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Статья посвящена анализу современных сведений в области биохимических механизмов 

фотосинтеза. Показано, что наши знания об этих процессах все еще неполны или ограничены. 

Это касается процесса выделения кислорода при фотосинтезе, ассимиляции СО2, проявлений 

С2-фотосинтеза. Отмечено, что современная трактовка хемиосмотической теории не вполне 

завершена. При этом единый (по общему признанию) механизм образования АТФ обусловлен 

разными режимами работы электрон-транспортной цепи фотосинтеза, обозначаемыми как 

нециклический, циклический и псевдоциклический транспорт электронов. Сделано 

заключение, что в целом многочисленные и многообразные результаты исследования 

фотосинтетического процесса все еще недостаточны для того, чтобы овладеть ими для 

использования в биотехнологических целях. 

Ключевые слова: фотосинтез, выделение кислорода, хемиосмотическая теория, 
ассимиляция СО2, продукты фотосинтеза 

1 Фотосинтез – один из наиболее иссле-
дованных процессов. При этом глубокое про-
никновение в изучение механизмов усвоения 
солнечной энергии растениями и ее превраще-
ния в энергию химических связей делает зна-
ния в соответствующих областях биологичес-
кой науки настолько детализированными, что 
затрудняет анализ и обобщение данных и сос-
тавление представления о фотосинтезе как еди-
ном целом. Например, к настоящему времени 
процессы транспорта электронов при фотосин-
тезе стали предметом биофизических исследо-
ваний, в которых скорости процессов измеряю-
тся во временных диапазонах, на много поряд-
ков превосходящих те, которые характерны для 
биохимических реакций и процессов (Мокро-
носов и др., 2006; Santabarbara et al., 2014; 
Savikhin, Jankowiak, 2014). Сведения о собст-
венно биохимии фотосинтетической ассимиля-
ции неорганического углерода и превращениях 
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продуктов фотосинтеза также существенно по-
полнились.  

Деление фотосинтеза на световую и тем-
новую стадии служит отправной точкой для  
рассмотрения процессов, которые непосредст-
венно связаны с транспортом протонов и элек-
тронов за счет энергии света, завершающимся 
синтезом НАДФН и АТФ, либо с их использо-
ванием для образования органических соедине-
ний. При этом исследуемые биохимические 
процессы иногда рассматриваются достаточно 
разрозненно, что не позволяет взглянуть на них 
с более общих позиций. Ярким примером слу-
жит описание различных типов фотофосфори-
лирования, которое делят на циклическое, не-
циклическое и псевдоциклическое. Каждый из 
процессов достаточно хорошо и подробно изу-
чен и описан. Однако интерпретация результа-
тов исследования переноса электронов и про-
тонов и их связь с образованием АТФ носит 
неопределенный характер, а именно: указывае-
тся, например, на неодинаковое участие разных 
типов фотофосфорилирования «в отдельных 
метаболических процессах растительного орга-
низма» (Мокроносов и др., 2006). При этом иг-
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норируется тот общепризнанный факт, что син-
тез АТФ осуществляется благодаря единому 
механизму – образованию электрохимического 
градиента на мембране тилакоидов, и каждый 
тип фотофосфорилирования вносит определен-
ный вклад в формирование такого градиента 
(как общего результирующего действия) на 
мембране. Поэтому, каким образом такую кар-
тину можно связать с влиянием разных типов 
фотофосфорилирования на разные метаболиче-
ские процессы, остается загадкой. Либо следует 
признать, что кроме основного механизма об-
разования АТР при участии мембраносвязан-
ной АТФ-синтетазы в хлоропластах, сущест-
вуют и иные биохимические механизмы синте-
за АТФ, которые не связаны с теорией Митчел-
ла, либо отчасти (или при определенных усло-
виях) конкурируют с этим механизмом (меха-
низмом Митчелла). В противном случае взаи-
мосвязь между видами фотофосфорилирования 
и отдельными путями метаболизма может быть 
объяснена тем, что в ходе каждого вида фото-
фосфорилирования (или параллельно ему) об-
разуются какие-то продукты, важные для того 
или иного пути метаболизма.  

Среди значимых проблем фотосинтеза 
можно также отметить представления о меха-
низмах выделения кислорода, которые не поз-
воляют объяснить другие, связанные с ним фи-
зиологические процессы; о деталях механизма 
превращения электрохимического градиента, 
возникающего на мембране, в энергию АТФ; о 

механизмах синтеза углеводов, их экспорта из 
хлоропластов и о взаимосвязи с обменом дру-
гих важных групп органических соединений. В 
святи с этим, представляется целесообразным 
обобщение имеющихся данных о фотосинтети-
ческом процессе для подведения некоторых 
промежуточных итогов исследований и обоз-
начения направлений, которые требуют внима-
ния как исследователей, так и практиков.  

Выделение кислорода при фотосинтезе  

Пероксид водорода как субстрат для об-
разования кислорода при фотосинтезе. В нача-
ле 40-х годов прошлого века А. Виноградов и 
Р. Тэйс показали, что источником кислорода в 
ходе фотосинтеза является вода. Однако этот 
признанный всеми и кажущийся неоспоримым 
факт в течение примерно полувека подвергает-
ся сомнению со стороны исследователя 
Г. Комиссарова, который отстаивает «новую 
концепцию фотосинтеза, открывающую перс-
пективы» (Комиссаров, 2010). Гипотеза автора 
построена на результатах практической работы 
по созданию установок, обладающих способно-
стью к фоторазложению воды. В последнее 
время этой проблеме уделяют внимание и дру-
гие исследователи, которые занимаются в том 
числе вопросами создания искусственных хло-
ропластов (Shi et a., 2014; Young et al., 2015; 
Feng et al., 2016; Nilsson et al., 2016). Необхо-
димо отметить, что практические результаты в 
этом направлении не столь значительны, как 
это можно было бы предположить. Одной из 

 

Рис. 1. Принципиальная схема фотолиза воды и передачи электронов в электрон-

транспортную цепь фотосинтеза. 
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причин такого состояния дел, по нашему мне-
нию, являются недостаточно полные и чёткие 
представления о процессе выделения кислорода 
при фотосинтезе, несмотря на то, что картина в 
целом кажется вполне исчерпывающей (Мок-
роносов и др., 2006; Heldt., Pichulla, 2011) 
(рис. 1).  

Г. Комиссаров считает, что фоторазложе-
ние пероксида водорода в ходе фотосинтеза, 
является предпочтительным по многим причи-
нам. Например, с химической точки зрения 
этот тезис не может вызывать возражений вви-
ду того, что значение стандартного электродно-
го потенциала пары Н2О2/О2 составляет             
–0,69 В, в то время как аналогичная величина 
для пары Н2О/О2 равна –1,23 В. При этом ана-
лиз научной литературы показал, что даже в 
трижды дистиллированной воде содержание 
пероксида водорода составляет 10

-9
, в водах 

рек, озер, морей и океанов – 10
-6

 М, а в дожде-
вой воде – 10

-5
 М. Имеющиеся данные об обра-

зовании значительных количеств пероксида во-
дорода в хлоропластах и клетках растений (0,5-
1 мкмоль на 1 мг хлорофилла) также дают ав-
тору основание для того, чтобы говорить об 
этом потенциальном субстрате для фоторазло-
жения и как источнике выделения кислорода 
(Комиссаров, 2010). При этом верхний предел 
содержания Н2О2 в листьях и хлоропластах, в 
частности, может быть еще выше (Иванищев, 
2017б).  

Косвенным доказательством такого ре-
шения проблемы Г. Комиссаров считает хоро-
шо известные данные о высокой транспирации 
растений, физиологическое значение которой 
до сих пор остается не вполне понятным, осо-
бенно, если учитывать, что в тех или иных био-
химических реакциях молекулы воды исполь-
зуются в единичных случаях. Так, на образова-
ние продуктов фотосинтетической ассимиля-
ции неорганического углерода затрачивается 
примерно 0,001 часть используемой растением 
воды (Комиссаров, 2010; Heldt, Pichulla, 2011). 
В то же время известно, что одно растение ку-
курузы или подсолнечника может испарить ее в 
количестве до 200 л за сезон (Иванищев, 2011), 
в то время как защита растения от перегрева за 
счет транспирации, по-видимому, не требует 
таких количеств воды. Отметим также, что су-
ществуют многократно подтвержденные ре-
зультаты исследований по увеличению продук-
тивности растений путем их обработки раство-
ром пероксида водорода. Некоторые из спосо-
бов даже защищены патентами. К тому же, 
увеличение концентрации Н2О2 при испарении 

воды – один из методов химической практики, 
который реализуется благодаря худшей летуче-
сти пероксида водорода (Комиссаров, 2010).  

Известно также, что эффективность све-
товых реакций фотосинтеза определяется не 
общим содержанием хлорофилла, а, скорее, 
числом реакционных центров фотосинтетиче-
ских единиц, содержащих в своем составе не-
сколько сотен других молекул хлорофилла и 
иных пигментов фотосинтеза, организованных 
в светособирающий комплекс (Heldt, Pichulla, 
2011; Blankenship, 2014; Ladygin, 2016). Если 
учесть этот факт, а также принять общую кон-
центрацию хлорофилла в 3 мг/г сырой массы, 
то молярная концентрация хлорофилла реакци-
онных центров может составлять величины на 
три порядка ниже (то есть в тысячу раз меньше) 
по отношению к молярной концентрации пе-
роксида водорода (Иванищев, 2017б). В то же 
время показано, что в процесс поглощения све-
та в каждый данный момент вовлечены не все 
имеющиеся фотосинтетические единицы 
(Ladygin, 2016). Поэтому Г. Комиссаров резон-
но считает, что in vivo соблюдается соотноше-
ние, при котором концентрация пероксида во-
дорода на несколько порядков превышает кон-
центрацию хлорофилла реакционных центров. 
Этого вполне достаточно для объяснения 
наблюдаемых скоростей выделения кислорода 
в ходе фотосинтеза (Комиссаров, 2003).  

Экспериментальные данные также гово-
рят о том, что при любом виде стресса количе-
ство пероксида водорода в листьях растений 
может существенно возрастать (Гарифзянов и 
др., 2011; Cheeseman, 2006). Однако, это не 
увеличивает фотосинтез, а чаще всего пагубно 
влияет на него, а также на иные, связанные с 
ним процессы. Негативное влияние в таких 
случаях обычно объясняют повреждающим 
действием других активных форм кислорода, 
которые образуются при стрессе и обладают 
большей разрушительной силой. Вероятно, 
наличие таких данных не позволяет большин-
ству исследователей хоть как-то учитывать 
мнение Г. Комиссарова.  

В качестве дополнительного аргумента 
можно привести данные о создании (при уча-
стии Г. Комиссарова) фотовольтаической бата-
реи, в составе которой присутствует синтетиче-
ский аналог хлорофилла – фталоцианин. При 
освещении видимым светом такая батарея вы-
деляет газообразный кислород из воды. Изуче-
ние пористых пленок, содержащих фталоциа-
нин, на металлическом электроде привело к 
мысли о том, что фоторазложению подвергают-
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ся не молекулы воды, а молекулы пероксида 
водорода, который образуется на границе раз-
дела пигмент–металл. Позднее это было дока-
зано экспериментально (Комиссаров, 2003). 

Отдельная проблема, которую обсуждает 
Г. Комиссаров (2010), касается необходимости 
дополнительной тепловой энергии для проте-
кания фотосинтетического процесса. Это хо-
рошо согласуется с известными данными о по-
глощении листьями 25% энергии инфракрас-
ных лучей солнечного света (Иванищев, 2011).  

Еще одним доводом автора в пользу 
предлагаемой им теории является понятие о 
локальном разогреве микроучастков хлоропла-
стов, который может составлять до 70°C, что 
способствует отрыву электрона от молекулы 
хлорофилла реакционного центра (Комиссаров, 
2003). С этим пунктом также можно согласить-
ся при определенных условиях (Иванищев, 
2017б). 

Таким образом, точка зрения Г. Комисса-
рова имеет множество основополагающих экс-
периментальных данных и поэтому вполне за-
служивает специальной опытной проверки. 
Особый интерес к этому вопросу возникает в 
свете данных последних лет об образовании 
кислорода в искусственных системах с исполь-
зованием пероксидов.  

Пероксид (оксон) как источник кислоро-
да при фотосинтезе. Постулируемое теорией 
образование связи между атомами кислорода 
(О-О) при участии ионов марганца не находит 
пока никакого экспериментального подтверж-
дения. Остается невыясненным также вопрос 
об участии разных молекул воды (связанных с 
водоокисляющим комплексом и свободных от 
него – находящихся в окружающей среде) в об-
разовании кислорода (Vinyard, Brudvig, 2017). 
Поэтому дополнительным аргументом в выбо-
ре направления дальнейших работ для решения 
данного вопроса могут служить результаты мо-
дельного исследования по выделению кислоро-
да в среде Н2

18
О в присутствии пероксида (ок-

сона) состава НSO5
–
 (Young et al., 2016). Пока-

зано, что почти стократный избыток оксона в 
среде приводил к образованию немеченого ки-
слорода, в то время как 20-кратный избыток 
давал только примерно половину немеченого 
(выделившегося в ходе опыта) кислорода, оста-
льная часть газа была меченой полностью или 
наполовину. Авторы интерпретируют эти ре-
зультаты как указание на то, что кислород мо-
жет быть образован, по крайней мере, двумя 
различными путями. Аналогичные результаты 
по получению гибридных молекул кислорода 

(
16,18

О2) были продемонстрированы в экспери-
ментах Нилссона с соавторами (Nilsson et al., 
2016), что указывает на участие в процессе 
окисления одной молекулы воды, связанной 
непосредственно с водоокисляющим комплек-
сом, и другой молекулы воды, взятой из окру-
жающей среды.  

В модельных экспериментах по изучению 
водоокисления в присутствии 
[(OH2)(terpy)Mn(μ-O)2Mn(terpy)(OH2)]

3+
 (terpy 

=2,2’:6’,2”-terpyridine), адсорбированного на 
каолине или слоях слюды, и CeIV в качестве 
оксиданта также было показано образование 
нормальных (

16
О2 и 

18
О2) и гибридных молекул 

кислорода (
16,18

О2) в присутствии в среде разно-
го количества Н2

18
О (Yagi et al., 2009). В вод-

ном растворе (без сорбции катализатора на ка-
олине или слюде) выделения кислорода в усло-
виях эксперимента не наблюдали. Кроме того, в 
работах Brudvig и соавт., опубликованных в 
начале века (цит. по: Yagi et al., 2009), изучали 
выделение кислорода в присутствии такого же 
комплекса и соли – NaClO или KHSO5 в качес-
тве доноров кислорода в водных растворах. На-
блюдаемая скорость выделения кислорода в 
присутствии пероксимоносульфата калия была 
в 400 раз выше, чем в присутствии гипохлорита 
натрия.  

Представленные результаты можно инте-
рпретировать в пользу гипотезы Г. Комиссаро-
ва о пероксиде водорода как источнике кисло-
рода при фотосинтезе (Комиссаров, 2010). При 
этом обращаем внимание на необходимость 
связывания катализатора ([(OH2)(terpy)Mn(μ-
O)2Mn(terpy)(OH2)]

3+
) с каолином или слюдой, 

полагая, что природный водоокисляющий ком-
плекс, возможно, также должен быть связан, 
например, с мембраной для разложения перок-
сида водорода, в результате чего происходит 
образование кислорода.  

Сложившаяся ситуация ставит вопрос о 
необходимости проведения оригинальных   ис-
следований по выделению кислорода в присут-
ствии в среде пероксида водорода. Возможно, 
что для осуществления реакции будут необхо-
димы иные дополнительные условия (напри-
мер, наличие в реакционной среде таких фер-
ментов, как карбоангидраза, каталаза или ком-
понентов мембран), которые ранее не учитыва-
лись при изучении процессов in vivo. При этом 
создание искусственных систем должно стро-
иться на иной основе, так как присутствие бел-
ковой части в составе кислород-выделяющего 
комплекса может ограничивать скорость его 
работы в силу лабильности свойств белковых 
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систем (Young et al., 2015). В то же время в реа-
кционной среде (как и в рассматриваемом ме-
ханизме процесса), по-видимому, обязательно 
должны присутствовать и ионы бикарбоната 
(см. ниже), и пероксид водорода. 

Источник кислорода при фотосинтезе - 
бикарбонат-ион. Другая идея, связанная с про-
блемой выделения кислорода в ходе фотосин-
теза, основана на давно известных результатах 
исследований по активации фоторазложения 
воды в присутствии в среде бикарбонат-иона 
(Stemler, Govindjee, 1973). При этом его  отсут-
ствие в реакционной среде приводило к инги-
бированию транспорта электронов при фотоси-
нтезе (Wydrzynski, Govindjee, 1975). Много по-
зднее было установлено, что на акцепторной 
стороне фотосистемы II (ФС II) есть два участ-
ка для связывания ионов бикарбоната (Терен-
тьев др., 2013).  

Фотохимическая реакция переноса элект-
рона (при работе ФС II) приводит к образова-
нию ион-радикальной пары, состоящей из мо-
лекулы окисленного хлорофилла (Р

+
) и молеку-

лы восстановленного акцептора. Второй ком-
понент – водоокисляющий комплекс, который 
окисляется образовавшимся катион-радикалом 
Р

+
 и, в свою очередь, окисляет молекулы воды с 

образованием свободного кислорода, протонов 
(переносимых в люмен хлоропластной струк-
туры) и электронов (заполняющих освободив-
шиеся для них места в возбужденных молеку-
лах хлорофиллов реакционных центров, чьи 
электроны были переданы на другие перенос-
чики электрон-транспортной цепи фотосинте-
за). Каталитическим центром водоокисляющего 
комплекса является неорганический кластер, 
стехиометрию которого обозначают как 
Mn4CaO5 (Терентьев и др., 2013; Vinyard, 
Brudvig, 2017).  

Объемная структура этого комплекса 
сформирована таким образом, что кальций свя-
зан со всеми четырьмя ионами марганца через 
оксо-мостики, а ионы марганца разбиты на свя-
занные между собой пары с помощью тех же 
оксо-мостиков. В результате с кластером ассо-
циированы четыре молекулы воды, ориентиро-
ванные по две у иона кальция и иона марганца, 
обозначаемого как Mn4 (Терентьев и др., 2013). 
При этом показана важная роль ионов хлора, 
которые образуют сети водородных связей с 
другими молекулами воды и функционально 
активными группами ряда аминокислот, вхо-
дящих в состав молекул белков водоокисляю-
щего комплекса (Umena et al., 2011). В резуль-
тате формируются каналы для удаления обра-

зующихся при разложении воды протонов от 
марганцевого кластера и/или доставки молекул 
воды для их разложения.  

Показано также, что для структурно-
функциональной организации водоокисляюще-
го комплекса необходимо присутствие бикар-
бонат-иона, который обеспечивает связывание 
ионов марганца внутри кластера (Klimov et al., 
1997; Hulsebosch et al., 1998; Vinyard, Brudvig, 
2017). При этом бикарбонат-ионы обладают 
значительным защитным эффектом для фото-
системы II при повышенной температуре сре-
ды. Предположение о возможности использо-
вания бикарбонат-иона в реакции фотоокисле-
ния вместо воды не нашло экспериментального 
подтверждения, хотя предложенный механизм 
кажется достаточно ясным (Zeinalov, 2005). 
Тем не менее, можно полагать, что в присутст-
вии бикарбонат-иона трудно окисляемый аква-
катион Mn

2+
 (потенциал окисления до Mn

3+
 = 

1,18 В) может трансформироваться в легко 
окисляемые Mn-бикарбонатные комплексы с 
потенциалом окисления 0,52-0,67 В (Терентьев 
и др., 2013). Отчасти, такое снижение потенци-
ала окисления исследователи объясняют спосо-
бностью бикарбоната связывать протоны, обра-
зующиеся при фоторазложении воды. В то же 
время накопленные результаты исследований 
позволяют говорить некоторым авторам, по 
крайней мере, о двух разных путях выделения 
кислорода при фотосинтезе и динамическом (а 
не структурном или статистическом) понятии 
фотосинтетической единицы как отражении со-
стояния светособирающего комплекса 
(Zeinalov, 2005). 

Изучение состава и электрохимических 
свойств комплексов марганца с бикарбонатом 
показало, что в водном растворе ионы Mn

2+
 

связаны с шестью молекулами воды. Присутст-
вие в среде разных концентраций бикарбоната 
приводило к образованию с ионами марганца 
комплексов разного состава. При этом значение 
потенциала окисления бикарбонат-иона было 
существенно ниже и составляло 0,52 В, в то 
время как потенциал окисления воды равен 
1,23 В. Изучение влияния рН на рассматривае-
мый процесс также показало снижение этой ве-
личины. Наименьшие величины потенциала 
окисления наблюдали при рН 7,60-7,90, кото-
рые считают оптимальными для процесса фо-
тосинтеза (Терентьев и др., 2013).  

Таким образом, рассмотрение описанного 
процесса в свете эволюции нашей планеты и 
зарождения жизни на Земле позволило предпо-
ложить, что такой механизм мог присутство-
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вать у первых фототрофов. При этом вопрос о 
возможности использования Н2О2 в процессе 
фотоокисления авторы (Терентьев и др., 2013) 
рассматривают только через призму его прев-
ращения в воду при участии фермента каталазы 
с последующим фотоокислением молекул во-
ды, а не наоборот.  

Подводя итоги исследованиям в области 
изучения механизма выделения кислорода при 
фотосинтезе, следует отметить, что решение 
вопроса об источнике кислорода можно считать 
все еще открытым, либо не полностью изучен-
ным. Косвенным свидетельством неполноты 
наших знаний в этом вопросе является невоз-
можность воспроизведения этого процесса в 
системе in vitro с высокой эффективностью.  

О хемиосмотической теории  

Митчелла 

Вопросы хемиосмотической теории и их 
решения. Теория Митчелла полагает, что хими-
ческий (ΔрН) и электрический (Δψ) компонен-
ты протон-движущей силы, необходимой для 
синтеза АТФ на мембранно-связанной АТФ-
синтетазе, создаются за счет движения и пере-
носа единственного вида ионов – протонов 
(Heldt, Pichulla, 2011; Voet, Voet, 2011). При 
этом в хлоропластах величина электрохимиче-
ского градиента на мембране во многом опре-
деляется разницей в величине рН по обе сторо-
ны мембраны, которая достигает 2,5-3,0 едини-
цы. Величина электрического потенциала сос-
тавляет около 60 мВ. В аналогичном процессе 
переноса электронов при дыхании ведущая 
роль, напротив, принадлежит электрическому 
потенциалу, величина которого достигает 200 
мВ при разнице ΔрН, равной всего около 0,2 
единицы (Heldt, Pichulla, 2011).  

Ряд исследователей обратил внимание на 
обратную зависимость между указанными ком-
понентами электрохимического градиента, ко-
торые одновременно создаются за счет только 
переноса электронов, что невозможно с точки 
зрения общих представлений. При этом вклю-
чение света вызывает первоначальное возник-
новение электрического потенциала, вслед за 
которым образуется химический градиент (Мо-
кроносов и др., 2006). Дополнительным стиму-
лом для разработки этого вопроса послужили 
результаты по исследованию молекулярного 
механизма работы АТФ-синтетазы (Nath, 
Villadsen, 2015; Иванищев, 2017а).  

Для решения указанных проблем был 
предложен механизм, благодаря которому об-
щие движущие силы синтеза АТФ создаются 
двумя независимыми источниками энергии, а 

перенос протонов по электрон-транспортной 
цепи фотосинтеза (или дыхания) является толь-
ко одним из них (Nath, Villadsen, 2015). В этом 
случае, в соответствии с  известными законо-
мерностями для межмембранного переноса в 
биологических системах характерны явления 
симпорта или антипорта, благодаря чему сох-
раняется общая электронейтральность сред 
(Jain et al., 2004). Тогда, по мнению авторов 
(Nath, Villadsen, 2015), каждый из агентов, т.е. 
А

–
/С

+
 (А

–
 – анион, С

+
 – катион) и Н

+
, вносит 

примерно равный вклад в создание энергетиче-
ского потенциала, необходимого для синтеза 
АТФ.  

Предполагается, что ни общий градиент 
концентраций по объемным водным фазам, ни 
общий электрический потенциал на мембране 
не способны косвенно влиять на связь двух 
транспортных систем, которые обнаружены  в 
а- и с-субъединицах АТФ-синтетазы, связанных 
с мембраной. Только совместное присутствие 
ионов в соответствующих каналах  доступа  в 
a- и c-субъединицах на границе a-c водно-
липидной поверхности мембраны может влиять 
на связь между  генерацией вращающего  мо-
мента центральних  субъединиц  олигомера фе-
рмента и синтезом АТФ. При этом общий ме-
ханизм в целом электронейтрален, и он работа-
ет при участии разного числа с-субъединиц в Fo 
части олигомера АТФ-синтетазы (от n = 8 до n 
= 15) (Nath, Villadsen, 2015; Иванищев, 2017а) 
(рис. 2).  

Как видно из рис. 2, образование градие-
нта на мембране тилакоида происходит за счет 
того, что физиологический анион (А

–
) перено-

сится с помощью ФС I и ФС II из стромы в лю-
мен, а обратно – через а-субъединицы АТФ-
синтетазы. Возможность функционирования 
такого симпорта (или антипорта) была посту-
лирована для объяснения механизма синтеза 
АТФ в соответствии с принципами единой тео-
рии функционирования сопряженных биоэнер-
гетических систем. Подобный механизм дол-
жен выполняться для всех известных в природе 
АТФ-аз аналогичных типов (F-, V-, P-, А-) (Jain 
et al., 2004; Nath, 2004; Nath, 2008).  

Определение ко-транспортируемого ани-
она для хлоропластов. Изучение синтеза АТФ с 
использованием тилакоидов листьев шпината 
показало, что присутствие малата в среде суще-
ственно повышало эффективность процесса. 
Другие изученные субстраты (оксалоацетат, 
бутират и т.д.) обеспечивали эффективность 
синтеза АТФ на уровне до 10% от того, кото-
рый наблюдали в присутствии малата. Иссле-
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дование процесса в присутствии неорганичес-
ких ионов – ионов хлора, брома, йода – не дало 
возможности считать их важными для обеспе-
чения изучаемого процесса. На основании по-
лученных результатов был сделан вывод о том, 
что малат является тем анионом, который тран-
спортируется совместно с протонами обеими 
фотосистемами в ходе световых реакций и воз-
вращается обратно в строму через каналы мо-
лекулы АТФ-синтетазы при синтезе АТФ в 
хлоропластах (Nath, Villadsen, 2015). 

Такая функциональная роль малата не 
кажется удивительной для этого процесса, так 
как достаточно давно известно наличие соот-
ветствующих переносчиков дикарбоновых кис-
лот с высоким сродством в мембранах хлоро-
пластов (Edwards, Walker, 1983; Иванищев, 
2017б). Более того, обмен дикарбоновых кислот 
в хлоропластах обеспечивает один из путей пе-
реноса восстановительных эквивалентов за 
пределы хлоропластов, а также метаболизм ди-
карбоновых кислот в них (Абдуллаев и др., 
1989; 1992; Иванищев, 1992; 1997; Иванищев, 
Курганов, 1993а; 1993б). Обнаруженное учас-
тие малата в создании электрохимического гра-
диента на мембране хлоропластов только рас-
ширяет представления о значительной роли 
этого субстрата, которую он играет в различ-

ных процессах и метаболизме клетки (Ивани-
щев, Курганов, 1992).  

При этом решается и проблема непродук-
тивного возвращения протонов в строму хло-
ропласта, а именно: образующийся в таких 
условиях избыток малата может быть метабо-
лизирован рядом ферментов (Абдуллаев и др., 
1989; 1992; Иванищев, Курганов, 1993а; 1993б) 
или выведен за пределы хлоропласта при учас-
тии соответствующего челнока (Edwards, 
Walker, 1983; Heldt, Pichulla, 2011). 

Аналогичные системы переноса могут 
иметь место и в процессе, связанном с работой 
электрон-транспортной цепи дыхания, где в ка-
честве аниона может выступать сукцинат, а у 
микроорганизмов в подобных системах такую 
роль выполняют неорганические ионы, напри-
мер, ионы калия, натрия и др. (Nath, Villadsen, 
2015; Иванищев, 2017а).  

Особенности структуры АТФ-
синтетазы. Обнаружение существенной зна-
чимости остатков Аrg-210 а-субъединицы и 
Аsp-61 с-субъединицы для проявления актив-
ности фермента долгое время не находило объ-
яснений. При этом изучение особенностей из-
менения конформации молекул АТФ-синтетазы 
в ходе реакции привело к пониманию того, что 
отмеченные аминокислотные остатки участву-

 

Рис. 2. Сопряженный перенос протонов и анионов через фотосистемы (ФС I и ФС II), а так-

же через а- и c-субъединицы АТФ-синтетазы (b6f - комплекс цитохромов, F1 – часть фермен-

та АТФ-синтетазы, на которой происходит синтез АТФ)(по: Nath, Villadsen, 2015, с измене-

ниями).  
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ют в создании близко расположенных друг к 
другу, но все же разных каналов для переноса 
различных зарядов в ходе реакции синтеза 
АТФ. Это позволяет рассматривать фермент 
как систему, при участии которой осуществля-
ется совместный транспорт протона и аниона, в 
результате чего обеспечивается в целом элект-
ронейтральный механизм процесса переноса 
(Nath, Villadsen, 2015). 

В качестве косвенного доказательства ав-
торы приводят данные о консервативности по-
следовательности аминокислотных участков а-
субъединицы АТФ-синтетазы, выделенной из 
организмов различных таксономических групп, 
начиная от одноклеточных (Escherichia coli, 
Saccharomyces cerevisiae) и далее – до растений, 
животных и человека. Присутствие в положе-
нии 210 аргинина, в положении 211 – лейцина, 
а в положении 214 – аспарагина позволяет фун-
кциональным группам этих аминокислот обес-
печивать химическое взаимодействие, связыва-
ние и перенос дикарбоновой кислоты через мо-
лекулу АТФ-синтетазы. Консервативное поло-
жение ряда остатков серина и треонина в близ-
лежащих участках может создавать дополните-
льные возможности для связывания и переноса 
дикарбоновых кислот через канал, образуемый 
а-субъединицами фермента. При этом перенос 
протонов в строму, по-видимому, осуществляе-
тся по другому (близко расположенному) кана-
лу, где ключевая роль отведена аминокислот-
ным остаткам глутаминовой или аспарагиновой 
кислоты в 61-ом положении аминокислотной 
последовательности с-субъединицы АТР-
синтетазы (Nath, Villadsen, 2015).  

При рассмотрении процесса синтеза АТФ 
у бактерий также возникает ряд вопросов, ко-
торые не могут быть решены в рамках теории 
Митчелла. По-видимому,  у бактерий  также 
должен работать аналогичный механизм совме-
стного переноса протона и другого иона (или 
органического вещества) (Nath, Villadsen, 
2015). Однако, для подтверждения этой точки 
зрения необходимы соответствующие экспери-
ментальные доказательства  

Проблемы представлений о фотофосфо-
рилировании. Известные события нецикличес-
кого переноса электронов при фотосинтезе за-
вершаются синтезом НАДФН (рис. 3). Перека-
чка протонов в люмен, происходящая автома-
тически в ходе работы электрон-транспортной 
цепи, обеспечивает создание электрохимичес-
кого градиента, который далее используется 
для синтеза АТФ. При этом, если представле-
ния о механизме синтеза НАДФH достаточно 
ясны, то проблема синтеза АТФ до сих пор ока-
зывается под пристальным вниманием иссле-
дователей. Переносчики в цепи фотосинтеза 
расположены в порядке возрастания окислите-
льно-восстановительного потенциала (Heldt, 
Pichulla, 2011). При этом места наибольших ра-
зличий в величинах такого потенциала между 
соседними переносчиками часто и до сих пор 
интерпретируются как участки, где «происхо-
дит синтез» молекул АТФ. При этом понятие 
«пункты сопряжения» (то есть – участки цепи 
переноса электронов, где переносчики в наибо-
льшей степени различаются между собой по 
окислительно-восстановительному потенциалу, 
«благодаря которому» происходит запасание 

 

Рис. 3. Общая схема нециклического и циклического переноса электронов при фотосинтезе 

(Q – система пластохинонов, b6, f – система цитохромов, Z – акцептор электронов для их пе-

редачи на системы ФД – ферредоксина, ФС I и ФС II – фотосистемы).   
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энергии в виде АТФ) в кругах исследователей 
все же стало менять свой первоначальный 
смысл. Теперь оно отражает значимость функ-
ционирования (энергетический вклад) отдель-
ных компонентов электрон-транспортной цепи 
в создании генерируемого на мембране элект-
рохимического градиента, образуемого за счет 
переноса протонов из стромы хлоропласта в 
люмен (Мокроносов и др., 2006).  

В противоположность этим представле-
ниям о «пунктах сопряжения» теория Митчелла 
объясняет неделимый на подобные части прин-
ципиальный общий механизм синтеза АТФ.  

Несмотря на очевидную взаимосвязь 
двух процессов, необходимой ясности и полной 
взаимозависимости между этими взаимообус-
ловленными процессами в научной и учебной 
литературе, по крайней мере, в используемой 
терминологии, до сих пор не обнаруживается.  

Если в описании взаимодействия работы 
электрон-транспортной цепи дыхания, которая 
обеспечивает образование электрохимического 
потенциала на собственной митохондриальной 
мембране, и синтеза АТФ картина достаточно 
ясна и понятна (но не всегда правильно иллюс-
трируется), аналогичные процессы, рассматри-
ваемые при изучении фотосинтеза, описывают-
ся в несколько запутанной манере.  

При рассмотрении фотосинтетического 
процесса вопрос оказывается более сложным в 
силу того, что исследователи различают цикли-
ческий, нециклический и псевдоциклический 
виды переноса электронов и говорят о соответ-
ствующих видах фотофосфорилирования (Мо-
кроносов и др., 2006; Heldt, Pichulla, 2011). Ак-
цент делается на участках электрон-
транспортной цепи фотосинтеза, где соседние 
переносчики в наибольшей степени различают-
ся между собой по величине окислительно-
восстановительного потенциала. В используе-
мых при этом рассуждениях объединяются 
процессы, которые не связаны напрямую друг с 
другом (перенос электронов и синтез АТФ) и, 
более того, пространственно и во времени ра-
зобщены (Heldt, Pichulla, 2011). 

Как правило, исследователи никаким об-
разом не акцентируют внимание на том, что 
любой вид переноса электронов при фотосин-
тезе должен приводить к образованию электро-
химического градиента на мембране тилакоида 
(как «движущей силы» образования АТФ). При 
этом вклад того или иного вида переноса элек-
тронов в создание градиента (по количеству 
синтезируемого АТФ) оценивается как резуль-
тат отдельных (разных) экспериментов, прове-

денных в специфических условиях. Более того, 
остаются неясными биохимические механизмы, 
которые лежат в  основе  некоторых экспери-
ментальных результатов, которые трактуются 
как неодинаковое участие разных типов фото-
фосфорилирования «в отдельных метаболичес-
ких процессах растительного организма» (Мок-
роносов и др., 2006). Получается, что конечный 
результат каждого типа переноса электронов 
(циклического, нециклического, псевдоцикли-
ческого), проявляющийся (в конечном итоге) в 
создании единого результата – электрохимиче-
ского градиента на мембране тилакоида – вы-
зывает разный физиологический эффект. С та-
ким выводом вряд ли можно согласиться. Ре-
шение вопроса, по-видимому, состоит в том, 
что в ходе каждого типа процесса фотофосфо-
рилирования образуются иные продукты (ве-
щества), играющие более важную регулятор-
ную роль для реализации разных процессов ме-
таболизма (Мокроносов и др., 2006). Однако до 
сих пор неясно, что представляют собой эти 
«продукты» (вещества).  

Таким образом, еще раз подчеркнем, что 
описанные представления создают неясную и 
запутанную для понимания общую картину 
взаимосвязи между процессами работы элект-
рон-транспортной цепи и образования АТФ в 
ходе фотосинтеза, несмотря на то, что они раз-
делены во времени и в пространстве. Поэтому, 
несмотря на наличие новых эксперименталь-
ных данных в области изучения образования 
АТФ в живых системах, которые существенно 
дополняют известную хемиосмотическую тео-
рию и предлагают достаточные основания для 
уточнения сил, участвующих в создании элект-
рохимического градиента на биологической 
мембране, необходимы дальнейшие исследова-
ния для выяснения соответствующих биохими-
ческих механизмов, обеспечивающих взаимос-
вязь фотосинтеза с иными физиологическими и 
биохимическими процессами в растительной 
клетке.  

Особенности биохимии цикла Кальвина  

D-рибулозо-1,5-бисфосфаткарбоксилаза-
оксигеназа (Рубиско, КФ 4.1.1.39) – ключевой 
фермент цикла Кальвина, с помощью которого 
неорганический углерод становится частью ор-
ганического вещества. Современные представ-
ления о структуре и функциях Рубиско доста-
точно полны. Различают две основные формы 
фермента. Одна представлена классической 
формой, состоящей из  8 больших и 8 малых 
субъединиц и имеющей молекулярную массу 
около 560 кДа. Она характерна для высших ра-
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стений. Другая форма присутствует у низкоор-
ганизованных фотоавтотрофов и представлена 
только большими субъединицами в количестве 
2-6 (Martin et al., 2000). При этом особенности 
генетики фермента состоят в том, что большие 
субъединицы кодируются ДНК хлоропластов, а 
малые – геномом ядра клетки, причем в ходе 
онтогенеза полипептидный состав малых субъ-
единиц может меняться. 

Механизм реакций карбоксилирования и 
оксигенирования подробно изучен (Roy, 
Andrews, 2000). При этом присоединение газа к 
активированному комплексу Рубиско происхо-
дит, по-видимому, без образования комплекса 
Михаэлиса, но при наличии одной и той же 
енольной формы акцептора – D-рибулозо-1,5-
бисфосфатата. В то же время конкуренция ме-
жду молекулами кислорода и углекислого газа 
за активный центр определяется присутствием 
магния, ионы которого повышают специфич-
ность взаимодействия с кислородом и углекис-
лым газом в 10-25 раз (Jordan, Ogren, 1983).  

Среди вопросов энзимологии в этой об-
ласти можно отметить недостаток сведений о 
наличии и свойствах разных изоформ фермен-
тов, катализирующих реакции, аналогичные 
реакциям цикла Кальвина, но локализованных в 
других компартментах клетки. К локализован-
ным исключительно в хлоропластах относят 
фосфорибулокиназу, транскетолазу, рибозофо-
сфатизомеразу и рибозофосфатэпимеразу 
(Gontero et al., 1988; Schnarrenberger et al., 1995; 
Martin et al., 2000; Heldt, Pichulla, 2011). Фер-
ментами, необходимыми для протекания в ци-
тозоле глюконеогенетических реакций, счита-
ются фосфоглицераткиназа, глицеральдегидфо-
сфат-дегидрогеназа, фруктозо-бисфосфатаза и 
др. (Heldt, Pichulla, 2011). В то же время такие 
ферменты функционируют и в реакциях цикла 
Кальвина в хлоропластах. Проблемы разграни-
чения изоформ, их количества, кинетических 
свойств и генетики остаются открытыми, не-
смотря на то, что анаболическая направлен-
ность метаболизма растений объясняет преоб-
ладание активности некоторых ферментов 
именно в хлоропластах зеленых листьев (на-
пример, до 90% для фосфоглицераткиназы, 
глицеральдегидфосфатдегидрогеназы, альдола-
зы и фруктозо-бисфосфатазы).  Для  других  
ферментов окислительного пентозофосфатного 
цикла характерна более высокая активность в 
цитозоле клеток. При этом важно учитывать 
факт перехода от гетеротрофного питания (за 
счет запасных веществ семени) к автотрофному 
росту растений, что также может сопровож-

даться заменой одних изоформ ферментов дру-
гими (Schnarrenberger et al., 1995). 

Отдельный интерес представляет вопрос 
об особенностях организации надмолекуляр-
ных комплексов. Результаты ранних исследо-
ваний, свидетельствующие о высокой скорости 
превращения D-рибозо-5-фосфата до фосфог-
лицеральдегида по сравнению со скоростями 
реакций, катализируемых индивидуальными 
ферментами этой последовательности реакций 
цикла Кальвина, дали основание говорить о 
«туннелировании» промежуточных продуктов 
реакций, обусловленном наличием комплекса 
ферментов (Gontero et al., 1988). Известные к 
началу 70-х годов прошлого столетия данные о 
мультиферментных системах синтазы жирных 
кислот, пируватдегидрогеназного комплекса 
служили основанием для утверждения о воз-
можной форме организации ферментов и в ци-
кле Кальвина.  

В качестве первоначальных доказа-
тельств были  использованы  данные  об  одно-
временном присутствии в препаратах с актив-
ностью Рубиско и активности других фермен-
тов, таких как, например, рибозофосфатизоме-
раза, фосфорибулокиназа, что наблюдали в хо-
де очистки фермента методами гель-
фильтрации и хроматографии. Другими авто-
рами показана возможность существования 
комплексов иного состава (Martin et al., 2000). 
Соотношение активностей ферментов было ра-
зным в зависимости от объекта исследования и 
особенностей эксперимента. При этом возника-
ли вопросы о молекулярной организации таких 
комплексов и количественном соотношении 
молекул разных ферментов, с учетом того, что 
на долю Рубиско – главного фермента цикла 
Кальвина (имеющего среди ферментов цикла 
Кальвина одну из самых значительных молеку-
лярных масс) приходится до 50% растворимых 
белков листа или до 80% белков хлоропластов 
(Edwards, Walker, 1983; Heldt, Pichulla, 2011).  

Благодаря использованию иммуноспеци-
фического метода было показано присутствие 
таких комплексов in vivo на внешней поверхно-
сти мембран тилакоидов, в то время как Рубис-
ко была обнаружена также и в строме. При 
этом кинетические свойства отдельных ферме-
нтов в таких комплексах, естественно, были не-
сколько иными (Martin et al., 2000). 

Такие данные ставят вопросы не только о 
том, насколько жестко организованы такие сис-
темы, но и об их стабильности во времени, что 
связано с обеспечением поддержания скорости 
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реакций, концентрации метаболитов, связан-
ных в свою очередь с наличием в хлоропластах 
необходимых количеств восстановительных 
эквивалентов, АТФ, поддержанием необходи-
мой величины рН, концентраций ионов метал-
лов и пр.  

Фотодыхание и С2-фотосинтез  

Открытие оксигеназной реакции Рубиско 
привело к появлению понятия фотодыхания и 
подробному изучению его механизма (Tolbert, 
1997; Heldt, Pichulla, 2011). Исследование мно-
гообразия представителей растительного царс-
тва и особенностей проявления фотосинтетиче-
ского процесса у них существенно расширило 
знания о механизмах фотосинтетической асси-
миляции углекислого газа. При этом несколько 
неожиданной явилась трансформация предста-
влений о фотодыхании. Обнаружение особен-
ностей транспорта метаболитов (в первую оче-
редь, глицина) между разными клетками листа 
растений, а также разное содержание митохон-
дрий с присутствием в них ключевого фермен-
та – глициндекарбоксилазы позволило сформу-
лировать представления о С2-фотосинтезе, ко-
торый стали рассматривать как часть фотосин-
тетической ассимиляции CO2 (рис. 4).  

Особенности схемы показывают, что, не-
смотря на такое же потребление кислорода, как 
и при процессе дыхания, выделения углекисло-
го газа в окружающую среду не происходит, 

поскольку он улавливается хлоропластами. Тем 
не менее, процесс оказывается весьма энергоза-
тратным. Считают, что C2-цикл использует 
примерно в три раза больше энергии на один 
оборот молекулы CO2. В результате при высо-
кой интенсивности света для нетто-
фотосинтеза, обеспечиваемого С3-циклом Ка-
львина, используется почти такое же количест-
во энергии фотосинтеза, которое потребляется 
циклом С2 (Tolbert. 1997). Таким образом, С2-
фотосинтез можно рассматривать как один из 
важных биохимических путей, благодаря кото-
рому достигается нейтрализация избыточного 
количества энергии, получаемого растением от 
Солнца, наряду с необходимыми процессами 
синтеза глицина и серина, а также их использо-
ванием в других биосинтетических процессах.  

Традиционная биохимическая трансфор-
мация фосфогликолата при фотодыхании пре-
дусматривает его превращение в глицин с да-
льнейшим образованием молекулы серина из 
двух молекул глицина с выделением СО2 
(Heldt, Pichulla, 2011). Совместное участие хло-
ропластов и пероксисом в этом процессе, с од-
ной стороны, приводит к синтезу важнейшей 
аминокислоты – глицина для использования в 
разных метаболических путях для синтеза 
множества соединений. С другой стороны, син-
тез серина из двух молекул глицина при учас-
тии митохондрий, где локализована глицинде-

 

Рис. 4. Упрощенная схема разделения С3- и С2-фотосинтеза между разными клетками листа 

растения.  
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карбоксилаза, сопровождается потерей в этом 
процессе СО2, которую и обозначают как фото-
дыхание.  

Особенности переноса глицина из одних 
клеток листа в другие совместно с наличием 
значительного числа митохондрий с присутст-
вующей в них глициндекарбоксилазой и улав-
ливание образующегося СО2 хлоропластами 
приводят в результате к увеличению эффектив-
ности общего фотосинтеза растений (Douce et 
al., 2001). Интенсивное изучение строения и 
локализации глициндекарбоксилазы показало, 
что фермент состоит из четырех типов субчас-
тиц (P-, H-, T- и L-белков), каждая из которых 
оказывается важной для обеспечения этапов 
превращения этой аминокислоты (Pratt, 
Cornely. 2014). Показано, что снижение содер-
жания любой субчастицы глициндекрбоксила-
зы негативным образом сказывалось на проду-
ктивности даже обычных С3-растений, у кото-
рых фермент участвует в фотодыхательном 
процессе (Schulze  et al., 2016). При этом изме-
нение локализации фермента (преобладание ак-
тивности в митохондриях клеток обкладки со-
судистых пучков) позволяло таким растениям 
проявлять фотосинтетические свойства, приб-
лижающие их по эффективности фотосинтеза к 
С4-растениям. 

Таким образом, было установлено, что 
активность глициндекарбоксилазы важна для 
обеспечения общей продуктивности растений 
вне зависимости от типа фотосинтетической 
ассимиляции  неорганического углерода. Явля-
ется ли этот феномен прямым следствием дейс-
твия фермента или еще подключаются иные 
биохимические механизмы – неизвестно. При 
этом возникает интерес к вопросу о том, каким 
образом работает глициндекарбоксилаза у С4-
растений, и какова ее роль в обеспечении их 
продуктивности? Или этот механизм затрагива-
ет только растения с С3-С4-промежуточным ти-
пом фотосинтеза? Или в ходе эволюции у С4-
растений на смену функционированию глицин-
декарбоксилазы пришли НАД-малик-энзим, 
НАДФ-малик-энзим и фосфоенолпируват-
карбоксикиназа?  

Синтез, транспорт и утилизация про-

дуктов фотосинтеза  

Ассимиляция неорганического углерода и 
моделирование этого процесса. Представления 
о метаболизме фотоассимилятов сложились до-
статочно давно в виде  вполне  завершенной 
картины (Martin et al., 2000; Heldt, Pichulla, 
2011). Общее уравнение фотосинтеза традици-

онно записывается в русскоязычной учебной 
литературе в следующем виде:  

6СО2 + 18АТФ + 12НАДФH + 12Н
+
 + 18Н2О → 

→ (СН2О)6 + 18АДФ + 18Фн. + 12НАДФ
+
.  

Фактическое уравнение выглядит иначе 
вследствие того, что первый стабильный про-
дукт фотосинтетической ассимиляции углекис-
лого газа – триозофосфат (3-
фосфоглицериновая кислота), что нашло отра-
жение в изданных в последние годы зарубеж-
ных учебниках (Heldt, Pichulla, 2011; Pratt, 
Cornely, 2014). Его можно также переписать по-
иному, если учитывать, что главным экспорт-
ным (из хлоропластов в цитозоль) метаболитом 
растений (накапливающих в хлоропластах кра-
хмал в течение светового периода) является ди-
сахарид мальтоза или основным транспортным 
веществом по растению служит дисахарид са-
хароза (Иванищев, 2017в). 

Количественные представления о взаи-
мосвязи фотосинтетической ассимиляции СО2 
и продуктивности растений привлекают внима-
ние исследователей на протяжении почти ста 
лет со времени введения понятия чистой про-
дуктивности фотосинтеза и разработки метода 
его определения (Иванищев, 2011). Известное 
уравнение Л. Иванова и его модификация 
А. Ничипоровичем отражали количественную 
связь между продуктивностью растения, его 
фотосинтетическими показателями и дыхани-
ем. Более глубокое моделирование с разработ-
кой математической базы было осуществлено в 
работах группы авторов (Farquhar et al., 1980).  

В начале нынешнего столетия в связи с 
20-летием создания модели, описывающей 
процесс фотосинтетической ассимиляции СО2, 
отмечалось, что в модели количественные ха-
рактеристики кинетики действия Рубиско соот-
носились с такими показателями, как стехиоме-
трия восстановительного пентозофосфатного 
пути (цикла Кальвина) и цикла фотодыхания в 
связи с особенностями их энергетического обе-
спечения (электронным транспортом и синте-
зом АТФ) (Farquhar et al., 2001). Предложенная 
модель позволила объединить количественные 
показатели газообмена листьев (по которому 
часто определяют фотосинтез) с предсказанием 
математически ожидаемой величины фотосин-
теза. Она дала более ясное понимание получен-
ных результатов исследования и их дальнейшей 
экстраполяции. При этом также отмечалось, 
что за прошедшее время модель не претерпела 
существенных изменений, и до сих пор с ее по-
мощью можно описать и объяснить ряд наблю-
дений (Lenz et al., 2010).  
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Превращения продуктов фотосинтеза . 
Другой вопрос ассимиляции углекислого газа 
высшими растениями связан с проблемой экс-
порта продуктов фотосинтеза из хлоропластов. 
Известно, что в ходе дневного фотосинтеза в 
хлоропластах многих растений синтезируется 
крахмал. При этом, чем большее его количест-
во накапливается в данном компартменте, тем 
слабее идет процесс фотосинтеза, то есть на-
блюдается явное торможение процесса ассими-
ляции СО2. Отчасти, это связано с тем, что на-
рушается баланс между скоростью поступления 
необходимого количества ортофосфата и экс-
портом продуктов фотосинтеза (в виде триозо-
фосфатов, в основном, диоксиацетонфосфата) 
из хлоропластов с их дальнейшим использова-
нием для синтеза сахарозы (Paul, Foyer, 2001). 
Иная причина снижения скорости фотосинте-
тической ассимиляции СО2 может быть связана 
с уменьшением свободного пространства внут-
ри хлоропластов и существенными изменения-
ми в концентрациях и скоростях переноса нео-
бходимых для ферментативных реакций ве-
ществ и кофакторов.  

Избыточное количество энергетических 
эквивалентов, образованных за счет энергии 
солнечного света, должно быть передано за 
пределы хлоропласта для обеспечения процес-
сов роста и развития растений. Такой транспорт 
энергии в виде АТФ и НАД(Ф)Н происходит с 
помощью двух различных механизмов. Первый 
включает перенос триозофосфатов, главным из 
которых является диоксиацетонфосфат (фос-
фодиоксиацетон). В обмен на это внутрь хло-
ропласта путем антипорта вносится неоргани-
ческий фосфат (освобожденный в реакциях  

синтеза сахарозы), который компенсирует по-
терю фосфора в виде триозофосфата (Paul, 
Foyer, 2001). Этот челнок работает в световой 
период времени дня.  

Другой челнок, позволяющий выносить 
энергию из хлоропластов, представлен систе-
мой дикарбоновых кислот, в которой ключевая 
роль отведена малату и аспартату (Edwards, 
Walker, 1983; Heldt, Pichulla, 2011). При этом 
наличие переносчиков дикарбоновых кислот в 
мембране хлоропластов можно объяснить не 
только этим процессом, но и многообразным 
использованием внутри  хлоропластов  оксало-
ацетата, возвращаемого в хлоропласт в свобод-
ном виде или в виде аспартата, переносящего 
азот для обеспечения внутрихлоропластных по-
требностей с  образованием, опять же,  оксало-
ацетата (Иванищев, 1997).  

Исчезновение в течение ночи из хлоро-
пластов крахмала, накопившегося за световой 
период, со времен классических экспериментов 
не вызывало особых дискуссий. Однако в на-
стоящее время установлено, что разрушение 
крахмала – это сложный процесс, который про-
исходит в несколько этапов при скоординиро-
ванном действии сразу нескольких ферментов 
(Stettler et al., 2009). Биохимический механизм 
состоит в присоединении остатков фосфорной 
кислоты к отдельным остаткам глюкозы (у 3-го 
или 6-го атомов углерода) в составе амилозы 
или амилопектина. Это происходит при учас-
тии таких ферментов, как глюкан-вода-
дикиназа и фосфоглюкан-вода-дикиназа. Далее 
при участии еще шести ферментов образующи-
еся в конечном итоге мальтоза и глюкоза с по-

 
Рис. 5. Схема экспорта крахмала из хлоропластов ночью (Гл-6-Ф – глюкозо-6-фосфат, Гл-1-Ф 
– глюкозо-1-фосфат, Фр-6-Ф – фруктозо-6-фосфат, УДФ-гл – уридиндифосфатглюкоза, Саха-

розо-6-Ф – сахарозо-6-фосфат).  
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мощью специфических переносчиков (МЕХ1 – 
для мальтозы и pGlcT – для глюкозы) транспо-
ртируются в цитозоль, в то время как глюкозо-
1-фосфат выносится из хлоропластов по неяс-
ному механизму. Считается, что на долю маль-
тозы приходится примерно 85% экспортируе-
мых углеводов (рис. 5).  

Вынесенная из хлоропластов мальтоза 
расщепляется до глюкозы с преобразованиями 
в глюкозо-6-фосфат → фруктозо-6-фосфат и 
дальнейшим синтезом сахарозы – главного 
транспортного углевода растений (Иванищев, 
2017в). Отчасти фосфорилированные моноса-
хариды могут включаться в процессы гликоли-
за и окислительного пентозофосфатного пути 
для обеспечения потребностей в энергии или 
продуктах метаболизма для синтеза иных ве-
ществ. Использование сахарозы возможно бла-
годаря активности двух ферментов – инвертазы 
(расщепляющей углевод при участии воды на 
глюкозу и фруктозу) или сахарозо-синтазы в 
соответствующей реакции. Присутствие разли-
чных изоформ обоих указанных ферментов в 
разных органах и тканях, а также наличие мем-
браносвязанных форм обеспечивает широкие 
возможности по использованию сахарозы, при-
чем инвертаза, по-видимому, играет ведущую 
роль в процессе использования сахарозы in vivo 
(Иванищев, 2017в).  

Таким образом, биохимические механиз-
мы процесса фотосинтетической ассимиляции 
неорганического углерода и превращений пер-
вичных продуктов фотосинтеза, несмотря на 
кажущуюся полноту исследований, постоянно 
дополняются новыми представлениями, кото-
рые позволяют нам понять более тесные взаи-
мосвязи между такими характеристиками, как 
интенсивность фотосинтеза и продуктивность 
растений в самых разных аспектах. 

Заключение  

Фотосинтез – основной путь, благодаря 
которому образуется подавляющая масса орга-
нических соединений на нашей планете. В не-
давнем обзоре, посвященном достижениям в 
исследовании фотосинтеза, отмечалось, что 
продуктивность растений определяется неско-
лькими составляющими, среди которых биофи-
зические и биохимические механизмы играют 
ключевую роль на всех уровнях усвоения энер-
гии солнечного света растениями (Flügge et al., 
2016).  

Изложенное выше приводит к выводу о 
том, что многочисленные и многообразные ре-
зультаты исследования фотосинтетического 
процесса все еще недостаточны для того, чтобы 

овладеть ими для использования в биотехноло-
гических целях. 
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The article is devoted to the analysis of modern information in the field of biochemical mechanisms 

of photosynthesis. It is shown that our knowledge of these processes is still incomplete or limited. 

This concerns the process of oxygen release during photosynthesis, CO2 assimilation, manifestations 

of C2-photosynthesis. It is noted that the modern interpretation of the chemiosmotic theory is still 

not completed. Herewith a single (admittedly) mechanism of ATP formation is due to different 

modes of operation of electron transport chain of photosynthesis, referred as non -cyclic, cyclic and 

pseudocyclic electron transport. It is concluded that in general, numerous and diverse results of 

study of photosynthetic process are still insufficient to master them for use in biotechnological 

purposes. 
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ПРОБЛЕМНІ ПИТАННЯ В БІОХІМІЇ ФОТОСИНТЕЗУ 
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Стаття присвячена аналізу сучасних відомостей у галузі біохімічних механізмів фотосинтезу. 

Показано, що наші знання про ці процеси все ще неповні або обмежені. Це стосується пр о-

цесу виділення кисню при фотосинтезі, асиміляції СО2, проявів С2-фотосинтезу. Відзначено, 

що сучасне тлумачення хеміосмоттичної теорії завершене не повністю. При цьому єдиний (за 

загальним визнанням) механізм утворення АТФ зумовлений різними режимами роботи елек-

трон-транспортного ланцюга фотосинтезу, що позначаються як нециклічний, циклічний і 

псевдоциклічний транспорт електронів. Зроблено висновок, що в цілому численні і різно-

манітні результати дослідження фотосинтетичного процесу все ще недостатні для того, щоб 

оволодіти ними для використання в біотехнологічних цілях. 

Ключові слова: фотосинтез, виділення кисню, хеміосмотична теорія, асиміляція СО2, 

продукти фотосинтезу 
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