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PARTICIPATION OF BICARBONATE IN REGULATION
OF PHOTOCHEMICAL REACTIONS IN CHLOROPLASTS HIGHER PLANTS

It is known that bicarbonate stimulates photochemical reactions in chloroplasts. There is at
least two pools of bound bicarbonate with different affinity of its binding to thylakoids, and evidently
only the high-affinity one (1 ÍÑÎ

3
— per 400—600 Chl molecules) controls photochemical reactions in

PS2. Interpretations of the stimulating effect of bicarbonate on the activity of PS2 are contradictory,
and the functional role the lower-affinity pool (close to Chl concentration) which can be removed
without essential effect for PS2, remains unknown. The aim of the present work was investigation of
relationship between the amount of the membrane-bound HCO

3
— ions and light-induced proton uptake

(∆H+) by suspension of isolated spinach chloroplasts. The inhibitors of carboanhydrase hydrophyllic
acetazolamide and lipophyllic ethoxyzolamide both reduced the amount of bound bicarbonate and
suppressed ∆H+ in 6,0—8,0 pH range. It is concluded that lower-affinity pool of bound bicarbonate
controls light-dependent proton transport in chloroplasts.
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Èçâåñòíî, ÷òî áèêàðáîíàò ñòèìóëèðóåò ôîòîõèìè÷åñêèå ðåàêöèè â õëîðîïëàñòàõ. Â òèëà-
êîèäàõ íàéäåíî ïî êðàéíåé ìåðå äâà ïóëà ñâÿçàííîãî áèêàðáîíàòà: ïðî÷íî ñâÿçàííûé (1 ÍÑÎ

3
—

íà 400-600 ìîëåêóë õëîðîôèëëà) êîíòðîëèðóþùèé ôîòîõèìè÷åñêóþ àêòèâíîñòü ÔÑ2 è ñëàáî
ñâÿçàííûé (1 ÍÑÎ

3
— íà 1 ìîëåêóëó õëîðîôèëëà), êîòîðûé ìîæåò áûòü óäàëåí áåç ñóùåñòâåííîãî

âëèÿíèÿ íà ôîòîõèìè÷åñêóþ àêòèâíîñòü ÔÑ2. Ôóíêöèîíàëüíàÿ ðîëü ñëàáî ñâÿçàííîãî áèêàð-
áîíàòà íåèçâåñòíà. Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû áûëî èññëåäîâàíèå âçàèìîñâÿçè ìåæäó êîëè÷å-
ñòâîì ìåìáðàíîñâÿçàííûõ HCO

3
— èîíîâ è ñâåòîèíäóöèðîâàííîãî ïðîòîííîãî ïîãëîùåíèÿ (∆H+)

â ñóñïåíçèè èçîëèðîâàííûõ õëîðîïëàñòàõ øïèíàòà. Èíãèáèòîðû ÊÀ ãèäðîôèëüíûé àöåòîçîëà-
ìèä è ëèïîôèëüíûé ýòîêñèçîëàìèä ñíèæàëè êîëè÷åñòâî ñâÿçàííîãî áèêàðáîíàòà è ïîäàâëÿëè
âåëè÷èíó ∆H+ â äèàïàçîíå pH 6,0-8,0. Ñäåëàí âûâîä, ÷òî ïóë ñëàáîñâÿçàííîãî áèêàðáîíàòà
êîíòðîëèðóåò ñâåòî-çàâèñèìûé ïðîòîííûé òðàíñïîðò â õëîðîïëàñòàõ.
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ÂÑÒÓÏ

Çàëåæí³ñòü øâèäêîñò³ ôîòîõ³ì³÷íèõ ðåàêö³é ó õëîðîïëàñòàõ â³ä ïðè-
ñóòíîñò³ â ñåðåäîâèù³ íåîðãàí³÷íîãî âóãëåöþ (Ñí) âèÿâëåíà á³ëüøå 45
ðîê³â òîìó [17]. Áóëî â³äçíà÷åíî, ùî íàâ³òü â ³çîëüîâàíèõ ³ç ôîòîñèíòå-
çóþ÷èõ îðãàí³çì³â ñòðóêòóðàõ, íå çäàòíèõ äî ôîòîñèíòåòè÷íî¿ àñèì³ëÿö³¿
ÑÎ

2
, éîãî âèäàëåííÿ ³ç ñåðåäîâèùà óïîâ³ëüíþº åëåêòðîííèé òðàíñïîðò,

ÿêèé â³äíîâëþºòüñÿ ïðè äîäàâàíí³ â ñåðåäîâèùå á³êàðáîíàòó, âíàñë³äîê
÷îãî öåé åôåêò íàçâàíî «á³êàðáîíàòíèì åôåêòîì» [11, 12, 14]. Ïîêàçà-
íî, çîêðåìà, ùî â ðàç³ â³äñóòíîñò³ á³êàðáîíàòó ïðàêòè÷íî ö³ëêîì ïðè-
ãí³÷óºòüñÿ ïðîöåñ ôîòîñèíòåòè÷íîãî âèä³ëåííÿ êèñíþ íå ëèøå ó õëîðîï-
ëàñòàõ, àëå é ó ñóáõëîðîïëàñòíèõ ôðàãìåíòàõ, ùî ì³ñòÿòü ëèøå ôîòîñè-
ñòåìó 2, ÿêà â³äïîâ³äàº çà ïðîöåñ îêèñëåííÿ âîäè ³ âèä³ëåííÿ êèñíþ [5,
14]. Ó çâ’ÿçêó ç öèì áóâ çðîáëåíèé âèñíîâîê, ùî á³êàðáîíàò º êîôàêòî-
ðîì ðåàêö³é, ùî ïðèçâîäÿòü äî ôåðìåíòàòèâíîãî îêèñíåííÿ âîäè. ª,
ïðèíàéìí³, äâà ïóëè á³êàðáîíàòó ç ð³çíîþ ì³öí³ñòþ çâ’ÿçóâàííÿ ç ÔÑ2 ³,
î÷åâèäíî, ò³ëüêè îäíà ì³öíî çâ’ÿçàíà ìîëåêóëà (1 ÍÑÎ

3
— íà 400-600 ìî-

ëåêóë õëîðîô³ëó, ÷è îäèí ðåàêö³éíèé öåíòð ÔÑ2) êîíòðîëþº àêòèâí³ñòü
ÔÑ2, âîäíî÷àñ ïóë ñëàá³øå çâ’ÿçàíîãî á³êàðáîíàòó (ç êîíöåíòðàö³ºþ,
áëèçüêîþ äî êîíöåíòðàö³¿ õëîðîô³ëó) ìîæå áóòè âèëó÷åíèé áåç ñóòòºâèõ
íàñë³äê³â äëÿ àêòèâíîñò³ ÔÑ2 [11, 12]. Â îñòàíí³ ê³ëüêà ðîê³â áóëî ïîêà-
çàíî, ùî áåçïîñåðåäí³ì ì³ñöåì çâ’ÿçóâàííÿ (ë³ãàíäóâàííÿ) ³îí³â ì³öíî
çâ’ÿçàíîãî á³êàðáîíàòó ó ÔÑ2 ìîæíà ââàæàòè ³îíè äâîâàëåíòíîãî çàë³-
çà, ùî ôóíêö³îíóº ì³æ àêöåïòîðàìè åëåêòðîí³â Q

A
 ³ Q

B
 [14]. ²îíè Fe2+ çâ’ÿ-

çàí³ ç ðåàêö³éíèì öåíòðîì ÔÑ2. ¯õ ðîëü ïîëÿãàº â ïîëåãøåíí³ ïåðåíîñó
åëåêòðîí³â â³ä â³äíîâëåíîãî â ðåçóëüòàò³ ôîòîõ³ì³÷íî¿ ðåàêö³¿ Q

A
 äî Q

B
.

Îñê³ëüêè ³îíè á³êàðáîíàòó, ùî çâ’ÿçóþòüñÿ ç Fe2+, ëåãêî âñòóïàþòü ó ðå-
àêö³¿ îáì³íó ç ïðîòîíàìè, íåîáõ³äíèìè äëÿ ïðîòîíóâàííÿ äâ³÷³ â³äíîâëå-
íîãî Q

B
, òî ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî ðîëü á³êàðáîíàòó ïîëÿãàº â çàáåçïå÷åíí³

öüîãî ïðîòîíóâàííÿ.
Ó ÔÑ 2 çíàéäåíî ùå îäíå ì³ñöå çâ’ÿçóâàííÿ á³êàðáîíàòó ì³æ ñèñòå-

ìîþ îêèñíåííÿ âîäè òà àêöåïòîðîì åëåêòðîí³â Q
A.

 Öå ä³ëÿíêà ïåðåíîñó
åëåêòðîíà ì³æ ïåðâèííèì àêöåïòîðîì ôåîô³òèíîì ³ Q

A
. Äîâåäåíî, ùî

³îíè á³êàðáîíàòó íåîáõ³äí³ òàêîæ äëÿ ôóíêö³îíóâàííÿ äîíîðíî¿ ä³ëÿíêè
ÔÑ2, à íà äîíîðí³é ä³ëÿíö³ ³îíè á³êàðáîíàòó çâ’ÿçàí³ ñëàá³øå, í³æ íà àê-
öåïòîðí³é. [4, 5, 12]. Ïðèñóòí³ñòü á³êàðáîíàòó îñîáëèâî âàæëèâà äëÿ
«çáîðêè» ìàðãàíöåâîãî êîìïëåêñó, ùî îêèñíþº âîäó, à òàêîæ äëÿ ñò³éêîñò³
öüîãî êîìïëåêñó äî ä³¿ âèñîêèõ òåìïåðàòóð òà ³íøèõ øê³äëèâèõ ôàêòîð³â
çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà. Â³äîìî, ùî ñèñòåìà ôîòîîêèñíåííÿ âîäè —
îäíà ç íàéóðàçëèâ³øèõ ëàíîê ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó ðîñëèí, ìîæ-
ëèâî, òîìó, ùî á³êàðáîíàò â³ä³ãðàº ó âîäîîêèñíîìó êîìïëåêñ³ ëèøå ñòðóê-
òóðíó ðîëü ³ çàõèùàº â³ä ðîçïàäàííÿ ìàðãàíöåâèé öåíòð, ÿêèé õàðàêòå-
ðèçóºòüñÿ íàäçâè÷àéíî íèçüêîþ ñò³éê³ñòþ [6, 8]. Òàêèì ÷èíîì, íîâ³òí³
äîñë³äæåííÿ äîçâîëèëè ä³éòè âèñíîâêó, ùî ì³öíî çâ’ÿçàíèé á³êàðáîíàò
º àáñîëþòíî íåîáõ³äíèì åëåìåíòîì ñèñòåìè ôîòîîêèñíåííÿ âîäè. Ðà-
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çîì ç òèì, ïðàêòè÷íî í³÷îãî íå â³äîìî ïðî ôóíêö³îíàëüíó ðîëü ïóëó çâ’ÿ-
çàíîãî á³êàðáîíàòó â òèëàêî¿äàõ. ßê çãàäóâàëîñÿ âèùå, âèäàëåííÿ á³ëüøî¿
éîãî ÷àñòèíè íå ïîçíà÷àºòüñÿ íà àêòèâíîñò³ åëåêòðîííîãî òðàíñïîðòó â
õëîðîïëàñòàõ. Íàøîþ ìåòîþ áóëî âèâ÷åííÿ çâ’ÿçêó ì³æ ê³ëüê³ñòþ çâ’ÿçà-
íîãî á³êàðáîíàòó ³ ñâ³òëî³íäóêîâàíèì ïîãëèíàííÿì ïðîòîí³â õëîðîïëàñ-
òàìè øïèíàòó. Ê³ëüê³ñòü çâ’ÿçàíîãî á³êàðáîíàòó çàëåæàëà â³ä ÷àñó ³íêó-
áàö³¿ ïðåïàðàò³â ó ïðèñóòíîñò³ ³íã³á³òîð³â êàðáîàíã³äðàçè — ôåðìåíòó,
ùî ïîëåãøóº òðàíñôîðìàö³þ ÑÎ

2
 â á³êàðáîíàò ³ çâîðîòíó ðåàêö³þ. ¯¿ îö³-

íþâàëè çà êðèâèìè êèñëîòíî-îñíîâíîãî òèòðóâàííÿ.

Ìåòîäèêà äîñë³äæåíü

Õëîðîïëàñòè êëàñó «B» ³çîëþâàëè ç ëèñòê³â 40-äîáîâèõ ëèñòê³â øïè-
íàòó (Spinacea olearacea L.) çã³äíî ç [16], à ïîò³ì ñóñïåíäóâàëè â ñåðå-
äîâèù³, ùî ì³ñòèòü 200 ìÌ ñîðá³òîëó, 2,5 ìÌ MgCl

2
, 10 ìÌ NaCl, 10 ìÌ

KCl, 10 ìÌ òðèöèí-NaOH (ðÍ 8,0). Êîíöåíòðàö³þ õëîðîô³ëó ðîçðàõîâó-
âàëè çà Àðíîíîì [3]. Ð³âåíü ñâ³òëî³íäóêîâàíîãî ïîãëèíàííÿ ïðîòîí³â âèç-
íà÷àëè â ñåðåäîâèù³, ùî ì³ñòèòü 200 ìÌ ñîðá³òîëó, 2,5 ìÌ MgCl

2
, 10 ìÌ

NaCl, 10 ìÌ KCl, 0,5 ìÌ òðèöèí-NaOH, 1 ìÌ MES ³ 0,5 ìÌ HEPES, 50 ìêÌ
ÔÌÑ ³ õëîðîïëàñòè (0,2 ìã õë/ìë). Ñóñïåíç³þ âèñâ³òëþâàëè á³ëèì ñâ³òëîì
íàñè÷åíî¿ ³íòåíñèâíîñò³. Ê³ëüê³ñòü ïðîòîí³â, ùî çâ³ëüíèëèñÿ â ðåàêö³¿,
âèçíà÷àëè çà ñâ³òëî³íäóêîâàíîþ çì³íîþ ðÍ ³ áóôåðíîþ ºìí³ñòþ ðåàêö³é-
íîãî ñåðåäîâèùà [2]. Áóôåðíó ºìí³ñòü ñóì³ø³ âèçíà÷àëè, òèòðóþ÷è ñóñ-
ïåíç³þ íåâåëèêèìè (0,5 ìêìîëü) ê³ëüêîñòÿìè 10 ìÌ ¿äêîãî íàòðó. Êîí-
öåíòðàö³ÿ ³íã³á³òîð³â êàðáîàíã³äðàçè àöåòàçîëàì³äó (ÀçÀ) (N-[5-ñóëüôà-
ìî³ë-1,3,4-òèàäèàçîë-2-³ë]àöåòàì³ä) ³ åòîêñèçîëàì³äó (ÅçÀ) (6-åòîêñè-2-
áåíçîòèàçîë-ñóëüôîíàì³ä) ñòàíîâèëà 1 ìÌ. Ïðåïàðàòè õëîðîïëàñò³â
òèòðóâàëè â ñêëÿí³é òåðìîñòàòîâàí³é ³çîëüîâàí³é â³ä àòìîñôåðè êîì³ðö³
â áåçïåðåðâíîìó ïîòîö³ àçîòó ïðè ïîñò³éíîìó ïåðåì³øóâàíí³. Òèòðàíòè
(20 ìÌ HÑl è 20 ìÌ KOH) ïîäàâàëè ç³ øâèäê³ñòþ áëèçüêî 1 ìêìîëü íà
õâèëèíó. Ðåçóëüòàòè òèòðóâàííÿ çàïèñóâàëè ³ îáðîáëÿëè ÿê ó ïðàö³ [1] çà
äîïîìîãîþ ïàêåòà ïðîãðàì Exel ³ OriginPro 6.1.

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ

Íà ðèñ. 1 ïîêàçàíî çì³íè çíà÷åíü ðÍ ó ñëàáêî çàáóôåðåí³é ñóñïåíç³¿
õëîðîïëàñò³â, ³íäóêîâàí³ ñâ³òëîì. Ï³ñëÿ âìèêàííÿ ñâ³òëà ðÍ ðåàêö³éíîãî
ñåðåäîâèùà çá³ëüøóºòüñÿ äî äåÿêîãî ñòàö³îíàðíîãî ð³âíÿ, íà ÿêîìó ïî-
ãëèíàííÿ ïðîòîí³â õëîðîïëàñòàìè êîìïåíñóºòüñÿ ¿õí³ì âèòîêîì íàçîâí³.
Ï³ñëÿ âèìèêàííÿ ñâ³òëà ðÍ çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà çíèæóºòüñÿ äî âè-
õ³äíîãî, ùî ïîâ’ÿçàíå ç âèõîäîì ïðîòîí³â íàçîâí³ ï³ñëÿ äååíåðã³çàö³¿ ìåì-
áðàí. Âåëè÷èíà ñâ³òëî³íäóêîâàíîãî ïîãëèíàííÿ ïðîòîí³â (∆H+) âèçíà-
÷àºòüñÿ ñòóïåíåì íàòèâíîñò³ ìåìáðàí, âåëè÷èíîþ çì³íè ðÍ ðåàêö³éíî-
ãî ñåðåäîâèùà ïðè âèñâ³òëåíí³ õëîðîïëàñò³â (δðÍ), áóôåðíîþ ºìí³ñòþ ³
ðÍ ñåðåäîâèùà. Ðîç’ºäíóâà÷³, ÿê ³ ³íã³á³òîðè åëåêòðîííîãî òðàíñïîðòó,
ïðèãí³÷óþòü ∆H+. Çàëåæí³ñòü ∆H+ â³ä ðÍ ðåàêö³éíîãî ñåðåäîâèùà ïîêà-
çàíî íà ðèñ. 2. Ìàêñèìàëüí³ âåëè÷èíè ∆H+ (çâè÷àéíî öå 0,65—0,75
ìêìîëü Í+/ìã õë), ðåºñòðóþòüñÿ ïðè ðÍ çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà 6,5—
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Ðèñ. 1. Ñâ³òëîçàëåæí³ çì³íè çíà÷åíü pH ó ñóñïåíç³¿ õëîðîïëàñò³â øïèíàòó. Òóò ³ íà ðèñ. 2: ÔÌÑ â
ñåðåäîâèù³ — 0,05 ìÌ; êîíöåíòðàö³ÿ õëîðîïëàñò³â â³äïîâ³äàº 0,1 ìã õëîðîô³ëó â 1 ìë

Ðèñ. 2. Âïëèâ ³íã³á³òîð³â êàðáîàíã³äðàçè àöåòàçîëàì³äó ³ åòîêñèçîëàì³äó íà âåëè÷èíó ñâ³òëî³íäó-
êîâàíîãî ïîãëèíàííÿ ïðîòîí³â ñóñïåíç³ºþ ³çîëüîâàíèõ õëîðîïëàñò³â øïèíàòó â ä³àïàçîí³ ðÍ 5,8-
8,0: 1 — õëîðîïëàñòè, ïðî³íêóáîâàí³ ïðè 40Ñ ïðîòÿãîì 6 ãîä. (êîíòðîëü); 2 — òå æ, ó ïðèñóòíîñò³ 1
ìÌ ÅçÀ; 3 — òå æ, ó ïðèñóòíîñò³ 1 ìÌ ÀçÀ

 

Âïëèâ ³íã³á³òîð³â êàðáîàíã³äðàçè íà âåëè÷èíó ñâ³òëî³íäóêîâàíîãî
ïîãëèíàííÿ ïðîòîí³â ³çîëüîâàíèìè õëîðîïëàñòàìè

∆H+ Ñâ³òëî³íäóêîâàíîãî ïîãëèíàííÿ ïðîòîí³â, ìêìîëü/ìã õë

Âàð³àíò Òðèâàë³ñòü ³íêóáàö³¿, ãîä.

0 3 6

Êîíòðîëü 0, 58 ± 0,06 0, 58 ± 0,06 0, 58 ± 0,06

1 ìÌ ÀçÀ 0, 53 ± 0,06 0, 33 ± 0,03 0, 22 ± 0,02

1ìÌ ÅçÀ 0, 55 ± 0,05 0, 27 ± 0,03 0, 16 ± 0,02
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6,7. Ïðè çá³ëüøåíí³ ðÍ (ÿê ³ ïðè éîãî çíèæåíí³) ∆H+ çìåíøóºòüñÿ ³ ñòàíî-
âèòü ïðè ðÍ 8—0,1-0,15 ìêìîëü Í+/ìã õë.

Â ðåçóëüòàò³ ³íêóáàö³¿ õëîðîïëàñò³â ó ïðèñóòíîñò³ ³íã³á³òîð³â êàðáî-
àíã³äðàçè ë³ïîô³ëüíîãî ÅçÀ ÷è ã³äðîô³ëüíîãî ÀçÀ âåëè÷èíà ∆H+ ïîñòóïî-
âî  çíèæóâàëàñÿ (òàáëèöÿ) ³ ï³ñëÿ 6 ãîäèí ³íêóáàö³¿ ñòàíîâèëà áëèçüêî 25%
â³ä êîíòðîëüíî¿ (ó ðàç³ ³íã³áóâàííÿ ÅçÀ). Ó êîíòðîëüíèõ ïðåïàðàòàõ öÿ
âåëè÷èíà ïðàêòè÷íî íå çì³íþâàëàñÿ ïðîòÿãîì 6—8 ãîä. çáåðåæåííÿ ïðè
4 °Ñ.

Íà ðèñ. 3 ïðåäñòàâëåíî êðèâ³ òèòðóâàííÿ õëîðîïëàñò³â äî ³ ï³ñëÿ ³íêó-
áàö³¿ ç ³íã³á³òîðàìè êàðáîàíã³äðàçè. Ï³ñëÿ 6 ãîäèí ³íêóáàö³¿ ç 1 ìÌ ÀçÀ
àáî ÅçÀ ê³ëüê³ñòü äîñòóïíèõ òèòðóâàííþ ãðóï ó ä³àïàçîí³ ðÍ 4-9 çíà÷íî
çíèæóâàëàñÿ ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëüíèìè ïðåïàðàòàìè, êðèâà òèòðóâàí-
íÿ ÿêèõ ïðîòÿãîì ³íêóáàö³¿ íå çì³íþâàëàñÿ.

Ö³ ðåçóëüòàòè äîçâîëÿþòü ïðèïóñòèòè, ùî ó÷àñòü çâ’ÿçàíîãî á³êàð-
áîíàòó ó áóôåðí³é ºìíîñò³ òèëàêî¿äíèõ ìåìáðàí ó ô³ç³îëîã³÷íîìó ä³àïà-
çîí³ ðÍ º ñóòòºâîþ. Êð³ì òîãî, ïðîòîíóâàííÿ á³êàðáîíàòíîãî ïóëó â³äáó-
âàºòüñÿ ñâ³òëîçàëåæíî ³, ìàáóòü, ïîâ’ÿçàíå ç ôîðìóâàííÿì òðàíñìåìá-
ðàííîãî ïðîòîííîãî ãðàä³ºíòà.

Âèâ÷åííÿ çâ’ÿçóâàííÿ ïðîòîí³â àêöåïòîðíèìè ãðóïàìè òèëàêî¿äíî¿
ìåìáðàíè ³ âíóòð³øíüîòèëàêî¿äíîãî ïðîñòîðó ó êîíòåêñò³ çàãàëüíî¿ ïðî-
áëåìè òðàíñôîðìàö³¿ åíåðã³¿ º âàæëèâèì ç ê³ëüêîõ ïðè÷èí:

1) çíàííÿ âåëè÷èíè áóôåðíî¿ ºìíîñò³ ñòðîìàëüíîãî ³ âíóòð³øíüîòè-
ëàêî¿äíîãî êîìïàðòìåíò³â õëîðîïëàñòó íåîáõ³äíå äëÿ ñòâîðåííÿ áóäü-
ÿêî¿ ê³ëüê³ñíî¿ ìîäåë³ ïðîòîííîãî ïåðåíîñó êð³çü òèëàêî¿äíó ìåìáðàíó;

2) ö³ ïàðàìåòðè â³äïîâ³äíî äî õåì³îñìîòè÷íîé òåîð³¿ Ì³ò÷åëëà âèç-
íà÷àþòü åôåêòèâí³ñòü åíåðãîòðàíñôîðìàö³¿;

3) ïîâåðõíåâ³ áóôåðí³ ãðóïè âèñòóïàþòü ÿê îñìîòèêè ÷è éîíí³ «ïàñò-
êè», ìîäóëþþ÷è òèì ñàìèì ñïðÿìîâàí³ñòü ïîòîê³â âîäè, ðîç÷èíåíèõ ðå-
÷îâèí ³ êàò³îí³â;

Ðèñ. 3. Âïëèâ ³íã³á³òîð³â êàðáîàíã³äðàçè íà êðèâ³ òèòðóâàííÿ ³çîëüîâàíèõ õëîðîïëàñò³â: 1 —
êîíòðîëü, 0,1 ìã õë/ìë; 2 — õëîðîïëàñòè, ïðî³íêóáîâàí³ ïðîòÿãîì 6 ãîä. ó ïðèñóòíîñò³ 1 ìÌ ÅçÀ;
3 — õëîðîïëàñòè, ïðî³íêóáîâàí³ ïðîòÿãîì 6 ãîä ó ïðèñóòíîñò³ 1 ìÌ ÀçÀ
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4) ðÍ-çàëåæíèé êîíòðîëü ñâ³òëî³íäóêîâàíèõ êîíôîðìàö³éíèõ çì³í òè-
ëàêî¿äíî¿ ìåìáðàíè áåçïîñåðåäíüî ïîâ’ÿçàíèé ç³ ñòóïåíåì ïðîòîíóâàí-
íÿ ïîâåðõíåâèõ ³îíîãåííèõ ãðóï.

Â³äîìî, ùî âåëèêà ÷àñòèíà ïðîòîí³â (>99%), ÿê³ ïîãëèíàþòüñÿ õëî-
ðîïëàñòàìè çà ô³ç³îëîã³÷íèõ óìîâ, çâ’ÿçóºòüñÿ áóôåðíèìè ãðóïàìè ìåì-
áðàíè, ëîêàë³çîâàíèìè óñåðåäèí³ òèëàêî¿äà é åêñïîíîâàíèìè íà ¿¿ ïî-
âåðõí³ [15]. Ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî ê³ëüê³ñòü ïðîòîí³â, ùî çâ’ÿçóþòüñÿ öèìè
ãðóïàìè ó ñòàö³îíàðíîìó ñòàí³ ïðè çàäàíîìó ðÍ, âèçíà÷àºòüñÿ ëèøå ÷èñ-
ëîì öèõ ãðóï, ¿õíüîþ ïðèðîäîþ ³ äîñòóïí³ñòþ äëÿ ïðîòîí³â.

Ìåìáðàíà òèëàêî¿ä³â ñêëàäàºòüñÿ ç ë³ï³ä³â ³ ïîë³ïåïòèäíèõ êîìï-
ëåêñ³â, ùî åêñïîíóþòü àì³íî-, êàðáîêñèëüí³, ã³äðîêñèëüí³ ³ ôîñôàòí³ ãðó-
ïè. Ïðèíàéìí³ äåÿê³ ç íèõ çäàòí³ äåïðîòîíóâàòèñÿ ïðè çíà÷åííÿõ ðÍ,
áëèçüêèõ äî ô³ç³îëîã³÷íèõ, âíàñë³äîê ÷îãî ïîâåðõíåâèé çàðÿä ìåìáðàí
ï³äâèùóºòüñÿ. Ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî ïðè âèñâ³òëåíí³ â óìîâàõ ôîðìóâàí-
íÿ òðàíñìåìáðàííîãî ïðîòîííîãî ãðàä³ºíòà ðÍ óñåðåäèí³ òèëàêî¿äà çíè-
æóºòüñÿ ³ ëîêàë³çîâàí³ íà âíóòð³øí³é ïîâåðõí³ ³îíîãåíí³ ãðóïè, ÿêùî òàê³
º, ïðîòîíóþòüñÿ. Öèì ïîÿñíþþòü ÿâèùå ñâ³òëî³íäóêîâàíîãî ïîãëèíàííÿ
ïðîòîí³â (∆H+) ïðè ñâ³òëîâ³é åíåðã³çàö³¿ õëîðîïëàñò³â. Âåëè÷èíà ∆H+ ó
öüîìó âèïàäêó âèçíà÷àºòüñÿ êîíöåíòðàö³ºþ âíóòð³øí³õ ïðîòîíîïîºäíó-
âàëüíèõ ãðóï. Òàêå ðîçóì³ííÿ ï³äòâåðäæåíî åêñïåðèìåíòàìè ³ç çàñòîñó-
âàííÿì áóôåð³â, òàêèõ ÿê ïðîíèêàþ÷³ àì³íè ÷è àí³îíè ñëàáêèõ êèñëîò. Ó
ïðèñóòíîñò³ öèõ ðåàãåíò³â ∆H+ çðîñòàº. Ïðèðîäà áóôåðíèõ ãðóï, ÿê³ áå-
ðóòü ó÷àñòü ó ôîðìóâàíí³ ∆H+, ¿õíÿ êîíêðåòíà ëîêàë³çàö³ÿ â ìåæàõ ïîë³-
ïåïòèäíèõ êîìïëåêñ³â òèëàêî¿äíî¿ ìåìáðàíè äîòåïåð çàëèøàþòüñÿ íå-
ç’ÿñîâàíèìè. Ìè ïðèïóñêàºìî, ùî ³îíîãåííèìè ãðóïàìè, ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü
ó ñâ³òëîçàëåæíîìó ïîãëèíàíí³ ïðîòîí³â, ³ îòæå, ó áóä³âíèöòâ³ òðàíñìåì-
áðàííîãî ïðîòîííîãî ãðàä³ºíòà, º ³îíè çâ’ÿçàíîãî á³êàðáîíàòó. Êð³ì òîãî,
ïðîâåäåí³ åêñïåðèìåíòè ñâ³ä÷àòü, ùî â çáåðåæåíí³ öüîãî ïóëó áåðå
ó÷àñòü ìåìáðàíîçâ’ÿçàíà ÊÀ (ðèñ. 2, òàáëèöÿ).

Â³äîìî, ùî á³êàðáîíàòíèé îáì³í ó õëîðîïëàñòàõ çä³éñíþºòüñÿ çà ó÷à-
ñòþ êàðáîàíã³äðàçè (ÊÀ, êàðáîíàò-ã³äðîë³àçà, ÊÔ 4.2.1.1) [9, 10]  — ôåð-
ìåíòó, ÿêèé êàòàë³çóº ã³äðàòàö³þ ³ äåã³äðàòàö³þ âóãëåêèñëîãî ãàçó. Õëîðîï-
ëàñòè ì³ñòÿòü ïðèíàéìí³ äâ³ ôîðìè ÊÀ, îäíà ç ÿêèõ áåðå ó÷àñòü ó äåïîíó-
âàíí³ á³êàðáîíàòó ç çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà â òèëàêî¿äíó ìåìáðàíó ÷è
âíóòð³øíüîòèëàêî¿äíèé ïðîñò³ð, à ³íøà, ùî ³íã³áóºòüñÿ ÅçÀ, êîíòðîëþº àê-
òèâí³ñòü ÔÑ2. Ó õëîðîïëàñòàõ ïîðÿä ç ðîç÷èííèìè ì³ñòÿòüñÿ ³ ìåìáðà-
íîçâ’ÿçàí³ ôîðìè ôåðìåíòó, çîêðåìà âîíè âèÿâëåí³ ó ÔÑ2 êóêóðóäçè (Zea
mays) ³ ãîðîõó (Pisum sativum) [7, 13]. Ïîêàçàíî, ùî àíòèò³ëà äî ÊÀ îäíî-
êë³òèííî¿ çåëåíî¿ âîäîðîñò³ Chlamydomonas reinhardtii âçàºìîä³þòü ò³ëüêè
ç 33-êÄà ïîë³ïåïòèäîì òèëàêî¿ä³â êóêóðóäçè. Ôóíêö³ÿ ö³º¿ ÊÀ, ÿê ïåðåäáà-
÷àºòüñÿ, ïîëÿãàº ó ï³äâèùåíí³ êîíöåíòðàö³¿ HCO

3
–, ùî º êîôàêòîðîì ôîòî-

õ³ì³÷íèõ ðåàêö³é ÔÑ2. Óñòàíîâëåíî, ùî ðåàêö³ÿ äåã³äðàòàö³¿ á³êàðáîíàòó
ïðèñêîðþºòüñÿ ïðè âèñâ³òëåíí³ ñóñïåíç³¿ òèëàêî¿ä³â íàñè÷óþ÷èì ñâ³òëîì
çà ðÍ 7,6—8,0 [15]. Öåé åôåêò ³íã³áóºòüñÿ í³ãåðèöèíîì ÷è ë³ïîô³ëüíèì
³íã³á³òîðîì ÊÀ åòîêñèçîëàì³äîì, àëå íå ã³äðîô³ëüíèì ³íã³á³òîðîì ÊÀ àöå-
òàçîëàì³äîì. Íàÿâí³ äàí³ äîçâîëèëè ïðèïóñòèòè, ùî õëîðîïëàñòíà ÊÀ âè-
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êîðèñòîâóº ñâ³òëî³íäóêîâàíèé ïðîòîííèé ãðàä³ºíò íà òèëàêî¿äí³é ìåìá-
ðàí³ äëÿ ïîëåãøåííÿ òðàíñôîðìàö³¿ CO

2
 ó HCO

3
–, ³ ùî öåé ôåðìåíò çàêðè-

òèé â³ä ñòðîìàëüíîãî áîêó òèëàêî¿ä³â ë³ï³äíèì áàð’ºðîì.
Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî á³êàðáîíàò ïîòð³áåí äëÿ ôóíêö³îíóâàííÿ ÿê äî-

íîðíîãî, òàê ³ àêöåïòîðíîãî áîê³â ÔÑ2, ïîðÿä ³ç çàëó÷åííÿì ÑÎ
2
 ó öèêë

Êàëüâ³íà, ìîæå áóòè âèêîðèñòàíèé äëÿ ðåãóëþâàííÿ ôîòîñèíòåçó â ö³ëî-
ìó. ²íòåíñèâíå ñïîæèâàííÿ ÑÎ

2
 ó öèêë³ Êàëüâ³íà çà âèñîêî¿ ³íòåíñèâíîñò³

ñâ³òëà ìîæå ïðèçâåñòè äî çíèæåííÿ âì³ñòó Ñ
Í
 ó õëîðîïëàñò³. Öå, â ïåðøó

÷åðãó, çàâàæàº ïåðåíîñó åëåêòðîí³â â³ä ÔÑ2 äî ÔÑ1, ùî º íàäçâè÷àéíî
âàæëèâèì äëÿ çáåðåæåííÿ ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó. Ä³éñíî, çà â³äñóò-
íîñò³ ÑÎ

2
 äî öèêëó Êàëüâ³íà íå íàäõîäÿòü ïðîäóêòè ñâ³òëîâî¿ ñòàä³¿ ôî-

òîñèíòåçó, ùî çá³ëüøèòü ³ìîâ³ðí³ñòü ïîÿâè àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ, ÿê³ ñïðè-
÷èíþþòü íåçâîðîòíå îêèñíåííÿ õëîðîô³ëó òà ³íøèõ êîìïîíåíò³â ôîòî-
ñèíòåòè÷íî¿ ìåìáðàíè. Ó÷àñòü êàðáîàíã³äðàçè ó çáåðåæåíí³ ïóëó çâ’ÿ-
çàíîãî á³êàðáîíàòó òà ðåãóëÿö³¿ ïðîöåñ³â ïðîòîííîãî ïåðåíîñó â òèëà-
êî¿äàõ ïîðóøóº ïèòàííÿ ùîäî ó÷àñò³ öèõ ñèñòåì ó ñïîëó÷åíí³ åëåêòðîí-
íîãî òðàíñïîðòó ³ ñèíòåçó ÀÒÔ. Ðîçðîáêà öèõ ïðîáëåì º ìåòîþ íàñòóï-
íîãî åòàïó äîñë³äæåííÿ.
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