 

(восстановленный глутатион либо молекулу РС 
с более низким числом повторов γ-Глу-Цис 
единиц) с образованием РСn+1 [5, 46, 50]. Дан-
ная модель хорошо согласуется с результатами 
биохимических исследований с использовани-
ем антигенно-меченной AtPCS, которая связы-
вает ионы Cd с высокой аффинностью (Kd = 
0,54 ± 0,2 μM) и емкостью (стехиометрический 
уровень = 7,09 ± 0,94) [4]. 
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Рис. 3. Модель функционирования фитохелатинсинтазы [4]. 
 

Изучение стационарной кинетики катали-
зируемого фитохелатинсинтазой образования 
фитохелатинов из глутатиона на среде, содер-
жащей тяжелые металлы, позволило группе ис-
следователей под руководством P.A. Rea разра-
ботать схему функционирования фермента, в 
которой тиолат тяжелого металла и глутатион 
взаимодействуют с образованием промежуточ-
ного цистеинил ферментного ацилированного 
интермедиата. Для протекания реакции должна 
быть разорвана как минимум одна пептидная 
связь и для каждой синтезированной молекулы 
PC2 образована как минимум одна новая связь. 
Кроме того, первоначальная атака на карбо-
нильный углерод расщепляемой пептидной 
связи должна быть нуклеофильной. В процессе 
катализа фитохелатинсинтаза подвергается 
ацилированию на двух сайтах и ацилирование 
по крайней мере в одном из этих сайтов необ-
ходимо для синтеза фитохелатинов [47, 61]. 

На первом этапе реакции происходит ну-
клеофильная атака на разрываемую связь пер-
вого субстрата (донора) с образованием Цис-
производного тиолатного аниона и γ-Глу-Цис 
тиоэфира c сопутствующим освобождением 
Гли (рис. 4, I). Нуклеофильность Цис-56, скорее 
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всего, обусловливается его близостью к Гис-
162 и Асп-180. Сульфгидрильный протон от 
Цис-56 перемещается в имидазольное кольцо 
Гис-162, электрофильность котрого увеличива-
ется за счет непосредственной близости к β-
карбоксилу Асп-180. На втором этапе высво-
божденный Гли отделяется от фермента и пе-
ремещается ко второму субстрату – акцептору 
(рис. 4, II). В самом простом случае (синтез PC2 
из двух молекул глутатиона) акцептором явля-
ется вторая молекула глутатиона. N-
терминальная часть акцепторного глутатиона 
далее нуклеофильно атакует промежуточный 
фермент-субстратный тиоэфирный комплекс, 
приводя к образованию PC2 и регенерации сво-
бодной тиоловой группы Цис-56 (рис. 4, III). 
Диссоциация PC2 от фермента и его замена но-
вой молекулой донорного глутатиона заверша-
ет каталитический цикл (рис. 4, IV). Такой же 
механизм объясняет образование более длин-
ной цепи фитохелатинов если вместо молекулы 
глутатиона на втором этапе реакции связывает-
ся PCn с образованием PCn+1 [47, 62]. 

Рис. 4. Каталитический механизм фитохелатинсинтазы [47, 61] 
 

Фитохелатинсинтаза имеет мол. м. 95 кДа 
и возможно состоит из четырех субъединиц 
(мол. м. активного димера 50 кДа). Ее изоэлек-
трическая точка находится около рН 4,8, тем-
пературный оптимум 35оС, оптимум рН – 7,9 и 
Km по глутатиону 6,7 мМ [8, 22, 43]. Фермент 
ингибируется по типу обратной связи высоки-
ми концентрациями фитохелатинов или их 
комплексами с металлами. Так, S. Loeffler [30] 
показано, что добавление фитохелатинов в 
присутствии Cd прекращает продолжающуюся 
реакцию элонгации цепи. Интенсивность ее ин-
гибирования зависит от длины цепи молекулы 
пептида. Фитохелатины с длиной цепи свыше 
семи γ-Глу-Цис единиц имеют большую отно-
сительную комплексообразующую способ-
ность, чем пептиды с меньшей длиной и следо-
вательно способны в большей степени к терми-
нации процесса элонгации. Наряду с этим, по-
ступление в клетку нескольких тяжелых метал-
лов также может приводить к снижению (либо 
полному ингибированию) активности фитохе-
латинсинтазы. Так, экспериментами 
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R. Nakazawa установлено, что одновременное 
введение в среду выращивания клеток табака 
Cd2+ и As3+ приводило к снижению концентра-
ции (γ-Глу-Цис)3-4-Гли на единицу содержания 
Cd [36]. Данные, полученные L. Yin с исполь-
зованием ингибитора синтеза фитохелатинов, 
демонстрируют, что ингибирование данного 
процесса ведет к гиперчувствительности к ио-
нам тяжелых металлов, в частности к Cd [65]. 
Однако на сегодня невозможно с полной уве-
ренностью говорить об однозначности этого 
утверждения, поскольку исследованиями S. Lee 
показано, что сверхэкспрессия фитохелатин-
синтазы трансгенных растений арабидопсиса 
парадоксально приводит к сверхчувствительно-
сти к Cd и Zn [27]. В целом же следует отме-
тить, что по утверждению S. Heiss эффекты тя-
желых металлов (в частности Cd) на уровень 
экспрессии фитохелатинов могут варьировать 
не только в зависимости от вида растений, но и 
в зависимости от их органов [16]. 

Имеющиеся литературные данные свиде-
тельствуют о том, что на сегодня биосинтез 
изо-фитохелатинов изучен недостаточно. В ча-
стности, S. Klapheck [22] показано, что неочи-
щенный фермент из листьев гороха способен 
синтезировать фитохелатины первого и второго 
семейств, как в условиях Cd-стресса, так и в 
нормальных условиях. Наряду с этим, он ока-
зался способен катализировать in vitro синтез 
фитохелатинов четвертого семейства, харак-
терных для семейства злаков, тогда как in vivo 
у представителей семейства бобовые ни суб-
страта, ни продуктов этого синтеза не обнару-
жено [20, 21]. Полученные данные свидетель-
ствуют о том, что выделенная из гороха фито-
хелатинсинтаза обладает широкой субстратной 
специфичностью. 

Избыточное поступление тяжелых метал-
лов в клетку приводит к запуску механизмов их 
нейтрализации, которые в частности, включают 
и внутриклеточную комплексацию с более 
поздним их высвобождением для синтеза ме-
таллосодержащих апопротеинов или для ко-
нечного транспортирования в сайты хранения в 
пределах клетки [11]. Подтверждение участия 
фитохелатинов в этих процессах получено при 
выращивании культур растительных клеток с 
последующим их переносом на питательную 
среду, содержащую повышенные концентрации 
Cu и Zn. Содержание фитохелатинов в среде 
напрямую зависело от концентрации тяжелого 
металла: было максимальным на начальных 
этапах роста и снижалось по мере исчерпыва-
ния металлов в питательной среде [13]. 

Cu-содержащие фитохелатины способны 
реактивировать апо-форму Cu-содержащей ди-
аминооксидазы также хорошо, как и сульфат 
меди. В то время как сульфат цинка в большей 
степени реактивирует апокарбонную ангидра-
зу, чем Zn-содержащие фитохелатины. Способ-
ность n2 олигомеров последних к реактивации 
апофермента больше, чем n7 олигомеров, что 
объясняется возрастающей силой, с которой 
большие олигомеры связывают металлы [59]. 

Наряду с этим, фитохелатины принимают 
участие в защите металло- чувствительных фе-
рментов. Так, Cd, связанный фитохелатинами, 
оказывает от 10 до 1000 раз меньший ингиби-
рующий эффект на ферменты РБФК/О, нитрат-
редуктазу, глицеральдегид-3-фосфат дегидро-
геназу и уреазу, чем нитрат Cd в аналогичных 
концентрациях [23]. Активность нитратредук-
тазы, ингибируемой ацетатом Cd, полностью 
восстанавливается, когда молярное соотноше-
ние PC3-(Гли)/Cd достигает 1/4. Однако глута-
тион примерно в 1000 раз менее эффективен, 
чем фитохелатины в уменьшении ингибирова-
ния при действии Cd [43]. 

Основной функцией γ-Глу-Цис пептидов 
является хелатирование металлов. К настояще-
му времени хорошо изучены Cd-связывающие 
комплексы, поскольку Cd является наиболее 
эффективным индуктором синтеза фитохелати-
нов. Гель-фильтрационный анализ экстрактов 
корней и культур клеток растений, подвергну-
тых действию различных концентраций Cd по-
казывает, что обычно 90% растворимого Cd 
входит в состав пептидных комплексов, тогда 
как Cd в свободном виде практически отсутст-
вует. Это свидетельствует о том, что в клетках 
он в основном связывается фитохелатинами 
[19, 31, 45]. 

Cu-связывающие комплексы изучены в 
меньшей степени в силу той легкости, с кото-
рой окисляется Cu (I) [23, 49]. На сегодня не 
выделены нативные Zn-связывающие комплек-
сы и нам не удалось найти данных относитель-
но пептидных комплексов с остальными метал-
лами, включающих в себя γ-Глу-Цис пептиды. 

При связывании ионов Cd молекулами 
фитохелатинов образуются два комплекса. 
Вначале они были выделены из дрожжей, затем 
идентифицированы у растений. Эти комплексы 
получили название Cd-связывающий комплекс 
I (Cd-СК1) и Cd-связывающий комплекс II (Cd-
СК2), причем молекулярная масса первого ме-
ньше, чем второго. Истинная молекулярная 
масса этих комплексов не выяснена, поскольку 
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Рис. 5. Структурная модель Cd-фитохелатинового комплекса Cd3(PC3)4: • – карбоксильные группы 
[57]. 

на ее величину оказывает значительное влия-
ние ионная сила буфера. Например, Cd-СК2, 
выделенный из Rauvolfia serpentina, имеет мол. 
м. 8 кДа при низкой ионной силе, которая по-
степенно снижается до 3,6 кДа при ионной силе 
большей 0,3М [14]. Наряду с этим, исследова-
ниями M. Kato установлено, что у растений ри-
са, выращенных на среде содержащей Cd, его 
комплексы во флоэмном экссудате имели массу 
< 10 кДа [18]. 

R. Kneer [23] в экспериментах с R. 
serpentina показал, что после гель-фильтрации 
клеточного экстракта более 97% 109Cd было ас-
социировано с Cd-СК (фракции 54-78). Только 
около 1% 109Cd был ассоциирован с высокомо-
лекулярными растительными белками, не вхо-
дящими в состав Cd-СК. Дальнейший анализ 
радиоактивно-меченных Cd-белковых комплек-
сов показал наличие двух отдельных пиков 
(фракции 63 и 71) - с низкой и высокой молеку-
лярной массой, которые были идентифициро-
ваны как Cd-СК1 и Cd-СК2 соответственно. 

В увеличении устойчивости Cd-СК и 
усилении связывания металлов важную роль 
играет наличие сульфидной кислотной метки 
S2- [23, 43, 66]. У растений томата и горчицы 
сарептской, выращенных на питательной среде, 
содержащей 100 мкМ Cd, в Cd-СК2 преобладал 
кислото-лабильный сульфид (молярное соот-
ношение S2-/Cd: 0,15-1,0), тогда как в Cd-СК1 
его содержание было значительно меньшим 
[48, 56]. 

Из дрожжей выделены Cd-СК2 с моляр-
ным соотношением S2-/Cd большим, чем 0,4 и 
диаметром частиц 20 Ǻ. Рентгеновский ди-
фракционный анализ показал присутствие кри-
сталлитов CdS, в которых около 80 CdS единиц 

покрыты 30 молекулами глутатиона, РС2-(Гли) 
и РС2 [7]. 

 

В отличие от таковых комплексов дрож-
жей, у растений томата кристаллиты имеют ме-
ньший диаметр и стабилизируются пептидной 
оболочкой со структурой РСn-(Гли), где n = 3, 4 
и 6 [48]. Это строение кристаллитов является 
примером биоминерализации, когда биополи-
меры обеспечивают упорядоченность структу-
ры одному компоненту. 

Определение молекулярной массы, со-
става пептида и концентрации металла позво-
лили установить структурную и пространст-
венную формулу Cd-СК из R. serpentina с мо-
лярным соотношением S2-/Cd равным 0,01. В 
нем атом Cd находится в непосредственном ок-
ружении четырех атомов S [57]. В целом ком-
плекс состоит из Cd (Sцис)4 центров с длиной 
связи Cd-S 2,52±0,02 Ǻ (рис. 5). Молярное со-
отношение сульфгидрильные пептиды/Cd в 
растворимых комплексах равняется 3,78. В том 
случае, когда происходит интенсивное насы-
щение комплексов CdSO4, это соотношение 
уменьшается до 1,01 и атом Cd координируется 
одним атомом S и тремя-четырьмя атомами O и 
N [45]. 

Полипептидная оболочка Cd-СК, выде-
ленных из растительных источников, состоит 
из полипептидов различных семейств. Так, у 
сои Cd-СК2 образовывали n1-4 олигомеры (γ-
Глу-Цис)n-β-Ала. Cd-СК2 кукурузы формирова-
лись из пепидов следующих трех семейств: (γ-
Глу-Цис)n-Гли, (γ-Глу-Цис)n и (γ-Глу-Цис)n-Глу 
[45]. 

Ферментативный синтез пептидов, вхо-
дящих в состав Cd-СК, происходит как в цито-
золе, так и в хлоропластах. Фермент γ-
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глутамил-цистеин дипептидилтранспептидаза, 
обеспечивающий элонгацию цепи γ-Глу-Цис 
пептидов, хорошо растворим, так же как и Cd-
СК1 и Cd-СК2, выделенные из разнообразных 
источников [12]. Экспериментами R.Vogeli-
Lange [63] показано, что в вакуолях протопла-
стов клеток мезофилла табака, подвергнутых 
действию Cd, содержится максимальное коли-
чество как Cd, так и РСn-(Гли). Им высказано 
предположение, что синтез РСn-(Гли) осущест-
вляется в цитозоле с последующим переносом 
Cd и пептидов, возможно в виде комплекса, че-
рез тонопласт внутрь вакуоли, где происходит 
компартментализация основного количества 
внутриклеточного Cd с участием пептидов и 
органических кислот. 

Место клеточной локализации Cd-СК2 
было установлено в исследованиях, проводи-
мых на Schizosaccharomyces pombe. Мутанты, 
дефективные в образовании Cd-СК2, были бо-
лее чувствительны к 100 мкМ Cd, чем штаммы 
дикого типа [35]. У мутанта S. pombe, дефицит-
ного по Cd-СК2, но все же способного к образо-
ванию фитохелатинов, был выделен допол-
няющий ген hmt 1 с последовательностью, 
идентичной семейству АТФ-связывающего 
транспортного белка кассетного типа [37]. 
Штаммы дрожжей, получившие плазмидные 
hmt 1-экспрессирующие мультикопии, прояв-
ляют возрастающую резистентность к Cd по 
сравнению со штаммами дикого типа и способ-
ны к большей внутриклеточной аккумуляции 

Cd при образовании Cd-СК2. 

Нативные HMT1 полипептиды являются 
частью вакуолярной мембраны [38]. Эти белки 
транспортируют апофитохелатины, а также Cd-
СК1 и Cd-СК2 в АТФ-зависимом переносе 
внутрь везикулы вакуоли. Сульфид обеднен-
ный Cd-СК1 транспортируется более эффектив-
но, чем сульфид, обогащенный Cd-СК2, однако 
HMT1 полипептиды не способны транспорти-
ровать ионы Cd2+. 

Модель, объясняющая механизмы транс-
порта Cd-СК предложена D.F. Ortiz, D.E. Salt и 
W.E. Rauser (рис. 6). Синтезированные в цито-
золе фитохелатины объединяются с Cd с обра-
зованием Cd-СК1, который передвигается через 
мембрану вакуоли АТФ-связываемым транс-
портером кассетного типа. Большинство Cd, 
транспортируемого внутрь вакуоли через 
Cd2+/Н+ антипорт, вместе с сульфидом включа-
ется в Cd-СК1 с образованием Cd-СК2. Суль-
фид, обогащенный Cd-СК2, более стабилен в 
кислой среде вакуоли и имеет большую Cd-
связывающую емкость чем Cd-СК1. В пред-
ставленной модели Cd-СК1 функционирует как 
цитозольный переносчик, а вакуолярный Cd-
СК2 – главная форма хранения внутриклеточ-
ного Cd. Источником сульфида для Cd-СК2 
считается пуриновый метаболизм [17]. Такая 
модель транспорта Cd-СК подтверждена дан-
ными, полученными в экспериментах на овсе. 
Во-первых, везикулы тонопласта корней овса 

 
Рис. 6. Модель внутриклеточной локализации Cd-связывающих комплексов и ассоциированного транс-
портного механизма [38, 51, 52]. 
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имеют Cd2+/Н+ антипорт, во-вторых, обнаружен 
MgАТФ-зависимый транспорт фитохелатинов 
и Cd-фитохелатиновых комплексов [51, 52]. 

Образованные в цитозоле γ-Глу-Цис пеп-
тиды также могут транспортироваться внутрь 
вакуоли в виде апопептидов по альтернативно-
му пути (рис. 6). Далее они в вакуоли объеди-
няются с Cd и сульфидом и формируют Cd-СК2 
[38, 51]. 

Представленные выше фундаментальные 
данные о молекулярных и клеточных механиз-
мах поступления и компартментализации тяже-
лых металлов расширяют наши представления 
о физиолого-биохимических процессах, кото-
рые лежат в основе устойчивости организмов к 
неблагоприятным факторам. Однако требует 
объяснения связь уровня металлотолерантности 
растений с экспрессией геномом фитохелатин-
синтазы. Наряду с этим, еще остаются невыяс-
ненными видоспецифические механизмы 
функционирования РС-комплексов по связыва-
нию других тяжелых металлов. 
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ФИТОХЕЛАТИНЫ 

PHYOTCHELATINS: STRUCTURE, BIOSYNTHESIS, FUNCTIONS 

D. V. Syshchikov  

Kriviy Rig Botanic Garden of National Academy of Sciences of Ukraine  
(Kriviy Rig, Dnepropetrovsk reg., Ukraine) 

Is generalized literary information about a structure, functions and ways of biosynthesis of different 
classes of phytochelatins in the plant cells. Is shown the participation of this cysteine enriched poly-
peptides in the processes of heavy metals detoxification and maintenances of plants homoeostasis in 
the stress conditions caused by their surplus receipt in cells. The accumulated facts allow to consider 
that are the basic functions of phytochelatins are the chelation of heavy metal ions with their subse-
quent compartmentalization and, on occasion, with more late their freeing for the synthesis of metal-
containing apoproteins, and also participation in defence of metal-sensitive enzymes. 

Key words: phytochelatins, glutathione, synthesis, amino acid, heavy metals, transport, compart-
mentalization 

ФІТОХЕЛАТИНИ: СТРУКТУРА, БІОСИНТЕЗ, ФУНКЦІЇ 

Д. В. Сищиков 

Криворізький ботанічний сад Національної академії наук України  
(Кривий Ріг, Дніпропетровська обл., Україна) 

Узагальнені літературні дані про структуру, функції та шляхи біосинтезу різних класів фіто-
хелатинів в клітинах рослин. Показана участь цих цистеїн-збагачених поліпептидів в проце-
сах детоксикації важких металів та підтримання гомеостазу рослин в стресових умовах, що 
викликані їх надлишковим надходженням в клітини. Накопичені факти дозволяють вважати, 
що основними функціями фітохелатинів є хелатування іонів важких металів з їх подальшою 
компартментализацією та, у деяких випадках, з більш пізнім вивільненням для синтезу ме-
таловмісних апопротеїнів, а також участь у захисті метало чутливих ферментів. 

Ключові слова: фітохелатини, глутатіон, синтез, амінокислота, важкі метали, 
транспорт, компартменталізація 
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