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Деструкция хлорофилла (Хл) массово происходит при старении листьев и дозревании плодов. 

В функционирующем хлоропласте почти весь Хл связан с белками и в составе Хл-белковых 

комплексов обеспечивает фотосинтетическую трансформацию энергии света. Свободный Хл 

при освещении, как и фотохимически активные продукты его метаболизма, генерирует 

свободные радикалы, вызывающие дегенеративные повреждения тканей растения, поэтому 

уже на первых этапах катаболизма Хл фотохимически активные продукты расщепляются. При 

старении листьев деградация Хл начинается с разрушения хелата Хл и магния и образования 

феофитина при участии феофитиназы, тогда как при дозревании плодов разрушение Хл 

катализируется хлорофиллазой (Хлаза, КФ 3.1.1.14), гидролизующей Хл с образованием 

водорастворимого хлорофиллида и фитола. Экспрессия генов Хлазы активируется этиленом и 

метил жасмонатом. Хлаза была открыта 100 лет назад, однако ее структура и физиологическая 

роль до настоящего времени полностью не определены. Недавно было показано, что Хлаза 

локализована не только в хлоропластах, но и в вакуолях, в которых накаливаются продукты 

катаболизма Хл и Хл-белковых комплексов для последующего использования в метаболизме в 

качестве источника азота. 
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К 100 летию открытия хлорофиллазы  

 

Памяти профессора  

Елены Григорьевны Судьиной посвящается 

1Фотосинтез – биологический механизм, 

запускающий глобальные потоки вещества и 

энергии в планетарном масштабе, осуществля-

ется благодаря наличию в клетках живых фото-

синтезирующих организмов специализирован-

ных пигментов и, в первую очередь, хлорофил-

ла (Хл). Роль Хл состоит в поглощении квантов 

солнечной энергии и первичной её конвертации 

в электрическую форму, которая, в свою оче-

редь, в серии последовательных редокс-
                                                           
Адрес для корреспонденции: Сиваш Александр Алексе-

евич, Институт ботаники им. Н.Г. Холодного НАН Ук-

раины, ул. Терещенковская, 2, Киев, 01004, Украина;  

e-mail: membrana@ukr.net 

реакций преобразуется в форму богатых энер-

гией соединений, использующихся в метабо-

лизме.  

Усредненный лист растения содержит 

около 70 миллионов фотосинтезирующих кле-

ток, в каждой из которых имеется 5 миллиардов 

хлоропластов, содержащих приблизительно 600 

миллионов молекул хлорофилла (Simpson, 

Knotzel, 1996). Ежегодно миллиарды тонн хло-

рофилла синтезируются de novo и распадаются 

при старении листьев в конце сезона вегетации 

растений.  

Строение хлорофилла было определено 

Рихардом Вильштеттером, за что в 1915 году 

mailto:membrana@ukr.net
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ему была присуждена Нобелевская премия. 

Другим достижением Вильштеттера было от-

крытие в 1913 г. в соавторстве с Артуром Што-

лем (Willstatter, Stoll, 1913) первого из расти-

тельных ферментов – хлорофиллазы (Хлаза, 

хлорофилл:хлорофиллидгидролаза, КФ 

3.1.1.14), катализирующей в растворах разло-

жение хлорофилла на водорорастворимый хло-

рофиллид и нерастворимый в воде многоатом-

ный спирт фитол. Тогда же впервые было вы-

сказано предположение, что катаболизм Хл в 

листе начинается с удаления фитольного остат-

ка Хлазой (Willstatter, Stoll, 1913).  

Хлаза широко распространена среди 

высших растений, обнаружена во мхах, папо-

ротниках, бурых, красных и диатомовых водо-

рослях и не только катализирует гидролиз хло-

рофилла, а также реакции этерификации и пе-

реэтерификации хлолфиллида в зависимости от 

условий реакции (Mayer, 1930; Berret, Jeffrey, 

1964; Jeffrey, Hallegraeff, 1987). Особенно мно-

го Хлазы содержит диатомовая водоросль 

Pheodactilum tricornutum (Barret, Jefrey, 1964). 

Накопление хлорофиллида была продемонст-

рировано в стареющих плодах и листьях цитру-

совых (Trebitsh et al., 1993), в листьях Melia, и 

Pisum, а также в нежелтеющем мутанте Festuca 

(Matile et al., 1999). В естественных условиях и 

при исследовании разрушения Хл in vitro у раз-

личных видов было показано наличие дополни-

тельных катаболических продуктов, которые 

могут быть синтезированы только из хлоро-

филлида (Trebitsh et al., 1993; Matile et al., 

1999).  

В изолированных препаратах хлоропла-

стов какой-либо заметной дефитилизации пиг-

ментов без солюбилизации мембран с помощью 

детергентов (Matile et al., 1997) или в присутст-

вии высоких концентраций органических рас-

творителей (Garcia, Galindo, 1991) не обнару-

живается. Причем, в растворах с высоким со-

держанием органических растворителей актив-

ность Хлазы не подавляется. Даже при старе-

нии листьев, эта характерная особенность фер-

мента сохраняется (Matile et al., 1997).  

Многочисленные исследования Хлазной 

активности у большого числа различных расте-

ний не позволили выявить какой-либо зависи-

мости между уровнем ферментативной актив-

ности и экологической приуроченностью дан-

ного растения (Mayer, 1930; Судьїна, 1958; 

Drazkiewicz, 1990). Отмечалась очень низкая 

активность Хлазы у вечнозеленых видов, на 

фоне колебания активности фермента в широ-

ких пределах у остальных растений (Судьїна, 

1958). Было также сделано заключение, что од-

нодольные, в общем, имеют более низкую ак-

тивность, чем двудольные, хотя, например, ак-

тивность Хлазы у пшеницы сравнительно вы-

сока (Holden, 1961).  

Потеря Хл обычно используется в каче-

стве критерия прогрессирующего старения зе-

леной ткани. Предполагалось, что Хлаза ини-

циирует деградацию Хл, и повышение активно-

сти Хлазы должно коррелировать со старения 

листьев. Деградация Хл является катаболиче-

ским процессом, который массово происходит 

во время старения листьев и созревания плодов 

(Hörtensteiner, Kräutler, 2011), а также непре-

рывно на неком базальном уровне при естест-

венном обороте пигмента (Goldschmidt, 2001), 

на который существенно влияют условия ок-

ружающей среды, например чрезмерное осве-

щение и т. п.  

У многих растений повышение активно-

сти Хлазы коррелирует с потерей Хл (Gong, 

Mattheis, 2003). В листьях шпината и петрушки 

снижение содержания Хл при пожелтении ли-

стьев сопровождается увеличением активности 

Хлазы (Yamauchi, Watada, 1991; Yamauchi et al., 

1995). Тем не менее, Хлаза активна также в на-

чинающих стареть листьях, в зеленеющих тка-

нях в периоды повышенного синтеза Хл. Эти 

наблюдения легли в основу предположения об 

участии фермента в биосинтезе Хл (Судьїна, 

1958; Tanaka et al., 1982; Matile et al., 1996; 

Minguez-Mosquera et al., 1996). В листьях са-

харной свеклы наблюдали флуктуацию актив-

ности Хлазы в течение вегетационного периода 

(Holden, 1963). В отличие от этого, уменьшение 

активности Хлазы при потере Хл отмечалось в 

листьях сои (Majumdar et al., 1991), фасоли 

(Fang et al., 1998), а при изучении арабидопсиса 

никакой корреляции между активностью Хлазы 

и содержанием ХЛ обнаружить не удалось (To-

dorov et al., 2003a).  

Вклад работ Е.Г.Судьиной в изучение 

хлорофиллазы  

Большой вклад в изучение свойств и ре-

гуляции хлорофиллазы внесли работы 

Е.Г.Судьиной (1929-1995) и её сотрудников 

(М.Г. Голод, К.П. Довбиш, Р.М. Фомишина, 

А.А. Сиваш, Т.Ю. Байдулова-Бабко, Е.Г. Ба-

бенко и др.). В результате многолетних иссле-

дований было определено молекулярное строе-

ние хлорофилазы, гетерогенность ее организа-

ции в мембранах, роль природы белков и пор-

фиринов в формировании комплексов, содер-

жащих Хл а (Фомішина та ін., 2009). Выяснено, 
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что молекула фермента состоит как минимум 

из четырех субъединиц, которые в диссоцииро-

ванном состоянии имеют большую активность, 

чем олигомер (Судьина та ін., 1975). В экспе-

риментах с нативными и модельными система-

ми доказано, что функциональная активность 

зависит от микроокружения фермента и плот-

ности упаковки его молекул. Чрезмерная плот-

ность упаковки приводит к взаимному экрани-

рованию молекул Хлазы и формированию не-

активных комплексов из-за белок-белкового 

взаимодействия (Судьина та ін., 1988).  

Искусственное создание мицелл типа 

коацервантных капель позволило изучить 

влияние липидного окружения на активность 

Хлазы и сформулировать гипотезу о мембран-

ной регуляции активности фермента. Суть кон-

цепции состоит в учете изменяющегося взаи-

модействия фермента со структурными компо-

нентами мембран и субъединиц в молекуле, а 

также в осуществлении контакта с субстратом 

(Судьїна та ін., 1988). Фермент представлен не-

сколькими формами, отличающимися прочно-

стью связывания с фотосинтетическими мем-

бранами. Их удалось выделить, варьируя ион-

ную силу извлекающего раствора и применяя 

детергенты (Судьїна та ін., 1988). Были выяв-

лены изменения соотношений фракций Хлазы в 

онтогенезе листьев (Судьїна та ін., 1975).  

Несмотря на то, что Хлаза широко изуча-

лась, хорошо известны ее каталитические свой-

ства in vitro, физиологические функции Хлазы 

остаются в значительной степени загадочными 

(Фомішина та ін., 2009; Matile et. al., 1999; Tsu-

chiya et. al., 2003; Hörtensteiner, Kräutler, 2011).  

Деградация Хл как защитная реакция в 

стрессовых условиях  

В нормальных условиях в хлоропластах в 

ходе фотосинтеза образуются активные формы 

кислорода (АФК), такие как молекулярный 

синглетный кислород, супероксидный анион-

радикал и перекись водорода. Концентрация 

АФК резко возрастает в условиях физиологиче-

ского стресса. Происхождение основных коли-

честв АФК в растениях связано с работой фо-

тосинтетической электрон-транспортной сис-

темы (Foyer et. al., 1994), включающей фотоак-

тивные молекулы хлорофилла, возбуждающие-

ся и переходящие в свободно радикальное со-

стояние при поглощении квантов света. В тила-

коидных мембранах весь Хл связан с белками и 

находится в составе фотосистем и антенных 

комплексов, организованных таким образом, 

что энергия возбужденной молекулы Хл в ко-

нечном счете используется для полезной рабо-

ты. Механические повреждения тканей, зара-

жение патогенами, другие стрессовые воздей-

ствия, активирующие хлоропластные протеазы, 

приводят к отделению Хл или продуктов его 

деградации – хлорофиллида, феофитина от 

белковой матрицы. В такой ситуации Хл и фо-

тохимически активные продукты его метабо-

лизма должны быть быстро ликвидированы во 

избежание повреждения клеток вследствие фо-

тодинамического действия фотоактивных мо-

лекул (Takamiya et al., 2000). Замедление дест-

рукции хлорофилла в этом случае может уве-

личить количество образующихся АФК в такой 

степени, что мощность имеющихся антиокси-

дантных систем их детоксикации окажется не-

достаточной. Избыток токсичных свободных 

радикалов вызывает повреждение органелл и 

гибель клеток (Foyer et. al., 1994;. Wojtaszek, 

1997). Поэтому для выживания растению необ-

ходимо, чтобы уровень свободного Хл и про-

дуктов его метаболизма жестко контролировал-

ся, а их удаление осуществлялось быстро и эф-

фективно. 

Первичные реакции и продукты 

катаболизма хлорофилла  

Хотя биосинтез Хл, состоящий из 18 

ферментативных стадий, хорошо изучен, ход 

процесса его деструкции оставался загадочным 

в течение длительного времени (Hendry et al., 

1987; Brzezowski, Grimm, 2013). Первые сведе-

ния о продуктах катаболизма Хл появились 

только в начале 90-х годов прошлого века, ко-

гда был химически охарактеризован нефлуо-

ресцирующий интермедиат, образующийся при 

разрушении Хл, и терминальный продукт де-

градации Хл из ячменя (Kräutler et al., 1991). 

Это стимулировало поиски других продуктов 

катаболизма Хл, а также ферментов и генов, 

контролирующих этот процесс. Анализ катабо-

литических преобразований Хл у мутантов с 

нарушениями в его деградации позволил в ос-

новном выяснить, каким образом Хл разруша-

ется при старении листа и дозревании плодов 

(Kräutler and Hörtensteiner 2006; Hörtensteiner и 

Kräutler, 2011). Первая часть пути локализована 

в стареющих хлоропластах. Она состоит из се-

рии реакций, общих для высших растений и 

приводящих к образованию основного флуо-

ресцирующего катаболита хлорофилла (ФКХ) 

(Mühlecker et al., 1997) (рис. 1).  
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На первой стадии распада молекулы Хл 

центральный атом магния (Mg
2+

) удаляется из 

молекулы c помощью термостабильных низко-

молекулярных металл-хелатирующих соедине-

ний (Suzuki et al., 2005), молекулярная природа 

которых до сих пор неизвестна. Предполагает-

ся, что этот компонент представляет собой ли-

бо небольшой пептид или другую органиче-

скую молекулу, действующую как хелатирую-

щий агент для двухвалентных катионов. Одна-

ко до сих пор неизвестно, функционируют ли 

эти Mg
2+

-хелатирующие вещества сами по себе 

или являются кофакторами какого-то фермента 

(Mg
2+

-дехелатазы). Продукт реакции дехелати-

рования – феофитин, подвергается гидролизу с 

образованием феофорбида и фитола при уча-

стии фермента феофитиназы (Schelbert et al., 

2009), имеющего чрезвычайно высокую специ-

фичность в отношении субстрата – феофитина. 

В течение долгого времени считалось, что де-

фитолизация осуществляется в реакции, ката-

лизируемой хлорофиллазой (Takamiya et al., 

2000), но недавний анализ мутантов арабидоп-

сиса, полученных двойным нокаутом соответ-

ствующих генов продемонстрировал, что де-

градация Хл при старении листьев не зависит 

от активности этого фермента (Schenk et al., 

2007; Büchert et al., 2011). Вместо этого феофи-

тиназа катализирует отщепление фитола от 

феофитина (но не от Хл). Мутанты по гену 

феофитиназы не способны к деградации Хл и, 

как следствие, приобретают «вечно зеленый» 

фенотип (Schelbert et al., 2009). Разрушение 

макроцикла порфирина происходит путем рас-

щепления двойной связи между С4 и С5 атома-

ми феофорбида и присоединения кислорода. 

Эта ферредоксин-зависимая реакция катализи-

руется интегральным мембранным ферментом 

феофорбид а оксигеназой (ФаО) – монооксиге-

назой типа Риске (Hörtensteiner, 2006). Феофор-

бид b действует как конкурентный ингибитор 

этого фермента. Это также объясняет, почему в 

продуктах ферментативной декомпозиции Хл 

нет катаболитов Хл b. Феофорбид а оксигеназа 

(ФаО) является ключевым ферментом катабо-

лизма Хл, поскольку её активность определяет 

базовую структуру всех последующих катабо-

литов. Этот путь разрушения Хл в настоящее 

время часто называют "ФаО путём".  

При расщеплении кольца феофорбида 

образуется нестабильный красный катаболит 

хлорофилла (ККХ) (рис. 2, 3), который быстро 

восстанавливается с образованием флуоресци-

рующего катаболита (ФКХ). Восстановление 

происходит по C20-C1 двойной связи ККХ и 

катализируется специальной редуктазой – хо-

рошо растворимым стромальным белком. Было 

показано, что редуктаза красного катаболита 

 

 

Рис. 1. Последовательность катаболитических реакций и структура первичных катаболитов 

хлорофилла.  
Mg

2+
-дехелатаза катализирует удаление иона Mg из молекулы Хл с образованием феофитина; феофитина-

за катализирует отщепление гидрофобного фитольного остатка, заякоренного в тилакоиде, с образова-

ние феофорбида а; феофорбид оксидаза катализирует расщепление порфиринового кольца с образованием 

ККХ (красных катаболитов хлорофилла), которые далее неферментативно конвертируются в нефлуорес-

цирующие продукты и депонируются в вакуолях.  
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хлорофилла у Arabidopsis находится не только 

в пластидах, но и в митохондриях, и играет 

важную роль в защите растений от 

фотоокислительной клеточной смерти (Yao et 

al., 2004). Таким образом, этот белок действует, 

главным образом, как шаперон, связывающий 

фотоактивные тетрапирролы и направляющий 

их на последующие стадии деградации (Hörten-

steiner, 2006). 

На последующих этапах расщепления 

флуоресцирующие катаболиты модифициру-

ются путем гидроксилирования, глюкозилиро-

вания и/или малонилируются и деметилируют-

ся по трем позициям: C3, C8
2
 и C13

2
. После не-

ферментативной таутомеризации в кислой сре-

де, нарушающей систему двойных связей, в ва-

куоли образуются нефлуоресцирующие катабо-

литы (НФК) (Christ et al., 2012; Brzezowski, 

Grimm, 2013).  

Хотя в расшифровке механизмов катабо-

лизации и выяснении природы продуктов ката-

болизма за последние полтора десятка лет дос-

тигнуты впечатляющие успехи, локализация и 

функции некоторых катаболических фермен-

тов, а также организация АТФ-зависимого экс-

порта катаболитов хлорофилла из пластид в ва-

куоли требует дальнейшего экспериментально-

го изучения.  

Экспрессия генов, кодирующих 

ферменты катаболизма хлорофилла  

Несмотря на то, что Хлаза известна уже 

100 лет, кодирующие её гены (обозначение – 

CLH), были найдены у Arabidopsis лишь в 1999 

г. Геном Arabidopsis содержит два гена, коди-

рующие, как предполагается, белки Хлазы. 

AtCLH1 индуцируется во время атаки патогена 

и старении, тогда как изоформа 2 функциони-

рует как конститутивный гидролизующий Хл 

фермент. CLH клонированы у нескольких ви-

дов растений Triticum aestivum, Oryza sativa, 

Ginkgo biloba, Arabidopsis thaliana, Brassica 

olearacea, Chenopodium album, Citrus sinensis, 

Citrus unshiu, Piper betle L. (Schenk et al., 2007; 

Hörtensteiner, 2006) Оказалось, что не все кло-

нированные CLH содержат транзитный пептид, 

необходимый для встраивания синтезированно-

го de novo фермента в хлоропласт (Tsuchiya et 

al., 1999; Takamiya et al., 2000). Это стало осно-

ванием для предположения, что CaCLH импор-

тируется в вакуоль через эндоцитоплазматиче-

ский ретикулум. Следовательно, в деградации 

Хл помимо феофорбид оксигеназы и редуктазы 

красных катаболитов Хл, активных в старею-

щих хлоропластах, принимают участие экстра-

пластидные CLH и неизвестные оксидазы, ло-

кализованные в вакуолях (Schenk et al., 2007).  

 

Рис. 2 Структура и спектры поглощения катаболитов хлорофилла: (a) феофорбида а; (б) 

первичного флуоресцирующего катаболита хлорофилла; (в) нефлуоресцирующего ката-

болита хлорофилла.  
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До недавнего времени казалось неоспо-

римым, что CLH необходимы для деградации 

Хл, вызванном старением листьев в естествен-

ных условиях. Однако благодаря последним 

исследованиям, становится очевидным, что 

роль CLH в процессах гидролитического рас-

щепления Хл, скорее всего, весьма ограничена. 

В пользу гипотезы о неучастии Хлазы в про-

цессах старения свидетельствуют следующие 

факты: 1) возрастание уровня AtCLH1 не вызы-

вало характерных для старения фенотипиче-

ских изменений (Arkus et al., 2005; Kariola et al., 

2009); 2) специфичность Хлазы, полученной 

путем экспрессии CLH из пшеницы, оказалась 

невысокой – она одинаково хорошо катализи-

ровала гидролиз сложноэфирной связи в Хл и 

расщепление гидрофобных нитрофениловых 

сложных эфиров (Arkus et al., 2005); 3) за ис-

ключением феофорбид оксигеназной реакции, 

другие процессы, направленные на окисление 

Хл, до настоящего времени не выявлены, также 

как не идентифицированы соответствующие 

продукты его окислительной деградации (Hört-

ensteiner, 2006); 4) процесс старения листьев и 

связанная с ним деградация Хл не отличались у 

дикого типа и у мутантов арабидопсиса, полу-

ченных двойным нокаутом AtCLH1 и AtCLH2 

(Schenk et al., 2007).  

У гинго (Ginkgo biloba) наивысший уро-

вень экспрессии Хлазы (GbCLH) был отмечен в 

зеленых листьях и значительно снижался при 

их пожелтении, что указывает на участие 

GbCLH в поддержании гомеостаза Хл (Tang et 

al., 2004). Хлаза Piper betle вовлечена как в 

процесс поддержания гомеостаза хлорофилль-

ного пула, так и в деградацию пигмента при 

послеуборочном старении листьев (Gupta et al., 

2012).  

Анализ последовательностей CLH позво-

лил выявить консервативный липазный мотив, 

содержащий сериновый остаток в активном 

центре (Tsuchiya et al., 1999). С помощью раз-

личных вариантов сайт-направленного мутаге-

 

Рис. 3. Катаболизм хлорофилла при старении листа и созревании фруктов.  
ГМ-Хл – 7-гидроксиметил хлорофиллид а; пФКХ первичный флуоресцирующий катаболит хлорофилла; 

ККХ – красные катаболиты хлорофилла; ФКХ – флуоресцирующий катаболит хлорофилла; НКХ –

нефлуоресцирующий катаболит хлорофилла.  
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неза CaCLH удалось показать, что остаток се-

рина (S162) абсолютно необходим для прояв-

ления Хлазной активности. Кроме того, остатки 

Asp191 и His262 также имеют первостепенное 

значение для функционирования фермента. По-

следовательности разных Хлаз имеют низкую 

гомологию (31-42%), но несколько областей, в 

том числе липазный мотив, высоко консерва-

тивны. Доля гомологичных участков в после-

довательностях CaCLH и типичной липазы 

очень низка (10%), а в геноме цианобактерий 

не удалось обнаружить гомологичных последо-

вательностей (Tsuchiya et al., 1999).  

Транскрипционный и белковый анализы 

показали, что экспрессия феофорбид а оксиге-

назы активируется во время старения, в то вре-

мя как редуктаза красного катаболита хлоро-

филла постоянно экспрессируется. При изуче-

нии мутантов Arabidopsis, дефектных по генам 

ФаО и редуктазы ККХ, установлено, что осве-

щение их листьев вызывает некроз тканей 

(Hirashima et al., 2009). Гибель клеток у этих 

мутантов объяснили накоплением фотоативных 

катаболических продуктов ФаО ККХ редуктазы 

с последующим образованием АФК, в основ-

ном, синглетного кислорода. 

Локализация ферментов катаболизма 

хлорофилла  

Внутриклеточная локализация ферментов 

катаболизма Хл остается спорной. Особенно 

противоречивы сведения, полученные в иссле-

дованиях, касающихся локализации Хлазы. Не-

однократно подтверждалось наличие Хлазной 

активности в субхлоропластных частицах и 

пигмент – белковых комплексах, приготовлен-

ных различными способами (Ardao, Vennesland, 

1960; Tarasenko et al. 1986). Локализация Хлазы 

в мембранах хлоропластов Gingko biloba была 

подтверждена с помощью флуоресцентной ви-

зуализации (Okazawa et al., 2006). С другой 

стороны, Матиль с соавт. (Matile et al., 1997) 

показали, что очищенные внутренние мембра-

ны оболочки хлоропластов капусты и ячменя 

имеют повышенную Хлазную активность, и, 

следовательно, этот фермент пространственно 

отделен от Хл фотосинтетических мембран. 

Согласно выдвинутой гипотезе взаимодействие 

между ферментом и субстратом осуществляет-

ся с помощью транспортных белков, перенося-

щих молекулы хлорофилла из фотосинтетиче-

ских мембран к предполагаемым сайтам дест-

рукции во внутренней мембране оболочки. Од-

нако лишь 6% от общей активности Хлазы бы-

ло выявлено во внутренних мембранах, тогда 

как локализация 94% фермента этим методом 

не могла быть установлена. Локализация фер-

мента во внутренней оболочке хлоропластов, 

т.е. компартментная разделенность между эн-

зимом и субстратом (Хл), сосредоточенным в 

мембранах тилакоидов, по крайней мере, у ли-

мона и ячменя, может объяснить его структур-

ную латентность (Brandis et al., 1996, Matile et 

al., 1997).  

Применение метода конфокальной спек-

троскопии выявило совместную локализацию 

примерно 75% хлорофилла и Хлазы в фотосин-

тетических мембранах. Этот вывод согласуется 

с предположением, что Хлаза и её субстрат 

вступают в контакт, когда в фотосинтетической 

мембране освобождаются молекулы Хл (Har-

paz-Saad et al., 2007).  

В ряде работ сообщалось, что раствори-

мая Хлаза из листьев чая и диатомовой водо-

росли P. tricornutum находится в цитоплазме 

(Ogura, 1972; Terpstra, 1976; Moll, De Witt, 

1979). По одним данным, у Arabidopsis изо-

формы Хлазы AtCLH1 и AtCLH2 локализованы 

в цитоплазме (Schenk et al., 2007), а по другим – 

в пластидах (Tsuchiya et al., 1999). При иссле-

довании индуцированного этиленом разруше-

ния Хл в зрелых зеленых плодах лимона мето-

дом иммунофлуоресценции показано, что Хла-

за ассоциирована с хлорофиллом в пластидах 

клеток кожуры (Shemer et al., 2008; 2011).  

Резюмируя имеющиеся данные, можно 

заключить, что начальные стадии деградации 

хлорофилла и их локализация различаются при 

старении листьев и дозревании плодов (рис. 3). 

При старении листьев первой реакцией дегра-

дации Хл является дехелатирование магния с 

образованием феофитина, катализируемое 

феофитиназой, тогда как при дозревании пло-

дов разрушение Хл запускается при активации 

хлорофиллазы (Хлаза, хлоро-

филл:хлорофиллидгидролаза, КФ 3.1.1.14), ка-

тализирующей гидролиз Хл с образованием во-

дорастворимого хлорофиллида и фитола.  

Этилен-зависимая активация 

хлорофилазы  

Этилен – растительный гормон, участ-

вующий в регуляции многих физиологических 

процессов, в т.ч. стрессовых реакций. Сигналь-

ная роль этилена состоит в модуляции широко-

го спектра реакций, включая изменения экс-

прессии генов (Wang et al., 2002). Этилен зна-

чительно ускоряет созревание цитрусовых, ко-

торое у снятых с дерева плодов происходит 

очень медленно. При этом в зеленой кожице 

фруктов индуцируется экспрессия генов Хлазы 
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и многократно ускоряется связанное с этим 

разрушение Хл (Jacob-Wilk et al., 1999; Shemer 

et al., 2008; Azoulay-Shemer et al., 2011). Похо-

жие процессы происходят в бананах (Saltveit, 

1999). Этилен нашел широкое коммерческое 

применение. Одним из первых примеров его 

использования было отбеливание сельдерея за 

счет ускоренной потери Хл.  

В белковых экстрактах фруктов, обрабо-

танных этиленом, были обнаружены Хлазы, ак-

тивность которых увеличивалась в 5 раз через 

24 часа и в 12 раз через 72 часа после обработ-

ки (Trebitsh et al., 1993), причем методом имму-

ноблотинга не удалось обнаружить белка Хла-

зы в необработанных плодах.  

Гиббереллины (GA3) и цитокинины (N
6
-

бензиладенин), замедляющие потерю Хл, про-

тиводействовали также этилен-

индуцированному увеличению активности 

Хлаз (Trebitsh et al., 1993; Jacob-Wilk et al., 

1999). Корреляция между экспрессией генов, 

кодирующих Хлазу, и скоростью разрушения 

Хл отмечена в обработанных этиленом плодах 

цитрусовых (Jacob-Wilk et al., 1999). Этилен-

индуцированный рапад Хл в клетках кожуры 

лимона, обработанных этиленом, происходил с 

разной скоростью, не синхронно, как установ-

лено с помощью методом конфокальной спек-

троскопии. В то время, как количество Хл в не-

которых клетках резко падало уже после 24 ч 

обработки этиленом, в других клетках содер-

жание Хл не изменялось. Было доказано, что 

этот эффект связан с появлением и накоплени-

ем Хлазы в тех или иных клетках под действи-

ем этилена (Shemer et al., 2008).  

Другой регулятор роста растений – жас-

монат и его производные способны оказывать 

влияние на процессы старения листьев и дегра-

дацию Хл. Так, метил жасмонат ускорял старе-

ние листьев дуба и вызывал разрушение Хл в 

листьях ячменя (Tsuchiya et al., 1999). Отмечено 

также, что разложение Хл в листьях арабидоп-

сиса при обработке метилжасмонатом контро-

лируется AtCLH1 (Kariola et al., 2005).  

Реутилизация азота  

В хлоропластах депонировано до 75% 

клеточного азота (Hortensteiner, 2002), для пер-

вичной фиксации которого требуется, как из-

вестно, большое количество энергии. Выясне-

нию вопроса, каким образом утилизируется 

этот важный биоген при разрушении фотосин-

тетического аппарата, посвящены многие рабо-

ты последних лет (Hörtensteiner and Feller, 2002; 

Hörtensteiner and Kräutler, 2011). Один моль Хл 

содержит четыре моля азота, а общая доля азо-

та, связанного в Хл, составляет около 2% кле-

точного пула (Hörtensteiner, 2006). В то же вре-

мя в белках светособирающих пигмент-

белковых комплексов содержится не менее 20% 

азотного запаса клетки. Хл необходим для ста-

билизации Хл-связывающих белков (Horn, 

Paulsen, 2004) и, как предполагается (Hörten-

steiner, 2006), отделение Хл индуцирует синтез 

специальных протеаз, участвующих в деграда-

ции ассоциированных с Хл полипептидов. В 

этом процессе важную роль играет фермент Хл 

b редуктаза, трансформирующая Хл b – функ-

циональный и структурный компонент свето-

собирающего комплекса в Хл а. Эта реакция 

является одним из первых этапов, ведущих к 

полному разрушению Хл и ассоциированных с 

ним белков (рис.1,3).  

Протеазы в основном, отвечающие за де-

градацию Хл-связывающих белков, в основном 

не известны. Единственным исключением яв-

ляется белок D1 - компонент реакционного 

центра фотосистемы ІІ, имеющий высокую 

скорость оборота не только в условиях фотоин-

гибирования, но и при старении. Деградация 

D1 происходит в два этапа, вначале он расщеп-

ляется на два фрагмента, а затем происходит их 

полная утилизация. Было показано, что эти ре-

акции катализируются представителями двух 

типов хлоропластных протеаз, DegP и FtsH 

(Adam, Clarke, 2002). Сведения о том, каким 

образом осуществляется протеолитическое 

расщепление светособирающего комплекса, 

весьма ограничены. Известно, что при высокой 

интенсивности света в его деградации участ-

вуют протеазы серин/цистеинового типа и ло-

кализованная в хлоропластах глутамил эндо-

пептидаза, расщепляющая N-концевой пептид 

одной из субъединиц свето-собирающего ком-

плекса (Hortensteiner, 2006).  

Таким образом, азот хлорофилла не экс-

портируется из стареющих листьев, а остается в 

клетках в виде линейных тетрапиррольных ка-

таболитов, которые накапливаются в вакуоли. 

Деградация Хл и хлорофилл-связывающих 

апобелков взаимосвязаны. 
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CHLOROPHYLL CATABOLUISM IN PLANTS 
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Massive degradation of chlorophyll (Chl) takes place during leaf senescence and fruit ripening. In a 

functioning chloroplast, almost all Chls are in the protein-bound state, allowing the conversion of 

light energy into forms that support the metabolic processes in the plant. Free Chl under illumination 

as well as photochemically active products of its metabolism generates free radicals that cause de-

generative damage to the tissues of the plant. A feature of Chl catabolism is that already in the first 

stages of this process photochemically active products are vanished. The first reaction of the chloro-

phyll breakdown in leaves during senescence is Mg
2+

 removal and pheophytin formation catalyzed 

by pheophytinase (Pheophytin Pheophorbide Hydrolase). The first stage of Chl degradation during 

fruit ripening, catalized by chlorophyllase (Chlase, chlorophyll-chlorophyllide-hydrolase, EC 

3.1.1.14), is hydrolysis of Chl and formation of water-soluble chlorophyllide and hydrophobic phy-

tol. Expression of members Chlase genes is regulated by methyl jasmonate and ethylene. Chlase – 

the first of the plant enzyme was discovered 100 years ago, but its structure and physiological role 

has not yet been fully determined. Recently it was shown that Chlase localized not only in chloro-

plasts, as previously believed, but also in vacuoles. The products of catabolism of Chl and Chl-

protein complexes are transported into the vacuoles and used as a nitrogen source in the subsequent 

metabolic processes. 

Key words: chlorophyll, phytol, chlorophyllase, pheophytin, pheophytinase, ethylene, porphyrine, 

chloroplast 
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КАТАБОЛІЗМ ХЛОРОФІЛУ В РОСЛИНАХ 

О. О. Сиваш, О. К. Золотарьова 

Інститут ботаніки ім. Н.Г. Холодного  

Національної академії наук України  

(Київ, Україна) 

Розкладання хлорофілу (Хл) масово відбувається при старінні фотосинтезуючих тканин і до-

зріванні плодів. У функціонуючому хлоропласті майже весь Хл знаходиться у зв'язаному з 

білками стані, забезпечуючи конвертацію світлової енергії у форми, що підтримують метабо-

лічні процеси в рослині. Вільний Хл при освітленні, як і хімічно активні продукти його мета-

болізму, генерує вільні радикали, що спричиняють дегенеративні пошкодження тканин рос-

лини. Особливістю катаболізму Хл є те, що вже на перших етапах цього процесу фотохімічно 

активні продукти розщеплюються. При старінні листя першою реакцією деградації Хл є ви-

лучення магнію з утворенням феофітину, що каталізується феофітиназою, тоді як при дозрі-

ванні плодів руйнування Хл каталізується хлорофілазою (Хлаза, КФ 3.1.1.14), що гідролізує 

Хл з утворенням водорозчинного хлорофілиду і фітолу. Експресія генів Хлази активується 

етиленом і метилжасмонатом, що пришвидшує дозрівання плодів у багатьох видів рослин. 

Хлаза була відкрита 100 років тому, проте її структура і фізіологічна роль дотепер повністю 

не визначені. Хлаза локалізована не тільки в хлоропластах, як вважалося раніше, а також і в 

вакуолях. Продукти катаболізму Хл і Хл-білкових комплексів надходять у вакуолі і викори-

стовуються в метаболізмі як джерело азоту. 

Ключові слова: хлорофіл, фітол, хлорофілаза, феофітин, феофітиназа, етилен, порфірин, 

хлоропласт 


