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Исследовали влияние тяжелых металлов (ионов Cu
2+ 

и Zn
2+

) на структуру и функциональные 

показатели фотосинтетического аппарата листьев гороха. После обработки листьев гороха 80 

мкМ Cu
2+

 или 200 мкМ Zn
2+

 наблюдалось изменение строения гран, неоднородность упаковки 

тилакоидов в гранах, что проявлялось в увеличении межтилакоидных промежутков и толщины 

гранальных тилакоидов по сравнению с контролем. В то же время скорость электронного 

транспорта от воды к метилвиологену, максимальный квантовый выход и фотохимическое 

тушение флуоресценции хлорофилла (Fv/Fm, qP), в листьях и хлоропластах гороха, 

обработанных Cu
2+

, изменялись лишь незначительно. Подобные эффекты зарегистрированы 

также после обработки листьев и хлоропластов 200 мкМ Zn
2+ 

за исключением того, что 

параметр qP в этом случае снижался по сравнению с контролем на 20%. Данные работы 

позволяют предполагать, что структурные изменения в системе тилакоидных мембран 

вызваны снижением уровня связанного бикарбоната, количество которого в присутствии 

ионов меди и цинка уменьшалось на 16 и 20%, соответственно. В условиях экспериментов 80 

мкМ Cu
2+ 

и 200 мкМ Zn
2+ 

подавляли активность хлоропластной карбоангидразы на 70%, что, 

возможно, и приводило к частичной потере мембраносвязанного бикарбоната. 
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1
Усиливающееся техногенное загрязне-

ние окружающей среды стимулирует интерес к 

изучению токсического действия тяжелых ме-

таллов (ТМ), представляющих серьезную угро-

зу для живых организмов, а также к выявлению 

механизмов защиты от их токсического дейст-

вия.  

В соответствии с классификацией Н. 

Реймерса, тяжелыми считаются металлы с 

плотностью более 8 г/см
3
, в частности, Pb, Cu, 

Zn, Ni, Cd, Co, Sb, Sn, Bi и Hg (Никитин, 2000). 

Такие металлы как железо, медь, цинк, никель, 

кобальт, молибден, участвуют в биологических 

процессах и в микроколичествах необходимы 

для жизнедеятельности растений. Однако при 
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возрастании их содержания в воде и почве мно-

гие биохимические процессы и физиологиче-

ские функции в растениях и водорослях нару-

шаются, ингибируется синтез ряда биологиче-

ски активных соединений: ферментов, витами-

нов, пигментов и др. Растения в условиях за-

грязнения почвы или воды накапливают ТМ 

часто до токсичного уровня в тканях корней 

или стеблях, что приводит к подавлению про-

цессов роста и размножения. Большинство ме-

таллов поступает в клетку в форме катионов 

(например, Zn
2+

, Cu
2+

) в результате простой 

диффузии, а также с помощью специальных 

транспортных систем (Bertrand, Poirier, 2005): 

АТФ-аз CPx-типа, переносящих эссенциальные 

и неэссенциальные металлы через плазматиче-

скую мембрану; катион/H
+
 антипортеров; 

транспортных белков семейств Nramp (natural 

resistance associated macrophage proteins) 

(Techau, 2007) и CDF (cation diffusion facilitors), 
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участвующих в переносе ионов Zn
2+

, Co
2+

, Mn
2+ 

и Cd
2+

, а также белков семейства ZIP, транспор-

тирующих ионы Fe
2+

, Mn
2+

, Cd
2+

 и Zn
2+

 (Pedas, 

Husted, 2009)
 
. Эти белки-транспортеры найде-

ны в мембранах вакуолей и оболочках хлоро-

пластов (Ferro et al., 2003; Bertrand, Poirier, 

2005). Повышенное содержание ТM вызывает 

резкое увеличение проницаемости плазмалем-

мы и, следовательно, ионный дисбаланс, при-

водит к потере тургора и угнетению клеточного 

метаболизма (Bertrand, Poirier, 2005). Механиз-

мы защиты клеток от избытка ТМ изучены 

фрагментарно и включают в себя адсорбцию 

ТМ внутренними и внешними энтеросорбента-

ми, вакуолярную компартментализацию, акти-

вацию транспортеров, обеспечивающих вынос 

ТМ из клеток, индукцию синтеза белков-

шаперонов (Hall, 2002).  

По литературным данным (Кабата-

Пендиас, Пендиас, 1989), токсическое действие 

меди начинает проявляться, если ее содержание 

в листьях превышает 15–20 ppm, а токсическое 

действие цинка – при концентрации более 150–

500 ppm.  

Избыточные количества ионов цинка и 

меди прямо и косвенно влияют на фотосинте-

тические процессы, ингибируя их. Прямое дей-

ствие связано с подавлением активности фер-

ментов синтеза хлорофилла и цикла Кальвина 

из-за связывания Ме
2+

 с SH-группами фермен-

тов, нарушения переноса электронов по элек-

трон-транспортной цепи (ЭТЦ), изменения ко-

личества тилакоидов и липидного состава мем-

бран. Опосредованное влияние обусловлено 

индуцированным металлами водным стрессом, 

закрытием устьиц, в результате чего уменьша-

ется количество доступного СО2 (Van Assche, 

Clijsters,1986; Титов и др., 2007).  

Согласно литературным данным, ионы 

Cu
2+

 ингибируют как донорную, так и акцеп-

торную стороны ФСII. На донорной стороне 

Cu
2+

 подавляет электронный транспорт на 

уровне первичного донора электронов P680, а 

также на уровне окисления TyrZ (Schröder, 

1994, Jegerschöld, 1995). Как показано в работе 

Burda (2003), обе формы цитохрома b559 и 

хлорофилл Z являются мишенями для действия 

ионов меди. Cu
2+

 на акцепторной стороне ФСII 

взаимодействует с первичным хиноновым ак-

цептором QA (Jegerschöld, 1995), замещает не-

гемовое железо на участке феофитин (Phe)-QA-

Fe (Singh, 1987, Jegerschöld, 1999), а также реа-

гирует со вторичным хиноновым акцептором 

QВ (Mohanti, 1989).  

Действие ионов меди и цинка на фотохи-

мические процессы в хлоропластах зависит от 

концентрации ТМ. Невысокие концентрации 

Cu
2+ 

и Zn
2+

 не ингибируют электронного пере-

носа по полной электрон-транспортной цепи 

(Tripathy, Mohanty, 1989), а ионы Cu
2+

 даже 

стимулируют электронный транспорт на уровне 

ФСІІ (Burda, 2003; Поліщук, Топчий, 2009). Ра-

нее нам удалось показать, что ионы Cu
2+

 (По-

дорванов и др., 2007) и Zn
2+

 (Поліщук та ін. 

2007) ингибируют светозависимое поглощение 

протонов на уровне вторичного хинонового ак-

цептора QB в значительно большей степени, 

чем фотосинтетическое выделение кислорода. 

Величина светозависимого поглощения прото-

нов зависит от содержания мембраносвязанно-

го бикарбоната в тилакоидах, а также от его 

концентрации в суспензии хлоропластов (Золо-

тарева, 2009).  

В тилакоидах обнаружено, по крайней 

мере, два пула связанного бикарбоната: прочно 

связанный (один ион НСО3ˉ на 400-600 молекул 

хлорофилла), контролирующий фотохимиче-

скую активность фотосистемы II (ФС II), и сла-

бо связанный (один ион НСО3ˉ на 1 молекулу 

хлорофилла), который может быть удален без 

существенного влияния на фотохимическую 

активность ФС II (Stemler, 1977; Baranov et al., 

2000). После полного удаления прочно связан-

ного бикарбоната процесс фотосинтетического 

выделения кислорода практически полностью 

подавляется не только в хлоропластах, но и в 

субхлоропластных фрагментах, содержащих 

только фотосистему II, отвечающую за процесс 

окисления воды и выделения кислорода. (Stem-

ler, 2002). Предполагается, что функциональная 

роль слабо связанного бикарбоната в тилакои-

дах состоит в облегчении переноса протонов от 

центров их образования к АТФ-синтазе (Золо-

тарева, 2009). Скорость фотохимических реак-

ций, связанных с переносом протонов, контро-

лируются в хлоропластах карбоангидразой 

(КА) (Онойко и др., 2010), обеспечивающей 

многократное ускорение взаимообмена форм 

угольной кислоты. КА присутствует во множе-

стве форм в тканях растений (Иванов и др., 

2007).  

Среди растительных КА наименее изу-

ченной остаются стромальные и тилакоидные 

формы фермента, локализованные на внутрен-

них мембранах хлоропластов клеток мезофилла 

листа (Rudenko et al., 2007). Хотя известно, что 

активность КА из различных источников эф-

фективно подавляется ионами ТМ (Lionetto et 

al., 2012), их влияние на КА растений до на-
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стоящего времени систематически не исследо-

валось. Если ТМ (медь и цинк) являются инги-

биторами мембранной карбоангидразы, можно 

ожидать, что в их присутствии разрушается пул 

мембраносязанного бикарбоната и изменяется 

ультраструктурная организация тилакоидной 

системы. Целью настоящей работы была про-

верка этого предположения.  

МЕТОДИКА  

В опытах использовали листья 14-

суточных проростков Pisum sativum L. (сорт 

Уладовский 10). Срезанные листовые пластин-

ки гороха погружали в чашки Петри, напол-

ненные дистиллятом, 250 мкМ CuSO4 или 400 

мкМ ZnCl2, на 2,5 суток при температуре 22°С и 

освещенности 15 мкмоль квантов/м
2
∙с.  

Карбоангидразную активность листьев и 

хлоропластов гороха оценивали по скорости 

выделения СО2 в реакции дегидратации бикар-

боната натрия. Скорость реакции регистриро-

вали непосредственно по скорости изменения 

потока СО2 через инфракрасный газоанализа-

тор и без дополнительных расчетов.  

Для определения изменений содержания 

связанного бикарбоната суспензию хлоропла-

стов гороха с концентрацией хлорофилла 4 

мг/мл инкубировали в течение 3 ч при 0°С в 

присутствии ионов тяжелых металлов (80 мкМ 

Cu 
2+

, 200 мкМ Zn 
2+

).  

Содержание бикарбоната в суспензии 

хлоропластов и супернатанте, образованном 

после осаждения хлоропластов, определяли с 

помощью инфракрасного газоанализатора Q-

S151 ("Qubit systems", Канада) по количеству 

СО2, выделяющемуся после внесения 0,3 М 

HСl.  

Для контроля функционального состоя-

ния хлоропластов и степени действия ингиби-

торов на фотосинтетический аппарат определя-

ли параметры флуоресценции хлорофилла 

(Fv/Fm, qP) при интенсивности действующего 

света 500 мкмоль квантов/(м
2
∙с). Fv/Fm – макси-

мальный квантовый выход фотохимических ре-

акций ФС ІІ, qP – фотохимическое тушение 

флуоресценции хлорофилла (van Kooten, Snel, 

1990). 

Ультраструктурные изменения хлоропла-

стов листьев гороха под воздействием ТМ оп-

ределяли методом трансмиссионной электрон-

ной микроскопии.  

Из средней части срезанных листьев, ко-

торые были обработаны растворами ингибито-

ров КА или дистиллятом, вырезали фрагменты 

длиной 2-3 мм. Предварительная фиксация 

проводилась при вакуумной инфильтрации об-

разцов в 2,5 % глутаровом альдегиде на 0,1 М 

фосфатном буфере (рН 7,2) при комнатной 

температуре, а затем образцы оставляли в све-

жем растворе того же фиксатора на 4 ч при 4°С. 

После промывки в том же буфере (2 раза по 20 

мин) осуществляли постфиксацию материала 

раствором 1% ОsO4 на 0,1 М какодилатном бу-

фере (рН 7,2) в течение ночи при 4°С. Обезво-

живание проводили, обрабатывая пробы в эта-

ноле возрастающей концентрации и пропиле-

ноксиде. После этого материал пропитывали в 

смесях эпоксидных смол и пропиленоксида, за-

ливали в эпон-аралдитную смолу и переносили 

в термостат для полимеризации при 37 и 60°С.  

Ультратонкие срезы клеток получали с 

помощью ультрамикротома LKB-V (LKB, 

Швеция), снимали на однощелевые бленды, 

покрытые напыленной углем формваровой 

пленкой, затем контрастировали 1 % раствором 

уранилацетата в течение 1 ч в темноте и рас-

твором цитрата свинца течение 3-5 мин.  

Препараты исследовали и фотографиро-

вали в трансмиссионном электронном микро-

скопе JEM-1300 (JEOL, Япония) при ускоряю-

щем напряжении 80 кВ. Изображение срезов 

препаратов заснимали на пленку для электрон-

ной микроскопии типа EB19H (AGFA, Бель-

гия).  

Для морфометрического анализа фото-

графии хлоропластов и их фрагментов скани-

ровали на сканере Epson Perfection 3200 Photo 

scanner. Определение поперечных размеров ти-

лакоидов гран и межтилакоидных промежутков 

на изображениях хлоропластов проводили с 

помощью компьютерной программы ImageTool 

3.0 (UTHSCSA, США). Фотографии готовили, 

используя компьютерные программы Adobe 

Photoshop 7.0 и Corel Photo-Paint 11.  

Для каждого варианта опыта и контроля 

анализировали по 30-39 гран тилакоидов, за-

снятых при увеличении × 10000, 15000, или 

100000. Достоверность разницы средних значе-

ний между опытными и контрольными вариан-

тами оценивали с помощью t-критерия Стью-

дента. Разницу считали статистически досто-

верной при Р ≤ 0,05.  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ  

Известно, что ионы тяжелых металлов, в 

частности, ионы цинка и меди ингибируют ак-

тивность карбоангидразы у различных орга-
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низмов (Lionetto et al., 2012). Имеются лишь 

фрагментарные сведения о влиянии ТМ на ак-

тивность растительных карбоангидраз (Lu et al., 

2005). Мы исследовали действие возрастающих 

концентраций ZnCl2 и CuSO4 на активность КА 

изолированных хлоропластов гороха в реакции 

дегидратации бикарбоната. По мере возраста-

ния содержания ионов Cu
2+

 или Zn
2+ 

скорость 

образования СО2 в реакции НСО3
- 
+ Н

+ 
→ Н2О + 

СО2 снижалась (табл. 1). Ионы меди оказались 

более эффективными ингибиторами КА, чем 

ионы цинка. Данные, приведенные в табл. 1, 

позволяют оценить величину концентрации ме-

таллов, вызывающих полумаксимальное инги-

бирование I(50) карбоангидразной активности – 

около 40 мкМ для ионов меди и около 100 мкМ 

для ионов цинка. Эти результаты согласуются с 

данными, полученными при изучении ингиби-

рования КА активности тяжелыми металлами в 

тканях животных организмов (Lionetto et al., 

2012) Существенно, что в диапазоне концен-

траций 20-200 мкМ ионы исследованных ме-

таллов практически не влияли на скорость по-

глощения кислорода в фотохимической реак-

ции Н2О →МВ. Ранее было показано, что ионы 

меди вплоть до концентации 200 мкМ 

(Поліщук та ін., 2007) и ионы цинка вплоть до 

концентрации 500 мкМ (Подорванов и др., 

2007) ингибировали скорость этой фотохими-

ческой реакции лишь незначительно.  

На рис. 1 приведены результаты исследо-

вания влияния ионов меди и цинка на количе-

ство мембраносвязанного бикарбоната в изоли-

рованных тилакоидах. Видно, что в контроле 

содержание бикарбоната составило 230 

нмоль/мг хлорофилла, что в молярном соотно-

шении соответствует одной молекуле бикарбо-

ната на каждые пять молекул хлорофилла. В 

присутствии 80 мкМ Cu
2+

 наблюдалось его 

снижение на 16%, а после обработки изолиро-

ванных тилакоидов 200 мкМ Zn
2+

 содержание 

бикарбоната снижалось на 20%. Эти изменения, 

возможно, связаны с подавлением КА активно-

сти тилакоидов ионами ТМ.  

Активность фотохимических процессов в 

листьях гороха после обработки их ионами ме-

ди и цинка оценивали методом индукции флуо-

ресценции хлорофилла, определяя в первую 

очередь Fv/Fm – максимальный потенциальный 

квантовый выход ФС ІІ – параметр, являющий-

ся показателем уровня стресса у растения и 
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Рис. 1. Влияние ингибиторов карбоангидразы на содержание бикарбоната в выделенных 

хлоропластах гороха.  

Таблица 1. Влияние тяжелых металлов на скорость реакций,  

катализируемых КА в изолированных хлоропластах гороха  

Ион металла Концентрация, мкМ 
Скорость реакции дегидратации, 

% от контроля 

Cu
2+

 

20 72± 5 

50 42 ± 5 

100 25 ± 3 

Zn
2+

 

50 67 ± 8 

100 45 ± 4 

200 28 ± 4 

Примечание. Скорость реакции дегидратации бикарбоната составляла в контроле 400-600 мкмоль 

СО2/ч∙мг хл.  
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снижающийся при возрастании дефектов в 

комплексах ФС ІІ, а также при активации меха-

низмов нефотохимического преобразования 

энергии света. У большинства фотосинтези-

рующих эукариотических организмов этот по-

казатель в норме находится в пределах 0,75-

0,85 и снижается при различных стрессовых 

воздействиях (Bjorkman, Demmig-Adams, 1995; 

Schreiber, et al., 1995). 

В нашем эксперименте величина макси-

мального потенциального квантового выхода 

ФС ІІ составляла 0,75. В присутствии ионов 

меди или цинка, ингибирующих активность 

КА, значительных изменений в величине мак-

симального квантового выхода (рис. 2) не от-

мечалось, что свидетельствует об отсутствии 

существенного влияния условий эксперимента 

на процессы преобразования световой энергии 

в хлоропластах.  

В этих же экспериментах величина фото-

химического тушения qP – параметра, характе-

ризующего эффективность использования 

энергии света и пропускную способность фото-

синтетической электрон-транспортной цепи – в 

присутствии Zn
2+

 понижалась на 22%, тогда как 

в присутствии ионов меди она практически не 

изменялась (рис. 3). Таким образом, действие 

Cu
2+

 на функционирование ЭТЦ в условиях 

эксперимента не проявилось.  

Снижение пропускающей способности 

ЭТЦ в присутствии ионов цинка может быть 

вызвано как ингибированием Рубиско (Van A-

ssche, Clijsters, 1986), так и лимитированием по 

терминальному акцептору электронов вследст-

вие многократного замедления процессов взаи-

моконвертации форм угольной кислоты в хло-

ропласте из-за подавления активности КА.  

На рис. 4 представлены электронные 

микрофотографии срезов фрагментов хлоро-

пластов гороха. В образцах листьев контроль-

ного варианта (рис. 4а) четко выделяются от-

дельные граны, пластоглобулы, тилакоиды 

стромы. При большом увеличении видна ин-

тактная грана, которая состоит из 42 тилакои-

дов, от концевых участков которых отходят ти-

лакоиды стромы (рис. 4б).  

Под действием Cu
2+ 

, как видно из рис. 4 

(в, г), толщина тилакоидов гран и ширина меж-

тилакоидных промежутков увеличивалась при 

сохранении общей структуры гран и равномер-

ной упаковки тилакоидов в гранах. Результаты 
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Рис. 2. Максимальный потенциальний квантовый выход ФС ІІ (Fv/Fm) в присутствии ТМ.  
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Рис. 3. Фотохимическое тушение флуоресценции хлорофилла а (qP) в присутствии ТМ.  
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морфометрического анализа ультраструктур-

ных данных приведены в табл. 2.  

После обработки хлоропластов ионами 

Zn
2+ 

(рис. 4, д, е) наблюдалась неоднородность 

упаковки тилакоидов гран, изменение строения 

гран, что проявлялось в расширении межтила-

коидных промежутков (табл. 2), толщина тила-

коидов гран также увеличивалась по сравнению 

с контролем (табл. 2).  

 
 
Рис. 4. Ультраструктура листьев гороха. Контроль (а, б); обработка Cu

2+
 (в, г) и Zn

2+
 (д, е).  

Сокращения: Г – грана, Пл – пластоглобула, ТГ – тилакоиды граны, ТС – тилакоиды стромы.  
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В настоящей работе для экспериментов 

использовали как изолированные хлоропласты 

(табл. 1, рис. 1), так и целые листья (рис. 3, 4, 

табл. 2). Если учесть, что растительные клетки 

и органы содержат множественные формы кар-

боангидраз, а в транспорте СО2 участвуют раз-

личные типы мембран, изучение влияния ТМ 

на карбоангидразную активность и содержание 

связанного бикарбоната в изолированных тила-

коидах позволяет прийти к конкретному выво-

ду об их вкладе в эти процессы. Наши данные 

показали, что ионы ТМ ингибируют карбоан-

гидразу тилакоидов на 50% в присутствии 40 

мкМ меди или 100 мкМ цинка. После внесения 

в суспензию тилакоидов 80 мкМ меди и 200 

мкМ цинка КА активность подавлялась при-

близительно на 70%, а содержание мембранос-

вязанного бикарбоната в тилакоидах уменьша-

лось на 55±2 мкмоль/мг хл в присутствии цинка 

и на 40±15 мкмоль/мг хл в присутствии меди. 

Причиной наблюдаемой потери мембранами 

связанного бикарбоната является, как мы пред-

полагаем, инактивация КА, обеспечивающей 

быстрый взаимный переход форм угольной ки-

слоты. В органеллах сдвиг равновесия в реак-

ции HCO3
-
 + H

+
  CO2 + H2O при неактивной 

КА может происходить за счет поглощения об-

разовавшегося СО2 липидным матриксом мем-

браны вследствие того, что, как показывают 

модельные эксперименты, СО2 лучше раство-

рим в липидах, чем в водных средах (Gutknecht, 

1987).  

При изучении влияния ТМ на ультра-

структуру хлоропластов листья гороха погру-

жали на 2,5 суток в раствор солей меди или 

цинка той же концентрации, что и в экспери-

ментах с изолированными хлоропластами. Сле-

дует отметить, что как в экспериментах с изо-

лированными хлоропластами, так и при изуче-

нии влияния ТМ на листьях воздействие метал-

лов было непродолжительным и приводило к 

значительным повреждениям фотосинтетиче-

ского аппарата. Об этом свидетельствует неиз-

менность скорости светозависимого восстанов-

ления метилвиологена в реакции Н2О  МВ 

изолированными хлоропластами и результаты, 

полученные методом модулированной флуо-

ресценции хлорофилла (рис. 2 и 3). Макси-

мальный потенциальний квантовый выход ФС 

ІІ (Fv/Fm) практически не изменялся в листьях 

после экспозиции в присутствии ТМ. Величина 

фотохимического тушения флуоресценции qP 

также оставалась неизменной после инкубации 

листьев в присутствии ионов меди, тогда как 

после обработки раствором хлорида цинка ве-

личина qP несколько снижалась.  

Результаты изучения влияния ТМ на 

ультраструктуру хлоропластов показали, что в 

присутствии как ионов меди, так и ионов цин-

ка, наблюдается расширение тилакоидов и 

межтилакоидных промежутков. Эффект цинка 

оказался более выраженным, чем эффект меди, 

также как и в экспериментах по изучению 

влияния ТМ на фотохимическую активность 

(рис. 3). Изменение размеров тилакоидов и гран 

в обработанных ионами Ме
2+

 листьях при не-

значительной, судя по данным индукции флуо-

ресценции хлорофилла, вариации их физиоло-

гического состояния может быть связано с по-

терей мембраносвязанного бикарбоната и на-

коплением СО2 в мембране. Поскольку размер 

пула мембраносвязанного бикарбоната велик 

(Stamler, 1977, Baranov et al., 2000) и примерно 

соответствует содержанию хлорофилла, изме-

нение количества или соотношения форм 

угольной кислоты, присутствующей в связан-

ном состоянии в мембранах тилакоидов, может 

приводить к структурным изменениям мем-

бранной системы хлоропласта.  

Ранее высказывалось предположение, что 

КА тилакоидов и пул связанного бикарбоната 

участвуют в аккумуляции протонов и переносе 

их от протон-генерирующих помп к АТФ-

синтазе (Онойко и др., 2010). Очевидно, что в 

связывании и переносе протонов могут участ-

вовать лишь анионные формы угольной кисло-

ты (HCO3
- 
, CO3

2-
), скорость образования кото-

рых зависит от активности КА. Ингибирование 

КА, как показывают результаты настоящей ра-

боты, приводит снижению содержания мем-

браносвязанного бикарбоната и структурным 

изменениям мембранной системы хлоропласта.  

Таблица 2. Влияние ионов меди и цинка на размеры тилакоидов  

в гранах хлоропластов гороха  

Вариант Контроль 80 мкМ Cu
2+

 200 мкМ Zn
2+

 

Толщина тилакоидов, нм  4,7±0,55
а
 5,21±0,55

б
 8,46±0,86

в
 

Ширина межтилакоидных промежутков, 

нм 
3,12±0,50

а
 3,43±0,23

б
 4,37±0,69

в
 

Примечание. Разными буквами указаны величины, достоверно различающиеся при Р ≤ 0,05. 
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В дальнейшем предстоит выяснить, как 

наблюдаемые изменения в структуре тилакои-

дов могут влиять на эффективность трансфор-

мации световой энергии и сопряжение элек-

тронного и протонного транспорта в хлоропла-

сте.  
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EFFECTS OF HEAVY METALS ON PHOTOSYNTHETIC  

APPARATUS AND CARBONIC ANHYDRASE  

ACTIVITY IN PEA CHLOROPLASTS 

M. V. Vodka, O. V. Polishchuk, N. O. Bilyavs’ka, E. K. Zolotareva 

M.G. Kholodhy Institute of Botany  

of National Academy of Sciences of Ukraine  

(Kyiv, Ukraine) 

The effects of heavy metals (Cu
2+ 

and Zn
2+

) on the structure and functional characteristics of 

photosynthetic apparatus in pea chloroplasts were investigated. After treatment of pea leaves with 80 

µM Cu
2+

 or 200 µM Zn
2+

, significant structural alterations in the chloroplasts were observed, such as 

heterogeneity of thylakoid packaging in grana, changes in the structure of grana, revealed as 

increased thickness of granal thylakoids and interspace between thylakoids in comparison with the 

control. At the same time, maximum quantum yield, photochemical quenching of chlorophyll 

fluorescence (Fv/Fm, qP), and electron transport rate from water to methyl viologen remained 

unaffected, except for qP decrease by 20% in the presence of 200 µM Zn
2+

. The content of weekly 

bound bicarbonate was lowered by 16 % and 20 % in the presence of copper and zinc ions, 

respectively. The partial loss of bound bicarbonate might be associated with inhibition of carbonic 

anhydrase activity that was decreased by 70% in the presence of 80 µM Cu
2+

 or 200 µM Zn
2+

. Based 

on the data, we suppose that structural alterations are caused by lowering of bicarbonate content in 

thylakoid membrane in the presence of Cu
2+

 and Zn
2+

. 

Key words: Pisum sativum L., bicarbonate, carbonic anhydrase, chloroplast, grain, heavy metals, 

inhibitors, photosynthetic apparatus, thylakoid 
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ВПЛИВ ВАЖКИХ МЕТАЛІВ НА ФОТОСИНТЕТИЧНИЙ  

АПАРАТ ТА КАРБОАНГІДРАЗНУ АКТИВНІСТЬ  

ХЛОРОПЛАСТІВ ГОРОХУ 

М. В. Водка, О. В. Поліщук, Н. О. Білявська, О. К. Золотарьова 

Інститут ботаніки ім. М.Г.Холодного  

Національної академії наук України  

(Київ, Україна) 

Досліджували вплив важких металів (іонів Cu
2+ 

і Zn
2+

) на структуру та функціональні показ-

ники фотосинтетичного апарату листків гороху. Після обробки листків гороху 80 мкМ Cu
2+ 

і 

200 мкМ Zn
2+

 спостерігалася зміна будови гран, неоднорідність упаковки тилакоїдів у гранах, 

що вивлялося у збільшенні міжтилакоїдних проміжків і товщини тилакоїдів гран порівняно з 

контролем. Разом з тим, швидкість транспортування електронів від води до метилвіологену, 

максимальний квантовий вихід і фотохімічне гасіння флуоресценції хлорофілу (Fv/Fm, qP) в 

листках та хлоропластах гороху, оброблених 80 мкМ Cu
2+

, лише незначно змінювалися. По-

дібні ефекти зареєстровано також після обробки лисків і хлоропластів 200 мкМ Zn
2+

,
 
за тим 

винятком, що параметр qP в цьому випадку знижувався порівняно з контролем на 20%. От-

римані дані дозволяють припустити, що структурні зміни в системі тилакоїдних мембран 

спричинені зниженням рівня зв’язаного бікарбонату на 16 и 20% в присутності іонів міді та 

цинку, відповідно. За умов експериментів 80 мкМ Cu
2+ 

и 200 мкМ Zn
2+ 

пригнічували актив-

ність хлоропластної карбоангідрази на 70%, що, можливо, й призводило до часткової втрати 

мембраннозв’язаного бікарбонату. 

Ключові слова: Pisum sativum L., бікарбонат, важкі метали, гранa, інгібітори,  

карбоангідраза, хлоропласт, тилакоїд, фотосинтетичний апарат 


