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Трансмембранный протонный градиент, формирующийся в тилакоидах вследст-
вие фотосинтетического переноса протонов, является не только энергетическим
интермедиатом, но и выполняет важную регуляторную и сигнальную роль. Све-
тозависимые изменения рН в компартментах хлоропласта оказывают влияние на
скорость переноса электронов по фотосинтетической электронтранспортной це-
пи, нефотохимическое тушение флуоресценции хлорофилла, обратимую редокс-
трансформацию ксантофиллов (так называемый виолаксантиновый цикл),
функциональное состояние АТФ-синтазы, активность ферментов темновой фа-
зы фотосинтеза. В обзоре приведены данные о величине и природе протонной
буферной емкости тилакоидов, рассмотрены вопросы ограниченной роли диф-
фузии в переносе протонов в клетке, организации специфических путей транс-
порта протонов от центров высвобождения Н+ к АТФ-синтазе.
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В ходе фотосинтетического транспорта электронов и протонов в тилако-
идах формируется трансмембранная разность электрохимического потен-
циала ионов водорода (µН+) — основной энергетический интермедиат
живой клетки [38]. Генерируется µН+ редокс- или светозависимыми
протонными насосами, а используется энергопотребляющими фермен-
тами, в первую очередь АТФ-синтазой (рисунок).

Автор хемиосмотической теории Митчелл (цит. по [3]) ввел поня-
тие протондвижущей силы (ПДС), определяемой как 

ПДС = µН+/F = • — 0,06 рН, (1)

где • — трансмембранная разность электрических потенциалов; рН —
разность рН с двух сторон мембраны.

В результате окисления воды и пластогидрохинона (РQН2) в люмен
тилакоида высвобождаются протоны и формируется трансмембранная
ПДС. Затем в ходе транспорта противоионов [58] ПДС конвертируется
преимущественно в осмотическую форму (рН). Перенос Н+ из люмена
в строму через АТФ-синтазу приводит к образованию АТФ. Скорость
транспорта электронов от РQН2 через комплекс цитохромов b6f подавля-
ется при возрастании ПДС. Возбуждение антенны ФС II регулируется
энергозависимым тушением (qE) флуоресценции хлорофилла, вследствие
чего избыток лучистой энергии трансформируется в тепло. Параметр qE
связан с протонированием белка PsbS и рН-зависимой активацией вио-
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лаксантиндеэпоксидазы (ВДЭ) [48], которая катализирует восстановле-
ние виолаксантина (В) до антераксантина (А) и зеаксантина (З). Таким
образом, диссипация возбуждения через qE зависит от концентрации Н+

в люмене [40]. 
Обе компоненты ПДС — и рН, и  эквивалентны в обеспечении

синтеза АТФ энергетически и, по-видимому, кинетически. В равновес-
ных условиях в хлоропластах в отличие от митохондрий ПДС существу-
ет преимущественно в форме осмотической составляющей (рН), а вклад
электрической составляющей (разности потенциалов) невелик [69].

Из-за низкой электрической емкости тилакоидных мембран и отно-
сительно высокой протонной буферной емкости люмена и стромального
компартмента хлоропластов µН+ первоначально запасается почти ис-
ключительно в форме  [39, 56]. Возникшее электрическое поле инду-
цирует перенос противоионов — наиболее вероятно Сl–, K+ и Mg2+ [66],
что наряду с фотосинтетическим переносом протонов компенсирует воз-
никший  и в течение нескольких секунд после начала освещения
большая часть  распадается, а µН+ конвертируется в форму рН.

Согласно имеющимся данным, рН стромы интактных хлоропластов
в темноте составляет около 7, а на свету возрастает до 7,5—8,0 [17, 26,
72, 75]. Такие же значения рН характерны и для интактных растений
[24]. Этот диапазон рН оптимален для активности стромальных фермен-
тов, из которых по крайней мере 4 фермента восстановительного пенто-
зофосфатного цикла активируются при рН существенно более высоких,
чем рН стромы хлоропластов в темноте. Так, оптимальный рН для рабо-
ты фруктозо-бис-фосфатазы составляет 8,5—8,8; глицеральдегид-3-фос-
фатдегидрогеназы — 8,0, седогептулезо-бис-фосфатазы — 8,5, фосфори-
булокиназы — 7,9 [74]. Поэтому увеличение рН стромы при освещении
хлоропластов in vivo играет важную роль в активации ферментов цикла
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Схема путей светозависимого переноса протонов в тилакоидах: 

В — виолаксантин; З — зеаксантин; А — антераксантин; ВДЭ — виолаксантиндеэпоксидаза; PsbS —
субъединица ФС II; PQ — пластохинон, Цит — комплекс цитохромов; РС — пластоцианин

АТФ-синтаза
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Кальвина и в регуляции метаболизма клетки в целом [30, 49]. При осве-
щении изолированные тилакоиды аккумулируют на свету до 1 мкмоль
Н+/мг хлорофилла [29]. 

В результате этих процессов внутритилакоидное пространство под-
кисляется до рН 4,7—5,0. При насыщающей интенсивности света количе-
ство поглощенных из межтилакоидного пространства протонов составля-
ет 1 Н+ на одну молекулу хлорофилла при рН 6,0 и менее 0,2 Н+ при рН
8,0. При этом соотношение Н+/е– в нативных условиях равно 3 [8].

Обычно величина рН в хлоропластах in vitro оценивается в 3,1—3,9
единиц рН [9, 57], и, соответственно, значения рН внутритилакоидного
пространства при насыщающем освещении — 3—4. Крамер в цикле ра-
бот, посвященных измерению величины ПДС in vivo при изменении ус-
ловий существования растений [6, 11, 31, 36, 38, 64, 72], установил, что
величина внутритилакоидного рН не падает ниже 5,8. Согласно его же
оценкам, при освещении интактных растений в равновесных условиях
величина  составляет от 10 до 40 мВ. Этот диапазон  соответствует
2—22 % µН+ при рН 3 единицы и 8—33 % при рН 2 единицы. Таким
образом, измерения, выполненные in vivo с использованием неинвазив-
ных спектральных методов [55], показали, что хотя  составляет только
часть общего µН+, она может сильно изменить энергетический баланс
растения. Сохранение части энергии в форме  позволяет избежать
чрезмерного закисления люмена и, таким образом, ингибирования рН-
зависимых процессов, негативно влияющего на фотосинтез [65].

Связь между рН и µН+ в хлоропластах. Один из подходов к оцен-
ке люменального рН состоит в определении величины µН+, необходи-
мой для энергетического обеспечения реакции синтеза или гидролиза
АТФ: 

АДФ3– + НРО2– + tH+  АТФ4– + Н2О;

nH+
in  nH+

out

При рН 8 фактор t  1, а фактор n численно равен количеству про-
тонов, перенесенных изнутри тилакоидов наружу при синтезе (гидроли-
зе) одной молекулы АТФ. Зависимость движущей силы фотофосфорили-
рования (или гидролиза АТФ) от µН+ описывается уравнением

G = Gp — nµН+ (n = H+/АТФ), (2)

где Gp — фосфатный потенциал.
Синтез АТФ возможен, если G < 0; в случае G > 0 образовавший-

ся ранее АТФ гидролизуется [3]. Когда G = 0, скорости обоих процес-
сов равны нулю, и можно определить параметр n. Чем выше n, тем боль-
ше величина GАТФ для данного µН+. От величины n зависит уровень
GАТФ, при котором начинается обратная регуляция через рН. Измере-
ние величины n для CF1CF0 проводилось на протяжении последних лет,
в ранних работах ее значение определяли как 2 [51], позднее — 3 [5] и 4
[34, 35, 62].

Предположив, что электрохимический градиент в хлоропластах
представлен только формой трансмембранного протонного градиента
рН, GАТФ = 40—50 кДж/моль, рН стромы 7,8, а реакция синтеза АТФ
близка к равновесию, значения внутритилакоидного рН, рассчитанные
по уравнениям (1) и (2), варьируют от 2 до 4 в зависимости от значения
параметра n. Если n = 4 или более, рН составляет 1,8—2,2 единиц рН,
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тогда как при n = 2 рН будет 3,5—4,4 [6, 39]. Следовательно, синтез
АТФ возможен при относительно небольших значениях трансмембран-
ного протонного градиента, а значение рН в люменальном пространст-
ве тилакоидов при освещении не падает ниже 5,6. От концентрации сво-
бодных ионов водорода зависят как активность ферментов темновой
фазы фотосинтеза, локализованных в строме, так и функциональное со-
стояние переносчиков электронов и некоторых рН-чувствительных белко-
вых компонентов, обращенных в люмен. Кроме того, закисление люмена,
сопровождающее формирование рН, является центральным компонен-
том обратной связи в регуляторных системах фотосинтеза [38].

Связь между µН+ и активностью Н+-АТФазы. Транстилакоидный
µН+ необходим не только для обеспечения синтеза АТФ, но и для ак-
тивации АТФ-синтазы. Синтез АТФ осуществляется в ходе равновесно-
го фотосинтеза, так что нижний предел транстилакоидного рН можно
оценить, исходя из порогового уровня, который активирует АТФ-синта-
зу. Хангартер [23] заключил, что АТФ-синтаза, регуляторная -субъеди-
ница которой находится в восстановленном или светоадаптированном
состоянии, становится активной при GАТФ  45 кДж/моль. Отметим,
что в пределах ошибки эксперимента, по крайней мере, частичная акти-
вация имеет место при 38—45 кДж/моль. Эксперименты по рН-скачку в
изолированных тилакоидах показали, что рН около 2 единиц необхо-
дим для активации -субъединицы восстановленной АТФ-синтазы [28].
В интактных растениях -субъединица восстановленной АТФ-синтазы
хлоропластов может быть активирована одной полунасыщающей
вспышкой [37]. В общем оценки величины µН+, основанные на акти-
вации АТФ-синтазы, указывают на более низкий предел рН (1,7—2,6
единиц) в зависимости от величины n — 4 или 3. Если µН+ существует
только в форме рН, верхняя граница рН люмена (при низкой освещен-
ности, когда скорость фотосинтеза невелика) составляет от 5,2 до 6,1 (в
предположении, что стромальный рН равен 7,8) [39]. Можно ожидать,
что при насыщающих интенсивностях света рН люмена по крайней ме-
ре на единицу ниже этого порогового уровня.

В настоящее время выделяют следующие рН-зависимые процессы,
протекающие в люмене тилакоидов (см. рисунок): 1) активность цито-
хромного b6f-комплекса, являющегося «центральным» протонным насо-
сом в электронтранспортной цепи, значительно уменьшается уже при
рН < 6,5 из-за «обратного давления» рН, поэтому формирование высо-
ких рН на мембране приводит к замедлению ключевых фотосинтетиче-
ских реакций [7, 18]: 2) энергозависимое нефотохимическое тушение
возбуждения хлорофилла (qE) — процесс безопасной диссипации избыт-
ка световой энергии в тепло, активируется при закислении люмена [13,
53]; 3) протонирование остатков экспонированного в люмен пигмент-
связывающего белка антенны ФС II PsbS [41, 27] обеспечивает усло-
вия для нефотохимического тушения флуоресценции; 4) активация
виолаксантиндеэпоксидазы — фермента, локализованного в люмене,
катализирующего превращение виолаксантина в антераксантин и зеа-
ксантин [13, 44].

Два последних рН-индуцированных процесса, активируясь согла-
сованно, вызывают такие изменения в ФС II, в результате которых хло-
рофилл может передавать избыток энергии возбуждения зеаксантину,
который, возвращаясь в основное состояние, диссипирует «лишнюю»
энергию в тепло [27].
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Это особенно важно для понимания основ продуктивности расте-
ний, поскольку в стрессовых условиях избыток световой энергии может
нарушать регуляторные процессы, вызывая фотоингибирование [36]. Са-
мо по себе закисление люмена, если оно не отрегулировано должным
образом, может сенсибилизировать фотоингибирование РЦ. Эти связи
необходимо охарактеризовать количественно, чтобы понять, как актив-
ность фотосинтетического аппарата соотносится со скоростью биохими-
ческих процессов в растении в процессе адаптации и акклиматизации к
изменяющимся условиям выращивания.

Протонная буферная емкость хлоропластов. Изменение рН в биоло-
гических системах является мощным модулятором функциональной ак-
тивности многих ферментов. Диапазон этих изменений зависит от бу-
ферной емкости, величина которой сильно отличается в различных
компартментах клетки и определяется концентрацией подвижных бу-
ферных соединений (таких, как фосфат, аминокислоты, нуклеотиды и
т.д.), иммобилизованными буферными группами мембранных белков и
фосфолипидов.

Согласно Хелду и соавт. [26], величина буферной емкости () стро-
мального пространства меньше, чем  внутритилакоидного объема изо-
лированных интактных хлоропластов, а средние значения рК этих двух
буферных систем составляют соответственно 5,5 и 6,8. Предполагается,
что рН внутри тилакоида снижается при освещении с 8 до 5, внутрити-
лакоидный объем составляет 2 мкм3, стромальный объем — 30 мкм3,
внутритилакоидная буферная емкость в диапазоне рН между 6,5 и 8 —
30 нмоль Н+/(мкм3·ед. рН) при рН < 6,5 [66, 71].

Юнге [29] так же, как Аврон и соавт. [71], считал, что внутритила-
коидная буферность обеспечивается в основном заряженными белковы-
ми группами с рК около 5,2. Концентрация внутритилакоидных буфер-
ных групп при рН 7,2 составляет от 0,8 до 1 мМ [29]. Дилли [17] оценил
вклад аминогрупп лизина с аномальным рК в буферную емкость тилако-
идов и показал [14], что величина протонной буферной емкости тилако-
идных мембран при рН 7,8—8,2 составляет около 150 нмоль Н+/мг хло-
рофилла, из которой 30—40 нмоль принадлежит лизиновым остаткам с
аномально низким рКа (~7,5), а оставшаяся буферность скорее всего
обеспечивается карбоксильными группами. Такой резервуар протонов
может быть использован для аккумуляции Н+, необходимых для обеспе-
чения регуляции и синтеза АТФ. При этом существуют возможности
движения протонов через, вдоль или внутри мембраны путем смены их
связывания определенными протонакцепторными группами [17].

Организация путей переноса протонов. Один из постулатов хемиосмо-
тической теории состоит в том, что скорость диффузии протонов в воде
очень высока [14], поэтому протоны с высокими скоростями переносят-
ся через водную фазу в направлении АТФ-синтазы. Противоположная
точка зрения состояла в предположении существования специфических,
латеральных путей транслокации протонов [17]. Высказывались предпо-
ложения относительно существования в тилакоидных мембранах так
называемых «протонных доменов» [52] — участков с повышенной кон-
центрацией протонакцепторных групп, не находящихся в равновесии с
водной фазой [43, 67, 70]. Протоны, поступающие от светозависимых
генерирующих помп, в конечном счете выносятся из тилакоида через
протонпроводящий путь АТФ-синтазы. Вопрос, каким образом органи-
зована транслокация протонов между генерирующей и потребляющей
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помпами, стал одним из наиболее дискуссионных при обосновании
хемиосмотической теории электрохимического сопряжения [3]. Соглас-
но Дилли [17], буферные группы тилакоидных мембран, участвующие в
светозависимом поглощении протонов и формирующие специфический
протонпроводящий путь, обеспечивают транслокацию протонов от Н+-
генерирующих центров к протонным каналам АТФ-синтаз. На протяже-
нии почти 40 лет вопрос организации путей транслокации протонов
между генерирующей и потребляющей протонными помпами принадле-
жал к наиболее обсуждаемым проблемам биоэнергетики [3, 73]. Сторо-
нами дискуссии выступали приверженцы осмотического принципа рас-
пространения протонов через объем обводненного компартмента [3, 38]
и сторонники теории «локального сопряжения» [33, 73], считавшие, что
протоны транспортируются по выделенным путям в мембране или при-
мембранных слоях.

В последние годы в связи с появлением новых экспериментальных
данных проблеме организации перноса протонов между протонгенери-
рующими комплексами и протонными каналами, отстоящими от источ-
ника на значительном расстоянии, вновь уделяется большое внимание
[2, 10, 17].

В первую очередь следует упомянуть работы, в которых оценивает-
ся скорость диффузии протонов в матриксах живой клетки [19, 30, 49].
Цитоплазма и матрикс, заключенный в объемах различных органелл,
представляют собой довольно концентрированные белковые растворы,
содержащие значительные концентрации фосфата, аминокислот и дру-
гих соединений, имеющих буферные группы, способные к протониро-
ванию при физиологических значениях рН. Обычно их концентрация
составляет от 10–3 до 10–2 М. Поэтому диффузия ионов и низкомолеку-
лярных соединений внутри клеток происходит гораздо медленнее, чем в
водных растворах [4]. Так, в миоцитах кажущийся коэффициент диффу-
зии протонов составляет DH

каж = (8—12,5)·10–7 см2/с, что более чем в 200
раз меньше, чем DH

каж в воде. В некоторых случаях замедление диффу-
зии происходит из-за связывания ионов или молекул с относительно не-
подвижными внутриклеточными компонентами, такими как мембрано-
связанные органеллы или элементы цитоскелета. Если это связывание
линейно и обратимо, то концентрация связанных молекул всегда про-
порциональна концентрации свободных молекул с константой R. В этом
случае кажущийся коэффициент диффузии равен D/(1 + R), где D — ко-
эффициент свободной диффузии в цитоплазме (значение которого долж-
но быть меньшим, чем в водном растворе из-за физических факторов,
таких как более высокая вязкость). Ионы и низкомолекулярные соеди-
нения могут также связываться с подвижными внутриклеточными ком-
понентами, например с анионами фосфата или другими низкомоле-
кулярными анионами. Этот тип связывания также влияет на значение
кажущегося коэффициента диффузии. Выражение для кажущегося коэф-
фициента диффузии протонов при наличии подвижных и иммобилизован-
ных буферных групп, было выведено Юнге и МакЛаулином [30]:

                  DH + 
DHM[Mобщ]

KM
DH

каж  =

               1 + 
[Mобщ]
KM

 + 
[Fобщ]
KF
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где DH — коэффициент диффузии свободных протонов в водной фазе;
DHМ — коэффициент диффузии подвижных буферов; [Мобщ] — общая
концентрация подвижных буферных групп; [Fобщ] — общая концентрация
фиксированных буферных групп; Км — константа ионизации подвижных
буферных групп; КF — константа ионизации фиксированных буферных
групп.

Это выражение справедливо только при значениях рН, значительно
превышающих рК буферных групп, и иллюстрирует три особенности
диффузии протонов в буферных растворах: 1) кажущийся коэффициент
диффузии протонов всегда меньше, чем коэффициент диффузии свобод-
ных протонов; 2) увеличение концентрации иммобилизованных буфер-
ных групп всегда уменьшает DH

каж; 3) увеличение концентрации подвиж-
ных буферов может увеличивать DH

каж при наличии иммобилизованных
буферных групп.

Теоретический анализ процесса диффузии протонов в растворах
белков и многочисленные экспериментальные исследования свидетель-
ствуют в пользу того, что свободная диффузия является довольно неэф-
фективным механизмом транспорта протонов из-за того, в частности,
что при физиологических значениях рН и в стационарных условиях гра-
диенты концентрации ионов водорода в пределах компартмента не пре-
вышают 10–7—10–8 М [18]. Коэффициент диффузии свободных протонов
в водных растворах при 25 °С составляет 9,3·10–5 см2/с [4], в физиологи-
ческих условиях концентрация буферных веществ — от 10–3 до 10–2 М.
Такие различия в концентрации Н+ сопровождаются разницей в кон-
центрации ионов водорода, связанных с буферными группами, по край-
ней мере от 10–3 до 10–2 М или более. Эта значительно более высокая
разница концентраций связанных протонов компенсируется низкими
значениями коэффициентов диффузии мобильных буферов: коэффици-
ент диффузии такого подвижного буфера, как фосфат, имеет тот же по-
рядок величины, что и НСО3

– (7,0·10–6 см2/с). Как показали Гирс и Грос
[19], облегченный диффузией фосфата перенос протонов более чем в
10 000 раз эффективнее, чем свободная диффузия Н+. Высокоэффектив-
ным способом транспорта протонов является не только диффузия низ-
комолекулярных буферных веществ, но и диффузия белковых буферов
[2]. С участием очень больших белковых молекул облегченный транс-
порт протонов происходит эффективно не только при поступательном,
но и при вращательном движении белка. Показано также, что диффузия
протонов является обязательной составной частью облегченной диффу-
зии НСО3

– и одновременной диффузии СО2 [20].
При обсуждении возможности и кинетических преимуществ лате-

рального переноса протонов по поверхности мембраны или по границе
раздела фаз мембрана—вода высказывались предположения, что лате-
ральный перенос происходит с более высокими скоростями, чем простая
диффузия через объемную фазу [2, 10, 22, 25, 32, 33, 45, 47, 50].

Результаты ряда экспериментов показали, что кажущийся ток через
единичный протонный канал возникает раньше, чем можно объяснить,
исходя из максимальной теоретически возможной скорости простой
диффузии протонов к каналу [12]. В незабуференных растворах домини-
рует поверхностная проводимость, тогда как в буферных преобладаю-
щий путь зависит от концентрации протонируемого буфера и эффектив-
ного размера протонсобирающей «антенны» [21, 54]. Понятие протонная
«антенна» сформировалось при анализе переноса протонов вдоль по-
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верхности, имеющей множественные отрицательно заряженные цент-
ры, которые могут «собирать» протоны и переносить их к протонному
каналу. Скорость реакции протонирования обычно чрезвычайно высока
и лимитируется только диффузией с типичной константой скорости
1,6·1010 (моль · с)–1 [21, 54]. Одной из наиболее быстрых известных ре-
акций рекомбинации является рекомбинация Н+ и ОН– (константа ско-
рости 1,4·1011 (моль · с)–1 [15]. Однако в биологических мембранах ино-
гда наблюдаются еще более высокие скорости протонирования. Так,
аномально высокая константа скорости протонирования зарегистрирова-
на для Са2+-канала — 4·1011 (моль · с)–1, что объясняется отрицательным
зарядом сайта и сближением силовых линий электрического поля из-за
локализации сайта в узком преддверии канала, вследствие чего электри-
ческое притяжение усиливается [12]. Если две заряженные группы рас-
положены достаточно близко относительно друг друга на поверхности
мембраны, их кулоновские радиусы перекрываются и кажущаяся кон-
станта скорости второго порядка, характеризующая скорость переноса
протона от одной группы к другой, может достигать значений 1012 —
6·1012 (моль · с)–1 и более высоких [21, 54].

Вероятность того, что протон, связанный на границе раздела мемб-
рана—вода с центром, имеющим заряд —1, будет перенесен без выхода
в водную фазу к соседнему сайту, также имеющему заряд —1, рассчиты-
вается по уравнению Дебая—Смолуховского и составляет почти 100 %,
если расстояние между зарядами 1,2 нм и снижается до ~40 %, если рас-
стояние между зарядами 6,0 нм [54]. Таким образом, имеющиеся данные
подтверждают, что в плоскости мембраны возможен быстрый латераль-
ный перенос протонов. Недавно Мулкиджанян и соавт. [2] обнаружили,
что обмен протонами между поверхностью мембраны и объемной вод-
ной фазой происходит за время >1 мс из-за наличия кинетического
барьера для ионов. В то же время диффузия протонов вдоль поверхнос-
ти мембраны остается свободной и быстрой; обмен протонами между
соседними ферментами происходит за микросекунды. Эти данные под-
тверждают гипотезу Келла [33], который рассматривал возможность бы-
строго «распространения выброшенных» протонов по поверхности мем-
браны в условиях затрудненного протонного уравновешивания с
внешней водной фазой. В этом случае даже в стационарном состоянии
значение локального рН на поверхности мембраны (surface pHS) может
отличаться от рН водной фазы (bulk pHB).

Таким образом, проблема организации переноса протонов в тила-
коидной мембране требует дополнительного серьезного изучения в свя-
зи с открывшимися в последнее время новыми фактами. В частности,
необходимо исследовать возможное участие СО2-бикарбонатной систе-
мы в облегчении переноса протонов от генерирующих протонных помп
к протонным каналам АТФ-синтазы и роль множественных форм кар-
боангидразы (КА) в этом процессе.

Тилакоидные мембраны уже после их выделения из интактных хло-
ропластов содержат значительные количества связанного бикарбоната
[61]. В последние годы появилась серия работ, выполненных с привле-
чением метода конфокальной микроскопии и показавших, что перенос
протонов во внутреннем компартменте миоцитов значительно облегча-
ется при наличии бикарбонатного буфера [60, 76]. При изучении роли
СО2/НСО3

– во внутриклеточном переносе протонов показано, что СО2-
бикарбонатный обмен, катализируемый внутренней КА, в несколько раз
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ускоряет диффузию протонов и, что особенно важно, обеспечивает про-
странственную однородность рН в пределах компартмента [60, 76].

Исходя из того что буфер СО2/НСО3
– есть во всех эукариотических

клетках, его участие в облегчении подвижности внутриклеточных прото-
нов Н+

in вероятно играет фундаментальную роль. Для реализации этой
роли необходима активация КА [1, 46, 61], что связано с низкими ско-
ростями некаталитической химической интерконверсии СО2/НСО3

–.
Для достижения равновесия в реакции СО2 + Н2О  НСО3

– + Н+ требу-
ется по крайней мере 30 с, а при наличии внутриклеточных буферов —
значительно больше времени (5 мин) [63]. Доказательство участия внут-
риклеточной КА в регуляции внутриклеточной подвижности Н+ и, сле-
довательно, в пространственном выравнивании внутриклеточного рН
было получено методом конфокальной микроскопии при изучении про-
странственных неоднородностей рНin, индуцированных мембранным
транспортом углекислоты в эпителиальных дуоденальных энтероцитах и
миоцитах сердечной мышцы различных организмов [60, 63, 76].

В последние годы показано, что хлоропласты высших растений со-
держат множественные формы карбоангидразы — растворимые и мемб-
раносвязанные [1, 42]. Функциональная роль КА хлоропластов не впол-
не выяснена [46]. Совсем недавно установлено, что роль НСО3

– и КА,
локализованной вблизи ФС II, состоит в облегчении удаления протонов,
образующихся при разложении воды [59]. Эти сведения дают основание
предполагать, что бикарбонат вносит вклад в буферную емкость тилако-
идов, а множественные формы КА участвуют в поддержании высокой
внутритилакоидной концентрации бикарбоната и организации фотосин-
тетического транспорта протонов.
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ПРОТОННА РЕГУЛЯЦIЯ ПРОЦЕСIВ ФОТОСИНТЕТИЧНОЇ ТРАНСФОРМАЦIЇ
ЕНЕРГIЇ

О.К. Золотарьова

Iнститут ботаніки ім. М.Г. Холодного Національної академії наук України, Київ

Трансмембранний протонний градієнт, який формується у тилакоїдах унаслідок фотосин-
тетичного перенесення протонів, є не тільки енергетичним інтермедіатом, а й виконує
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важливу регуляторну і сигнальну роль. Світлозалежні зміни рН в компартментах хлоропла-
сту впливають на швидкість перенесення електронів по фотосинтетичному електронтран-
спортному ланцюгу, нефотохімічне гасіння флуоресценції хлорофілу, оборотну редокс-
трансформацію ксантофілів (так званий віолаксантиновий цикл), функціональний стан
АТФ-синтази, активність ферментів темнової фази фотосинтезу. В огляді наведено дані
про величину і природу протонної буферної ємності тилакоїдів, розглянуто питання обме-
женої ролі дифузії в перенесенні протонів у клітині, організації специфічних шляхів транс-
порту протонів від центрів вивільнення Н+ до АТФ-синтази.

PROTONIC REGULATION OF THE PROCESS OF PHOTOSYNTHETIC ENERGY
TRANSFORMATION

E.K. Zolotareva

N.G. Kholodny Botany Institute, National Academy of Sciences of Ukraine
2 Tereshchenkivska St., Kyiv, 01601, Ukraine

Transmembrane proton gradient formed in thylakoids in the process of photosynthetic proton
transfer is not only energetic intermediate, but also plays important regulatory and signaling roles.
Light-dependent pH-changes in chloroplast compartments are affected the rate of electron trans-
fer in photosynthetic electron transport chain, nonphotochemical quenching of chlorophyll fluo-
rescence, reversible redox transformation of xanthophylls (so-called violaxantin cycle), functional
status of ATPsynthase, the activity of enzymes of dark phase of photosynthesis. The data con-
cerning the value and nature of thylakoid proton buffer capacity, the limited contribution of free
diffusion in the intracellular proton transport and specific pathways from the centers of H+ release
to ATPsynthase are presented in the review.

Key words: photosynthesis, chloroplast, coupling, transmembrane proton gradient, electron trans-
fer, photophosphorylation.
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