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Адаптація рослин і мікроводоростей до інтенсивності і спектрального складу падаючого світла 

відбувається завдяки змінам у морфології, фізіології, біохімії та структурі листків і 

хлоропластів. Огляд присвячений розгляду чинників, що впливають на вміст і співвідношення 

хлорофілів (Хл) a/b у фотосинтетичних клітинах. Залежно від рівня освітленості варіює 

ультраструктура хлоропластів С3-рослин: при зниженні інтенсивності світла збільшується 

кількість гранальних тилакоїдів і ступінь їх стекінгу. Рослини, вирощені при насичуючій 

інтенсивності світла, адаптовані до швидкого використання квантів сонячного світла і 

характеризуються високими значеннями співвідношення Хл a/b, швидкості електронного 

транспорту та зниженням вмісту світлозбиральних комплексів (СЗК) і Хл у фотосистемі II (ФС 

ІІ). С3-рослини, вирощені за низької інтенсивності світла, навпаки, компенсують обмежену 

кількість доступної для росту світлової енергії інтенсивним збільшенням вмісту пігментів та 

СЗК і зменшенням співвідношення Хл a/b. У С4-рослин, генетично адаптованих до високих 

інтенсивностей світла, пігментний апарат і ультраструктура хлоропластів клітин мезофілу і 

обкладки провідних пучків істотно відрізняються. Для перших характерна наявність великої 

кількості гранальних тилакоїдів при відносно невисокому співвідношенні Хл a/b (~ 3), тоді як 

тилакоїдна система хлоропластів у провідних пучках є переважно ламелярною з низьким 

вмістом Хл b (співвідношення a/b ~ 5–10). Відносний вміст Хл b у тилакоїдах визначається 

накопиченням пігментованих антенних білків. Родина білків СЗК включає в себе ядерно-

кодовані інтегральні білки тилакоїдної мембрани, які при асоціації з основними комплексами 

обох фотосистем утворюють гнучку периферійну антену для збільшення поперечного перерізу 

поглинання світла. СЗК регулює ефективність утилізації світла і забезпечує захист від 

фотоокиснювального стресу. В останні роки було досягнуто значного прогресу у з'ясуванні 

структури, функцій і регуляторних шляхів за участю СЗК, проте багато молекулярних деталей 

потребує уточнення. У роботі проаналізовано сучасні знання про біогенез СЗК, починаючи від 

регуляції циклу взаємоперетворення Хл a → Хл b, організації пігмент-білкових комплексів до 

регулювання збірки і функціонування СЗК за різних умов. Гени, які контролюють ці події, є 

потенційними кандидатами для біотехнологічних застосувань, спрямованих на оптимізацію 

ефективності використання фотосинтетичних організмів. 

Ключові слова: хлорофіл a, хлорофіл b, пігмент-білкові комплекси, фотосистеми, 

метаболізм хлорофілів, мутанти, спектрофотометричний аналіз 
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Адаптація до умов освітлення супрово-

джується зміною цілого ряду як морфологічних 

і структурних параметрів листків, так і фізіоло-

го-біохімічних характеристик фотосинтезую-

чих клітин (табл. 1). При низькій освітленості 

зростають розміри листків, збільшується кіль-

кість гранальних тилакоїдів і ступінь їх стекін-
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гу, зростає відносний вміст хлорофілу (Хл) на 

одиницю маси і вміст світлозбиральних ком-

плексів фотосистеми ІІ (СЗК ФС ІІ), тобто зага-

льна стратегія адаптації до нестачі світла спря-

мована на покращення світлозбору за рахунок 

підвищення вмісту Хл і СЗК (Walladares, 

Niinemets, 2008). Висока інтенсивність світла 

спричиняє дві різноспрямовані відповіді – кіль-

кісне зростання компонентів апарату фотосин-

тезу (електрон-транспортних комплексів, зок-

рема цитохрому f, АТФ-синтази, ензимів циклу 

Кальвіна)  для  утилізації  додаткової  енергії,  і  
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зменшення кількості світлозбиральних компле-

ксів для уникнення ефектів надлишкового збу-

дження і пошкодження фотосистем (Bailey et 

al., 2001; Yamori et al., 2010). Здатність витри-

мувати різну інтенсивність світла сильно варі-

ює залежно від виду рослин (Фомішина та ін., 

2009; Сиваш та ін., 2016). Види, що ростуть пе-

реважно в умовах затінення, виявляють нижчу 

здатність до адаптації при зростанні інтенсив-

ності світла, на відміну від рослин із незатіне-

них місць (Murchie, Horton, 1997). Характерною 

ознакою рослин, що зростають при нестачі сві-

тла, є підвищений вміст хлорофілу (Хл) b і, від-

повідно, знижене співвідношення Хл a/b. У мі-

нливих умовах освітлення рослини, адаптовані 

до варіювання інтенсивності світла, мають тен-

денцію до більш різкої зміни співвідношення 

Хл a/b, ніж ті, що постійно вегетують виключ-

но в світлових чи тіньових умовах (Murchie, 

Horton, 1997). Це дозволяє розглядати співвід-

ношення Хл a/b як показник, що характеризує 

залежність стану фотосинтетичного апарату 

рослини від умов її зростання. У цьому зв'язку 

необхідно оцінити межі, в яких може змінюва-

тися значення цього параметра за різних фізіо-

логічних умов. У першу чергу ці межі визнача-

ються складом і співвідношенням хлорофіл-

вмісних білків, які розташовані у фотосинтети-

чних мембранах нерівномірно і, таким чином, 

визначають особливості ультраструктури мем-

бран хлоропластів, сформованих за різних умов 

освітлення рослин.  

Структурна організація світлозбору у 

вищих рослин  

Хлоропласт – органела, оточена двома 

бішаровими мембранами, зовнішньою і внут-

рішньою, які разом називають оболонкою хло-

ропласту (рис. 1). Всередині хлоропласту міс-

титьcя складна сітка внутрішніх (тилакоїдних) 

мембран у стромі – водному середовищі між 

внутрішньою мембраною оболонки і тилакоїд-

ними мембранами. Плоскі стиснуті везикули 

тилакоїдів відділяють від стромальної фази за-

критий компартмент, так званий внутрішньоти-

лакоїдний простір, або люмен. Тилакоїдні мем-

брани формують фізично неперервну триви-

мірну сітку, яка складається з двох морфологі-

чно відмінних областей: гран – щільно упако-

ваних (стикованих) стопок тилакоїдів, типово з 

10-20 шарів, які утворюють циліндричні стоси 

діаметром 300-600 нм, і ламел строми – не сти-

кованих тилакоїдів, що зв'язують грани. Щіль-

но упаковані тилакоїди гран складають близько 

80% внутрішньої мембрани хлоропласту 

(Albertsson, Andreasson, 2004).  

Сучасні ціанобактерії, а також багато еу-

каріотичних зелених водоростей не містять 

гран. Вважається, що первинно грани розвину-

лись для оптимізації фотосинтетичної ефектив-

ності в умовах затінення, коли рослини колоні-

Таблиця 1. Характеристики рослин при адаптації до низької і високої  

інтенсивності світла 

Характеристика 
Інтенсивність світла 

Низька Висока 

Морфологія і анатомія листка 
Товщина листової пластинки низька висока 

Щільність продихів низька висока 

Розмір листка великий малий 

Кількість хлоропластів у клітині мала велика 

Кількість тилакоїдів у гранах велика мала 

Фізіологічні та біохімічні параметри 
Вміст Хл на одиницю площі листка низький високий 

Вміст Хл на на одиницю сухої речовини високий низький 

Співвідношення Хл a/b низьке високе 

Співвідношення ФС ІІ / Хл низьке високе 

Співвідношення ФС І / Хл не змінюється  
Співвідношення СЗК II / Хл високе низьке 

Вміст рубіско низький високий 

Співвідношення ATP-синтаза / Хл низьке  високе  

Співвідношення цитохром b6f / Хл низьке високе 

Ефективність карбоксилювання низька висока 

Квантовий вихід високий низький 

Швидкість електронного транспорту низька висока 

Чутливість до фотоінгібування висока низька 

Вміст пігментів ксантофілового циклу низький високий 
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зували суходіл (Mullineaux, 2005). Гранальна 

упаковка дозволила дуже істотно збільшити ві-

дношення поверхні тилакоїдних мембран до 

об’єму хлоропласта (Barber, 1980) за рахунок 

концентрування великої кількості світлозбира-

льних комплексів для захоплення обмеженої 

кількості квантів світла. Дуже чутливі до умов 

оточення як кількість гран і тилакоїдів у гра-

нах, так і молекулярний склад мембран, який 

можє значно змінюватись для оптимізації світ-

лозбору і захисту фотосинтетичного апарату 

від фотопошкодження (Johnson et al., 2011). 

Найважливішими факторами, що запускають ці 

зміни, є інтенсивність світла і енергія квантів, 

присутність катіонів, температура, забезпече-

ність водою та інші. Зокрема, при низькій інте-

нсивності світла у рослин виявляють більше 

гран і більше тилакоїдів у гранах, а у рослин, 

адаптованих до високої інтенсивності світла, 

спостерігається протилежна картина (Anderson, 

1986; Ruban, 2009). Класичний приклад – 

Alocasia microrrhiza, що росте при дуже силь-

ному затіненні у вологих тропічних лісах, має 

більш ніж 100 тилакоїдів в грані (Goodchild et 

al., 1972). 

C4-рослини  

 У C4-рослин остаточна фіксація CO2 за-

безпечується завдяки кооперативному фото-

синтезу, який узгоджено відбувається у кліти-

нах мезофілу і обкладки  провідних пучків.  

Світлова стадія фотосинтезу забезпечується пе-

реважно клітинами мезофілу, а рубіско функці-

онує в клітинах обкладки. Хлоропласти мезо-

філу подібні за структурою до хлоропластів С3-

вищих рослин, у той час як у хлоропластах об-

кладки провідних пучків великі видовжені ти-

лакоїди не утворюють гран. Отже, C4-рослинам 

притаманний хлоропластний диморфізм 

(Ghirardi, Melis, 1983) (рис. 2).  

Існують значні відмінності в організації 

компонентів електронного транспорту в хлоро-

пластах клітин мезофілу і обкладки провідних 

пучків. Так, у Zea mays хлоропласти мезофілу 

характеризуються співвідношенням Хл a/b бли-

зьким до 3, вони містять грани та мають повний 

набір компонентів фотосинтетичного транспор-

ту електронів, порівнюваний з хлоропластами 

C3-рослин. Агранальні хлоропласти клітин об-

кладки (Хл a/b > 5,0) містять ФС І та цитохром 

b6f, проте майже позбавлені ФС ІІ та зв’язаного 

з нею Хл a/b – СЗК та цитохрому b559 (Jenkins, 

Boag, 1985). В хлоропластах обкладки окремих 

C4-рослин можуть зустрічатися компоненти ФС 

ІІ, проте доведено, що в них немає Хл a/b-

вмісного СЗК, який у гранах асоційований з ФС 

ІІ (Anderson, Levine, 1974; Genge et al., 1974; 

Anderson, 1980). У хлоропластах клітин обкла-

дки грани виявляють лише на ранніх стадіях 

розвитку листка (Ghirardi, Melis, 1983); у про-

цесі дозрівання вони селективно втрачають ФС 

ІІ і зв'язаний з нею СЗК. Фотосинтетична оди-

ниця ФС І залишається незмінною і функціона-

льно незалежною від СЗКІІ у хлоропласті, оскі-

льки відсутність цього комплексу в хлороплас-

тах клітин обкладки не призводить до змін її 

розміру. 

Таким чином, співвідношення Хл a/b у 

C4-рослин зазвичай вище ніж у C3-рослин через 

дуже низький вміст Хл b у клітинах обкладки. 

Так, хлоропласти обкладки провідних пучків 

листків Zea mays характеризуються високими 

співвідношеннями Хл a/b (близько 10); у ціло-

му ж у листках Хл a/b становить близько 5 

(Jenkins, Boag, 1985). Для інших C4-рослин бу-

ли визначені співвідношення Хл a/b близько 6 у 

хлоропластах клітин обкладки та близько 4 – у 

клітинних екстрактах листків. Разом з цим у C3-

 

Рис. 1. Схема будови хлоропласта. 
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рослин цей показник становить 2,5-5,0 

(Lichtenthaler, 1987; Dymova, Fiedor, 2014).  

Організація фотосинтетичних ком-

плексів у тилакоїдних мембранах вищих рос-

лин  

 Тилакоїдні мембрани збагачені білкови-

ми і пігмент-білковими комплексами, за посе-

редництва яких відбуваються світлові реакції 

фотосинтезу. Пігмент-білкові комплекси вкри-

вають близько 80% площі тилакоїдної мембра-

ни (Kirchhoff, 2008). 

Диференціація на гранальні і стромальні 

області виявляє просторову сегрегацію і нерів-

номірний розподіл фотосинтетичних комплек-

сів у мембрані. В області гран зосереджені пе-

реважно ФСІІ і світлозбиральні комплекси 

ФСІІ (СЗКII) (Allen, Forsberg, 2001). ФСІ, світ-

лозбиральний комплекс фотосистеми І (СЗКI), 

локалізовані головним чином в маргінальних, 

не стиснутих ділянках гран або в ламелах стро-

ми, а АТФазний комплекс локалізований в ос-

новному в тилакоїдах строми (Albertsson, 2001; 

Allen, Forsberg, 2001). Цитохромний комплекс 

b6/f, який отримує електрони від ФСІІ через 

пластохінол і передає їх до ФСІ, відновлюючи 

пластоціанін або цитохром c6, знаходять в обох 

типах тилакоїдних мембран (Allen, Forsberg, 

2001). 

Організація ФСІІ – СЗК ІІ (ФСІІ-S) супе-

ркомплексів в гранах. ФСІІ – великий мульти-

субодиничний пігмент-білковий комплекс, ево-

люційно консервативний як у структурному так 

і у функціональному аспектах. Його знаходять 

в тилакоїдних мембранах в усіх кисневих фото-

синтетиків – зелених рослин, водоростей і ціа-

нобактерій. Це єдиний білковий комплекс, зда-

тний розщеплювати воду на молекулярний ки-

сень, протони і електрони. ФСІІ є інтегральним 

мембранним протеїном, тобто пронизує тилако-

їдну мембрану від люмена до строми. Люмена-

льну і стромальну частини ФСІІ ще називають 

донорною і акцепторною сторанами, відповід-

но. У вищих рослин ФСІІ складається з двох 

частин: ядра комплексу (core complex), дуже 

консервативного у всіх оксигенних фотосинте-

тиків, з кофакторами електронного транспорту 

та внутрішньою антеною, і периферійною ан-

тенною системою, що оточує ядро комплексу 

(Croce, van Amerongen, 2011). У вищих рослин і 

ціанобактерій ядро комплексу ФСІІ звичайно 

функціонує як димер з молекулярною масою 

1400 кД (Dekker Boekema, 2005; Caffarri et al., 

2009). Мономер ФСІІ містить близько 40 різних 

білків, більшість з яких є постійною частиною 

структури, а інші експресуються або асоцію-

ються з ним при стресі чи деградації (Shi et al., 

2012). 

У ядро комплексу вбудовані фотосинте-

тичні реакційні центри (РЦ). РЦ ФС ІІ склада-

ється з білків D1 і D2 та цитохромів b559. До яд-

ра комплексу відносять РЦ і α- (PsbE) і β- 

(PsbF) субодиниці з кофакторами переносу еле-

ктрона, внутрішню, або ядерну антену (CP43 і 

 

Рис. 2. Структура типових клітин листка C4-рослини і співвідношення Хл a/b у них.  
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CP47) і три периферійні білки (PsbO, PsbP, 

PsbQ). Ядро є мінімальною одиницею, здатною 

окиснювати воду і відновлювати пластохінон 

(Mamedov et al., 2015). Головні компоненти яд-

ра ФСІІ можна розподілити на три групи. Пер-

винний донор електронів – фотохімічно актив-

ний пігмент P680 зв’язаний з білками D1 

(PsbA) і D2 (PsbD) реакційного центру, де від-

бувається розділення зарядів і первинні реакції 

перенесення електрона. З РЦ зв'язані шість мо-

лекул Хл a і дві – феофітину а (Dekker, 

Boekema, 2005). Білки CP47 (PsbB) і CP43 

(PsbC) мають дуже подібну структуру, викону-

ють функцію внутрішньої антени, передаючи 

енергію електронного збудження з периферій-

ної антени до первинного донора електронів. З 

CP43 зв'язано 13 молекул Хл a і 2-3 β-каротину, 

а CP47 зв'язує 16 молекул Хл a і не менше двох 

– β-каротину (Dekker, Boekema, 2005). 

Периферійна антенна система відіграє 

вирішальну роль в світлозборі, передачі погли-

нутої енергії до реакційних центрів і фотопро-

текторних механізмах нефотохімічного гасіння 

(NPQ) за умов надлишку світла. Антенна сис-

тема у вищих рослин складається з поліпепти-

дів, що належать до мультигенної родини біл-

ків СЗК. Це хлорофіл a/b-зв’язуючі протеїни 

(chlorophyll a/b-binding proteins, CABs), протеї-

ни, індуковані світлом високої інтенсивності 

(high light-induced proteins, HLIPs), ранні проте-

їни індуковани світлом (early light-induced 

proteins, ELIPs), psbS білок ФСІІ, стрес-

індуковані білки (stress-enhanced proteins, SEPs) 

(Dittami et al., 2010). У вищих рослин генні 

продукти CAB кодуються ядерним геномом і 

позначаються як Lhcb і Lhca для ФСІІ і ФСІ, ві-

дповідно (Jansson, 1999). Білки СЗК синтезу-

ються в цитозолі, пострансляційно імпортують-

ся в хлоропласт і вбудовуються в тилакоїдні 

мембрани. Взагалі, фотосинтетичні пігменти не 

зв’язані з білками ковалентно. Периферійну ан-

тену ФСІІ прийнято розділяти на дві частини.  

Головний світлозбиральний комплекс 

(голСЗК, голСЗКII), наймасовіший білок в фо-

тосинтетичній мембрані і відповідно найпоши-

реніший мембранний білок узагалі, зв’язує ~ 

60% хлорофілів ФСІІ (Peter, Thornber, 1991). 

Апопротеїн голСЗК складається з трьох субо-

диниць Lhcb1, Lhcb2 і Lhcb3, які формують го-

мотримери Lhcb(1)3 і Lhcb(2)3 або гетеротример 

Lhcb1/Lhcb2/Lhcb3 зі змінною стехіометрією, 

залежно від умов оточення або виду рослин 

(Jackowski et al., 2001; Standfuss, Kuhlbrandt, 

2004). Lhcb1 і Lhcb2 мають дуже подібну пер-

винну структуру і пігментний склад (Zhang et 

al., 2008), а Lhcb3 трохи відрізняється 

(Standfuss, Kühlbrandt, 2004). У Arabidopsis 

п’ять генів кодують ізоформи Lhcb1, три гени 

кодують ізоформи Lhcb2 і один ген кодує 

Lhcb3. Головний світлозбиральний комплекс 

ФСІІ позначають переважно просто СЗКII або 

СЗКIIb (Thornber, Highkin, 1974), однак іноді 

всю антенну систему ФСІІ позначають також 

СЗКII, а суперкомплекс фотосистеми ІІ – ФСІІ-

СЗКII або ФСІІ-S. Структура тримерних 

голСЗКII отримана з розділенням 2,7 і 2,5 Å 

(Liu et al., 2004; Standfuss et al., 2005). Кожна 

субодиниця голСЗКII тримера зв’язує вісім мо-

лекул Хл a і 6 молекул Хл b.  

Другу частину периферійної антени скла-

дають мономерні мінорні антени або мінорні 

світлозбиральні Хл a-b і ксантофіл-зв'язуючі 

протеїни: Lhcb4 (CP29), Lhcb5 (CP26) і Lhcb6 

(CP24). Іншим важливим компонентом тилако-

їдних мембран в області гран є PsbS білок, який 

відносять до СЗК або СЗК-подібних білків 

(Funk et al., 1995; Montané, Kloppstech, 2000). 

Часом його відносять до ядра комплексу ФСІІ, 

хоча PsbS ніколи не знаходили в кристалах 

ФСІІ (Dekker, Boekema, 2005; Nield, Barber, 

2006). Схоже, що PsbS не зв’язує хлорофіл, 

тобто, на відміну від більшості продуктів lhc-

родини генів, стабільний у відсутності пігмен-

тів (Dekker, Boekema, 2005). PsbS відіграє важ-

ливу роль в нефотохімічному гасінні флуорес-

ценції хлорофілу (Niyogi et al., 2005). У більшо-

сті випадків, в області стекінгу тілакоїдів ФСІІ 

організовані в ФСІІ-СЗКII суперкомплекси 

(ФСІІ-S). Вони складаються з димерів ядра 

комплексу з мінорними світлозбиральними 

комплексами, та двох голСЗКII(S) міцно зв'яза-

них тримерів (S тримери) з боку CP43 і CP26 

(Nield et al., 2000). Суперкомплекс C2S2 є базо-

вою одиницею ансамблів ФСІІ-S. Ще два 

голСЗКII(М) можуть бути помірно міцно (М 

тримери) зв'язані з ядром ФСІІ за рахунок кон-

тактів з CP29 і CP24 утворуючи C2S2M2 супе-

ркомплекс (Dekker, Boekema 2005). Окрім міц-

но (S) та помірно міцно (M) зв’язаних голСЗКII 

з даним димером ядра (C2) вирізняють також і 

слабо зв’язані голСЗКII(L) (Boekema et al., 

1999). Міцність відповідних місць зв'язування 

оцінюють по частоті утримання голСЗКII ком-

плексів при частковій солюбілізації тилакоїдів 

гран і позначають як ‘S’ (strongly), ‘M’ 

(moderately) і ‘L’ (loosely) (Boekema et al., 

1999). Взаємодія між комплексами насправді не 

надто міцна, оскільки суперкомплкс ФСІІ-S де-

загрегує при обробці дуже м'якими детергента-

ми, тоді як суперкомплекс ФСІ-LHCI в таких 

умовах залишається інтактним (Ballottari et al., 
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2004), тобто сила взаємодії ядра і LHC компле-

ксів в ФСІ і ФСІІ суттєво різниться. 

Субодиниці СЗК організовані двома ша-

рами навколо ядра ФСІІ: внутрішній складають 

CP29, CP26 і один голСЗКII(S) (Morosinotto et 

al., 2006). Зовнішній шар ФСІІ-S формують 

CP24, голСЗКII(M) та голСЗКII(L) тримери 

(Bailey et al., 2001). 

Загалом було виявлено кілька композицій 

ФСІІ-S зокрема C2S2, C2S2M2 і C2S2M2Lx 

(Daum et al., 2010; Kouřil et al., 2012). Так, супе-

ркомплекс у шпинаті може приєднувати 1-2 L-

тримери C2S2M2L1-2. Однак ‘L’ тримери зу-

стрічаються, загалом, досить рідко 

(Yakushevska et al., 2003). Існують біохімічні 

докази того, що в тилакоїдній мембрані на один 

димер ядра ФСІІ може припадати до восьми 

тримерів СЗК ІІ (van Oort et al., 2010; Duffy et 

al., 2013; Kouřil et al., 2013). 

C2S2 суперкомплекс – найбільш вираже-

на форма ФСІІ в хлоропластах, адаптованих до 

високої інтенсивності світла. При низькій інте-

нсивності світла приєднуються додаткові 

голСЗКII, формуючи великий суперкомплекс 

ФСІІ-S (C2S2M2Lx) (Betterle et al., 2009). Час-

тина голСЗКII(L) тримерів може фосфорилюва-

тися і мігрувати до ФСІ, в процесі "state 

transitions" (ST) переходів для перерозподілу 

надходження енергії збудження до ФСІ і ФСІІ. 

Антена ФСІ збагачена Хл a і поглинає в більш 

довгохвильовій області ніж ФСІІ, яка містить 

значну частку Хл b. У зв'язку з цим фотосисте-

ми можуть збуджуватись з різними швидкостя-

ми залежно від якості світла, що  може розба-

лансовувати електрон-транспортний ланцюг. 

Міграція голСЗКII до ФСІ приводить до зміни 

перерізів поглинання ФСІ і ФСІІ і відновлює 

баланс збудження фотосистем. У стані 1 (S1), 

збуджується переважно ФСІ і всі голСЗКII асо-

ційовані з ФСІІ (Topchiy et al., 2005). Коли сві-

тло збуджує переважно ФСІІ, мобільний пул 

голСЗКII рухається від ФСІІ і асоціюється з 

ФСІ, що визначається як стан 2 (S2) (Allen, 

1992). Традиційно ST відносять до швидкого 

типу фотоадаптації у рослин. 

Ступінь формування суперкомплексів і 

латеральна гетерогенність динамічно регулю-

ються у відповідь на впливи середовища в про-

цесах ST-переходів і репарації ФСІІ, у яких фо-

сфорилювання голСЗКII або ФСІІ корелює з 

частковою або повною дисоціацією суперкомп-

лексів і міграцією фосфорильованих білків в 

ламели строми або маргінальні області гран 

(Tikkanen, Aro, 2012). 

Таким чином, організація фотосинтетич-

них комплексів ФСІІ в ділянках стекінгу гран 

вищих рослин дуже гнучка і чутлива до зовні-

шніх умов, що надзвичайно важливо для опти-

мізації ефективності фотосинтезу в мінливому 

природному середовищі.  

Організація фотосинтетичних ком-

плексів у ламелах (тилакоїдах строми)  

Грани зв'язані між собою ламелами 

(стромальними тилакоїдами). У них міститься 

більшість комплексів ФСІ і АТФсинтази та мо-

номери ФСІІ, що перебувають в циклі репарації 

(Aro et al., 2004). ФС I є найбільш ефективним 

перетворювачем світлової енергії в природі з 

відношенням числа генерованих електронів до 

поглинутих фотонів, близьким до 1 (Nelson, 

2009). Подібно до ФСІІ структура ФСІ може 

бути розділена на дві головні групи: ядро і пе-

риферійну антену (LHCI). 

У вищих рослин ядро комплексу ФСІ 

складають дві великі субодиниці, гетеродимер 

(PsaA/PsaB), чотири зовнінішні субодиниці 

(PsaC-E і PsaN) та ряд малих внутрішніх субо-

диниць (PsaF, PsaI-PsaL, PsaG-H і PsaO) 

(Dekker, Boekema, 2005). У вищих рослин ком-

плекс ФСІ є мономером. Пігменти асоційовані 

головним чином з двома великими субодини-

цями PsaA і PsaB, а малі субодиниці зв’язують 

незначну кількість молекул Хл. Більшість мо-

лекул Хл, зв’язаних з субодиницями РЦ, вико-

нує функцію внутрішньої антени. Периферичну 

антену ФСІ (СЗКI) складають світлозбиральні 

пігмент-білкові комплекси, які кодуються в яд-

рі. До СЗКI входять в основному чотири полі-

пептиди (Lhca1-4), а Lhca5 і Lhca6 присутні в 

тилакоїдних мембранах у незначних кількостях 

за всіх тестованих умов (Ganeteg et al., 2004; 

Storf et al., 2005). Комплекси периферичної ан-

тени приєднуються до ядра комплексу ФСІ як 

функціональні димери Lhca1/4 і Lhca2/3 

(Wientjes, Croce, 2011). Властивості окремих 

мономерів LHCI істотно відрізняються, однак 

багато біохімічних і спектральних властивостей 

дуже схожі. Зокрема, величина співвідношення 

Хл a/b, визначена біохімічними методами, для 

Lhca1 – 4,0, Lhca3– 6,2, Lhca2 – 1,85, Lhca4 – 

2,3, а для димерів Lhca1/4 і Lhca2/3 воно приб-

лизно дорівнює 3,7 (Castelletti et al., 2003; 

Wientjes, Croce, 2011). 

Структура ФСІ-LHCI суперкомплексу у 

вищих рослин отримана з роздільною здатніс-

тю 2,6 Å, що дало змогу детально ідентифіку-

вати кофактори (Mazor et al., 2017). Структуру 

ФСІ складають 16 білків, більшість з яких – ін-

тегральні мембранні протеїни, які зв’язують бі-
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льше 200 кофакторів, включно з 155 хлорофі-

лами і 35 каротиноїдами. Субодиниці LHCI 

(Lhca1 – Lhca4), зв’язують 57 хлорофілів – 45 

Хл a і 12 Хл b (табл. 2) (Qin et al., 2015).  

 Концентрація пігментів у ядрі комплексу 

ФСІ значно вища ніж у ФСІІ, оскільки в них 

міститься відповідно 98 і 35 молекул Хл, в ду-

же близькій кількості. В ФСІ, на відміну від 

ФСІІ, тільки по одній копії Lhca1-4 приєдну-

ється до ядра комплексу ФСІ, і стехіометрія 

LHCI/ФСІ не змінюється при адаптації до різ-

ної інтенсивності світла (Ballottari et al., 2007). 

Порівняно з ФСІІ-S суперкомплекс ФСІ-S 

(ФСІ-LHCI) є значно менш гнучким у відпові-

дях на зміни умов середовища. ФСІ взагалі ду-

же стабільна і фотоінактивується тільки за від-

сутності акцепторів електрона (Sonoike, 2011). 

Світлозбиральна функція ФСІ регулюється в 

основному за рахунок змін співвідношення 

ФСІ/ФСІІ і асоціації пігмент-білків Lhcb 

(голСЗКII) з ФСІ (Ballottari et al., 2007; Bonente 

et al., 2012). В умовах, коли збуджується пере-

важно ФСІІ, частина голСЗКII рухається до 

ФСІ, збільшуючи розмір її антени з формуван-

ням суперкомплексу ФСІ-LHCI-голСЗКII 

(Lemeille, Rochaix, 2010). Цей процес розгляда-

ли як швидку адаптацію, що підтримує баланс 

збудження фотосистем при раптових змінах ін-

тенсивності і кольору світла. Однак було пока-

зано, що і в процесі тривалої адаптації частина 

голСЗКII асоційована з ФСІ (Wientjes et al., 

2013). Так, при освітленні ~ 100 мкмоль м
–2

 с
–1

 

близько половини ФСІ асоціювали по одному 

голСЗКII, кількість яких зростала за низької ін-

тенсивності світла і зменшувалася за високої.  

Таблиця 2. Вміст і співвідношення хлорофілів в комплексах фотосистем (ФСІІ і ФСІ)  

та тилакоїдній мембрані загалом за різної стехіометрії ФСІІ / ФСІ  
(Standfuss et al., 2005; Krüger et al., 2013; Pan et al., 2013; Passarini et al., 2014; Qin et al., 2015). 

Компоненти фотосинтетичного апарату Хл a Хл b Хл a/b 

ФСІІ 

(D1/D2) 6 

2 (Фео) 
  

CP47  16   

CP43  13   

мінорні Lhcb (CP24+CP26+CP29) 19 13 1,46 

Мономер голСЗКII (Lhcb1···3) 8 6 1,33 

C2S2 (C2 /2 мінорні Lhcb / S2) 156 62 2,52 

C2S2M2 204 98 2,08 

C2S2M2L2 252 134 1,88 

C2S2M2L4 300 170 1,76 

ФСІ 

Ядро ФСІ Psa(A,B,F,G,J,K,L) 98   

СЗК I (Lhca1/4–Lhca2/3) 45 12 3,75 

ФСІ-СЗКІ 143 12 11,92 

ФСІ-СЗКІ–голСЗКІІ 167 30 5,57 

ФСІІ+ФСІ 

ФСІІ / ФСІ =1 

C2S2–ФСІ-СЗКІ 
299 74 4,04 

ФСІІ / ФСІ =1 

C2S2–ФСІ-СЗКІ–голСЗКII 
323 92 3,51 

ФСІІ / ФСІ =1 

C2S2M2–ФСІ-СЗКІ 
347 110 3,15 

ФСІІ / ФСІ =1 

C2S2M2–ФСІ-СЗКІ–голСЗКII 
371 128 2,90 

ФСІІ / ФСІ =1 

C2S2M2L2–ФСІ-СЗКІ–голСЗКII 
395 146 2,71 

ФСІІ / ФСІ =2 

2{C2S2M2L2}–ФСІ-СЗКІ–голСЗКII 
671 298 2,25 

ФСІІ / ФСІ =2 

2{C2S2M2L4}–ФСІ-СЗКІ–голСЗКII 
767 370 2,07 

ФСІІ / ФСІ =2 

2{C2S2M2L4}–ФСІ-СЗКІ–2голСЗКII 
791 388 2,04 

ФСІІ / ФСІ =4 

4{C2S2M2L4}–ФСІ-СЗКІ–2голСЗКII 
1391 728 1,91 
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Хоча відношення LHCI/ФСІ не змінюєть-

ся при варіації інтенсивності світла, однак змі-

на кількості голСЗКII, асоційованих з ФСІ, змі-

нює розмір обох фотосистем (Wientjes et al., 

2013). У вищих рослин всі голСЗКII зв’язані з 

ФСІІ в стані 1 (S1) тоді як в S2, який індукуєть-

ся перезбудженням ФСІІ, частина (~15%) 

голСЗКII переходить до ФСІ (Kouřil et al., 

2005). Зокрема, у рослин був ізольований стабі-

льний ФСІ-LHCI-голСЗКII суперкомплекс, 

який утворюється в процесі ST-переходів при 

фосфорилюванні голСЗКII(L) (Galka et al., 

2012). Хоча фосфорилюються не тільки 

голСЗКII(L), а й інші голСЗКII в ФСІІ-S, для 

міграції до ФСІ цього недостатньо (Wientjes et 

al., 2013). 

У мембранах вищих рослин зміну стехіо-

метрії ФСІІ/ФСІ спричиняють редокс-сигнали, 

які генеруються при дисбалансі світлового збу-

дження ФСІІ і ФСІ (Kim et al., 1993). Якість 

світла також впливає на стехіометрію ФСІІ/ФСІ 

(Pfannschmidt et al., 1999). Відношення 

ФСІІ/ФСІ варіювало від 1,1-1,9 при опромінен-

ні світлом 550-660 нм (переважно збуджує 

ФСІІ) і зростало до 2,2-4,0 при опроміненні ро-

слин світлом >660 нм (переважно збуджує ФСІ) 

(Chow et al., 1990; Fan et al., 2007). Загальна кі-

лькість фотосистем в хлоропласті, відношення 

ФСІІ/ФСІ, число світлозбиральних антен відно-

сно реакційних центрів тісно пов’язане з умо-

вами освітлення (Tikkanen et al., 2012; Kouřil et 

al., 2013). У табл. 2 наведно вміст Хл у різних 

пігмент-білкових комплексах і співвідношення 

Хл a/b за різної композиції (включно з гіпоте-

тичною) фотосистем і відношеннях ФСІІ/ФСІ. 

Відношення ФСІІ/ФСІ в листках значно вищі 

від одиниці, завдяки більшій кількості функці-

ональних ФСІІ ніж ФСІ (Fan et al., 2007). Міні-

мальним граничним значенням Хл a/b є 1,91 

для гіпотетичної мембрани, в якій на чотири 

димери ядра комплексу ФС ІІ, кожен з яких 

асоційований з вісьмома тримерами СЗК ІІ, 

припадає лише один димер ФС І із СЗК І, а зв'я-

зок між фотосистемами забезпечують два ком-

плекси голСЗКII. 

Навряд чи можливо уявити стехіометрію 

пігментних комплексів у функціональному фо-

тосинтетичному апараті, яка б відповідала спів-

відношенню Хл a/b < 1,91. Однак у літературі 

досить часто зустрічаються показники, нижчі за 

це значення, отримані при визначенні пігмент-

ного складу рослин дикого типу, як за умов 

стресу, так і звичайних. Виходячи з сучасних 

знань про будову фотосинтетичного апарату, 

що спираються на дані рентгеноструктурного 

аналізу, такі значення співвідношення Хл a/b 

слід розглядати як артефакти.  

Метаболізм хлорофілів  

Хлорофіли належать до тeтрапірольних 

сполук. Протяжна делокалізована ароматична 

система хлоринового макроциклу зумовлює 

типові спектри поглинання в ультрафіолетовій і 

видимій ділянках спектра (рис. 3).  

Хоча шлях біосинтезу Хл a був розшиф-

рований до 1963 р., ключовий ензим біосинтезу 

Хл b був виявлений тільки у 1998 р. Показано, 

що Хл b утворюється з Хл a за участю хлорофі-

лід а оксигенази (ХлаO) (Tanaka et al., 1998; 

Espineda et al., 1999). Метаболізм Хл можна ро-

зділити на три основні етапи: синтез Хл, хло-

рофіловий цикл та деградацію хлорофілу (рис. 

4).  

Синтез Хл в пластидах починається з 

утворення 5-амінолевулінової кислоти (АLA) з 

  

 

Рис. 3. Будова молекул хлорофілів a і b та 

спектри їх поглинання.  
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глутамату за участю глутаміл тРНК редуктази 

(GluTR). За участю протохлорофілід редуктази 

(POR) протохлорофілід трансформується у 

хлорофілід. Завершальним етапом синтезу Хл є 

введення тетрапренілового (фітильного або ге-

ранілгераніолового) бічного ланцюгу, що ката-

лізується хлорофілсинтазою (CLS). Зворотня 

реакція каталізується хлорофілазою (CHL). 

Другою стадією метаболізму Хл є хлорофіло-

вий цикл. На цьому етапі відбувається взаємо-

перетворення між хлорофілом а і b, що контро-

люється активністю трьох ензимів: хлорофілід 

а оксигенази (ХлаО), хлорофіл b редуктази 

(CBR) і 7-гідроксиметилхлорфіл редуктази b 

(HCR). Третій етап метаболізму хлорофілу – це 

його деградація, яка починається з видалення 

центрального атома Mg за допомогою Mg-

дехелатази або відділення нециклічного дитер-

пену фітолу за участю хлорофілази (CHL) (Си-

ваш, Золотарева, 2013). 

Хл a і b мають однакові структури за ви-

нятком замісника в положенні С7, який у Хл a є 

метильною групою, а у Хл b – формільною 

(рис. 3). Подвійний зв'язок у формільній групі 

Хл b входить у супряження з системою перемі-

жних подвійних зв'язків π-електронної системи 

макроциклу й істотно впливає на спектральні 

властивості пігменту. Зокрема, значно зменшу-

ється питоме поглинання в Q-смузі Хл b і від-

бувається її зрушення у блакитну область. Хл a 

має блакитний відтінок, а Хл b – виражений зе-

лений колір. Хл b у складі СЗКІ, СЗКІІ і пери-

феричної антени, залежно від умов освітлення, 

бере участь у збільшенні світлозбору на низь-

кому світлі і в дисипації надлишку поглиненої 

світлової енергії на високому світлі. Він також 

необхідний для правильного складання і стабі-

льності антенних комплексів і для підтримання 

надмолекулярної організації тілакоїдних мем-

бран.  

Біосинтез хлорофілу b. Припускали, що 

біосинтез обох типів Хл відбувається переваж-

но одним шляхом, а модифікація конкретного 

бічного ланцюга забезпечується в короткій до-

датковій послідовності реакцій. Протягом дов-

гого часу відомо, що після опромінення етіо-

льованих рослин спочатку утворюється Хл a, і 

лише згодом – Хл b. Ця закономірність була пі-

дтверджена в експериментах з радіоактивною 

міткою (
14

CO2) та іншими маркерами (Bogorad, 

 

Рис. 4. Схема метаболізму хлорофілу. 

Для побудови рис. використані дані роботи Rosianskey et al., 2016. 
GluTR – глутаміл тРНК редуктаза; ХлаO – хлорофілід а оксигеназа; CLS – хлорофілсинтаза; CBR – хлорофіл 

b редуктаза; CHL – хлорофілаза; HCR – 7-гідроксиметилхлорофіл редуктаза; POR – протохлорофілід окси-

доредуктаза.  
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1976). Був зроблений висновок, що біосинтез 

Хл b повинен включати перетворення 7-

метильної групи у 7-формільну. Schneegurt і 

Beale (1992) першими на прикладі Chlorella 

vulgaris продемонстрували за допомогою 
18

O2, 

що оксиген формільної групи в Хл b утворю-

ється з O2. Результати цих та подібних експе-

риментів, виконаних з іншими видами рослин, 

вказують на участь діоксигеназного або моноо-

ксигеназного механізму в біосинтезі Хл b, але 

не показують, чи відбувається ця реакція з са-

мим Хл a або з будь-яким з його попередників. 

Це питання вирішувалося в експериментах з Хл 

b-дефіцитними мутантами та рекомбінантними 

ензимами.  

Хлорофілід – оксигеназа (ХлаО). Щоб 

знайти гени, відповідальні за утворення Хл b, 

Tanaka і співавт. (1998) використали мутанти 

Chlamydomonas reinhardtii, позбавлені Хл b. 

Селективними маркерами для інсерційного му-

тагенезу були або нітратредуктаза, або гени ар-

гінінсукцинатліази. Espineda та ін. (1999) вико-

ристовували консервативні послідовності гена 

ХлаО з Chlamydomonas для клонування гомо-

логічного гена (AtХлО) з Arabidopsis thaliana. 

Автори виявили, що експресія гена реагує на 

адаптацію рослин до різних умов освітлення, 

оскільки рівень мРНК AtХлаO знижувався при 

переведенні рослин з середньої інтенсивності 

освітлення (60 мкмоль м
–2

 с
–1

) на дуже низьку 

(5 мкмоль м
–2

 с
–1

), і це зниження рівня мРНК 

було оборотним. Важливим результатом дослі-

дження була кореляція між дефіцитом Хл b та 

порушенням гена ХлаО, особливо з втратою 

фрагмента ДНК, відповідного 40 амінокисло-

там у білку AtХлаO, у позбавленого Хл b мута-

нта ch1-3. Наявність тільки одного-єдиного ге-

на, необхідного для біосинтезу Хл b, пояснює 

більш ранні генетичні дані, які показали, що 

мутанти ячменю і Chlamydomonas, повністю 

позбавлені Хл b, належать до однієї комплеме-

нтарної групи (Simpson et al., 1995), на відміну 

від регулярних мутантів зі зниженим вмістом 

Хл b. 

У біохімічних дослідженнях механізму 

реакції утворення Хл b використовували реко-

мбінантний ензим (Oster et al., 2000). Як і очі-

кувалося, для перебігу реакції був потрібен ки-

сень і кофактор як відновник. Реакцію прово-

дили в присутності фередоксину, що підтриму-

вався у відновленому стані за допомогою 

НАДФН: фередоксин-оксидоредуктази і систе-

ми регенерації НАДФН. При використанні хло-

рофіліду a як субстрату, продуктом ензиматич-

ної реакції був хлорофілід b і сліди 71-OH-

хлорофілід a, в той час як при використанні 

цинк-вмісного аналогу Zn-феофорбіду a проду-

ктами реакції були відповідні сполуки цинку 

Zn-феофорбід b і Zn-71-OH-феофорбід a. Най-

кращий вихід Zn-феофорбіду b був отриманий з 

Zn-71-OH-феофорбіду a як субстрату. Цей 

факт, а також кінетичні дані, які показали типо-

ве накопичення кінцевого продукту тільки для 

похідних Хл b, дозволили ідентифікувати 71-

OH сполуки як проміжні продукти оксигеназної 

реакції. Таким чином, була доведена двостадій-

ність оксигеназної реакції, каталізованої проду-

ктом гена ХлаO. Тести з протохлорофілідом a і 

естерифікованим Хл a були негативними, пока-

зуючи, що хлорофілід a не є належним субстра-

том для ензиму (Rüdiger, 2002). 

Якщо біохімічні властивості рекомбінан-

тного ензиму відповідають характеристикам 

ензиму in situ, це може вважатися генетичним 

доказом того, що лише один ензим є відповіда-

льним за біосинтез Хл b. Цей висновок, допов-

нений результатами дослідження мутантів, які 

показали, що не існує альтернативних шляхів 

біосинтезу Хл b, дозволяє вважати неестерифі-

кований хлорофілід a обов'язковим попередни-

ком біосинтезу Хл b. Однак у даний час не мо-

жна виключити, що субстратна специфічність 

ХлаO може бути модифікiована in vivo при вза-

ємодії з білками. Така модифікація активності 

ХлаO в СЗК вже була продемонстрована (Xu et 

al., 2001). Два типи тетрапіролів, Хл b і фікобі-

ліни, є типовими антенними пігментами в орга-

нізмах з оксигенним фотосинтезом. Примітно, 

що для утворення обох типів тетрапіролів пот-

рібен молекулярний кисень. Таким чином, мо-

жна припустити, що біосинтез Хл b і фікобілі-

нів розвинувся після формування кисневого 

фотосинтезу. Для вирішення питання про ево-

люційне походження гена ХлаО були вивчені 

гени або пластидна ДНК з організмів різного 

еволюційного положення. Вирівнювання виве-

дених амінокислотних послідовностей, вклю-

чаючи Chlamydomonas reinhardtii (Tanaka et al., 

1998), показало від 51 до 83% ідентичності для 

будь-яких двох послідовностей, при цьому у 

всіх послідовностей були присутні два типові 

мотиви для [2Fe-2S] Ріске і для центру зв'язу-

вання феруму. Крім того, вирівнювання пока-

зало в цілому вісім пропусків в амінокислотних 

послідовностях, які були або характерними для 

одного з досліджених таксонів, або були прису-

тні в кількох, але не у всіх вивчених видах. Ав-

тори запропонували використовувати ці пропу-

ски як філогенетичні маркери. Високий ступінь 

гомології амінокислотних послідовностей де-

монструє, що один і той самий ензим бере 
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участь у біосинтезі Хл b у таких віддалених ор-

ганізмах як Prochlorophyta і вищі рослини. Це 

виключає можливість багаторазового виник-

нення шляху біосинтезу Хл b в еволюції рос-

лин. 

У хлоропластах біосинтез Хл b пов'яза-

ний із синтезом Хл b-зв'язуючих білків. Пока-

зано, що надекспресія гена ХлаО в A. thaliana 

призводить до збільшення рівня Хл b і змен-

шення співвідношення Хл a/b у зрілих рослин з 

2,85 до 2,65 і збільшення приблизно на 20% пе-

риферичного світлозбирального комплексу 

(СЗК II) щодо антенного комплексу ядра ФСІІ 

(Tanaka, Tanaka, 2011). Надекспресія ХлаО з 

A. thaliana в Synechocystis sp. PCC6803 мала на-

слідком утворення Хл b до приблизно 10% від 

загальної кількості Хл у цьому організмі, який 

зазвичай не містить Хл b (Satoh et al., 2001). Хл 

b переважно містився в комплексі P700 і актив-

но переносив світлову енергію на Хл a. Значно 

більше Хл b (до 80% загальної кількості Хл) 

акумулювалося в Synechocystis sp. PCC6803 при 

включенні в геном цієї ціанобактерії, разом з 

геном ХлаО, генів вищих рослин, що кодують 

СЗК II (Xu et al., 2001). Несподіваним результа-

том цього дослідження була відсутність нако-

пичення білка СЗК II. У штамі Synechocystis, 

позбавленому ФС I, який використовувався для 

цієї трансформації, накопичений Хл b замінив 

більшу частину Хл a у всіх компонентах ФС II 

без втрати фізіологічної активності цього ком-

плексу. Молекулярний механізм стимуляції ен-

зиматичної активності ХлаО при зв'язуванні з 

СЗК ще належить з'ясувати.  

Цикл хлорофілу. Відновлення Хл b до Хл 

a, гідроліз Хл а до хлорофіліду a і біосинтез Хл 

b з хлорофіліду a розглядається як циклічний 

процес (рис. 4). Аналогічно ксантофіловому 

циклу, Ito і Tanaka (1996) назвали його «циклом 

хлорофілу». Цикл починається і закінчується 

хлорофілідом a. Біосинтез обох Хл здійснюєть-

ся через хлорофілід a. Для завершення біосин-

тезу Хл потрібно тільки етап естерифікації, що 

каталізує Хл-синтаза. Біосинтез Хл b з хлоро-

філіду a включає дві стадії: реакцію за участю 

продукту гена ХлаО – хлорофілід-оксигенази, і 

наступну стадію естерифікації. Подібно до кса-

нтофілового циклу, цикл Хл не завжди прохо-

дить повністю. Його функція, як вважають, по-

лягає в забезпеченні фотосинтезу або Хл a, або 

Хл b, залежно від конкретної фізіологічної пот-

реби, і задоволенні цієї потреби за рахунок по-

передньо синтезованих Хл. Таким чином, рос-

лини можуть потенційно використовувати реа-

кції циклу Хл для коригування співвідношення 

Хл a/b в різних фізіологічних і екологічних 

умовах. 

Весь набір реакцій взаємоперетворення 

між хлорофілом а та хлорофілом b представле-

ний на рис. 4. У зворотній реакції Хл b → Хл а, 

7-формільна група хлорофілу b спочатку відно-

влюється до гідроксильної групи за участю 

хлорофіл b-редуктази, яка належить до надро-

дини коротколанцюгових дегідрогеназ. Ця 

проміжна сполука являє собою 7-

гідроксиметихлорофіл а (HMChl), який також є 

інтермедіатом двоетапної реакції, що каталізу-

ється ХлаО. Потім HMChl відновлюється до 

хлорофілу b за допомогою ензиму HMChl-

редуктази (HCAR), який ще не охарактеризова-

ний. У рослин є дві ізоформи хлорофілу b ре-

дуктази, що відповідно називаються NYC1 та 

NOL (Sato et al., 2009). Ізоформа NYC1 має, як 

припускають, три мембранні домени, тоді як 

NOL не містить трансмембранних частин. У 

рослинах рису NYC1 та NOL функціонують як 

гетеродимери. Ця модель ґрунтується на спо-

стереженні, що у мутантів рису, які не мають 

NYC1 або NOL, знижена активність хлорофіл b 

редуктази при старінні листя. Крім того, взає-

модія NYC1 та NOL була підтверджена експе-

риментами із застосуванням імунокопреципіта-

ції in vitro з рекомбінантними білками NYC1 та 

NOL (Sato et al., 2009). Оскільки рекомбінант-

ний ензим NOL показав in vitro активність хло-

рофіл b редуктази за відсутності NYC1, не ви-

ключено, що NOL може функціонувати неза-

лежно від NYC1 (Horie et al., 2009). Висунуто 

припущення, що утворення гетеродимеру 

NYC1 і NOL необхідне тільки при певних умо-

вах розвитку, таких як старіння листків 

(Tanaka, Tanaka, 2011). 

Баланс між хлорофілом а і хлорофілом b 

може. Існує низка доказів того, що швидкість 

прямої реакції залежить від співвідношення Хл 

а/b за нормальних умов росту у Arabidopsis 

(наприклад, 23°С, 100 мкмоль м
-2

 с
-1

). Підви-

щення вмісту білка ХлаO призводить до різкого 

зниження співвідношення Хл а/b від приблизно 

3,0 до ≤ 1,0 що відповідає збільшенню вмісту 

Хл b (від 25% до більш ніж 50% від загального 

вмісту Хл) (Hirashima et al., 2006). На відміну 

від цього, в мутанті Arabidopsis, який не має ні 

NYC1, ані NOL, співвідношення Хл а/b не від-

різнялося від рослин дикого типу під час їх ве-

гетативної фази (Tanaka et al., 2011). Ці дані 

свідчать, що ні NYC1, ані NOL не беруть участі 

у регулюванні співвідношення хлорофілів за у 

таких умовах. Нині NYC1 і NOL, як вважають, 
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відіграють важливу роль у циклі Хл лише при 

активній деградації хлорофілу. 

Метаболіти і ензими циклу хлорофілів, 

перш за все ХлаО, активно досліджуються у 

зв’язку з їх ймовірною роллю в регуляції ста-

ріння листків і рослинного організму в цілому. 

Хл b впливає не тільки на збирання антен, а й 

на деградацію антенних білків (Сиваш, Золота-

рева, 2013). Синтез апопротеїнів СЗК II змен-

шується при початковому старінні, але завдяки 

відносно високій стабільності ці білки виявля-

ються у листках тількі на його пізніх стадіях. 

Поки хлорофіли зв'язані з білками, воні не дос-

тупні для протеаз (Syvash, Zolotareva, 2017). 

Катаболизм Хл b неможливий без його перет-

ворення на Хл а (Сиваш, Золотарева, 2013). Ре-

акція каталізируется двома ізоформами ензиму 

хлорофілл b редуктази: non-yellow coloring 1 

(NYC1) і NYC1-подібна. З цього етапу почина-

ється розбирання СЗК II (Hopkins et al., 2007). 

NYC1 не накопичується за відсутності Хл b; 

цей білок також не виявляється у мутантів 

Arabidopsis, що не мають Хл b. В цілому, син-

тез і катаболізм Хл b регулюються за принци-

пами негативного та позитивного зворотнього 

зв'язку: при вичерпанні хл b ензим ХлаО підда-

ється деградації, що дозволяє клітині підтриму-

вати невисокий вміст пігменту, а для накопи-

чення білка NYC1, навпаки, необхідний Хл b.  

Особливості мутантів з відсутністю 

або надекспресією хлорофілу b  

Велике значення для з'ясування структу-

рно-функціональної ролі Хл b та Хл-вмісних 

білків має аналіз конститутивних і кондиціона-

льних мутантів, у хлоропластах яких Хл b або 

відсутній, або його вміст знижений порівняно з 

рослинами вихідного генотипу. У конститутив-

них мутантів синтез Хл b заблокований без мо-

жливості відновлення, як, наприклад, при пош-

кодженні ензиму ХлаО при мутації ch1 у 

Arabidopsis (Reinbothe et al., 2006). Рослини з 

порушенням біосинтезу Хл b мають менший 

загальний вміст Хл і блідо-зелений колір. У 

кондиціональних мутантів синтез Хл b понов-

люється в певних умовах, як, наприклад, у му-

танту пшениці CD3 chlorina (Allen et al., 1988). 

Існує два класи мутантів зі зменшеною кількіс-

тю Хл b: один тип взагалі не має Хл b, а інший 

є Хл b-дефіцитним. До першого типу відносять 

мутант ячменю з синдромом chorina fl 

(Bellemare et al., 1982) та мутант Arabidopsis 

thaliana ch1 (Reinbothe et al., 2006), які не син-

тезують Хл b незалежно від умов освітлення. 

Оскільки цей тип продукує майже нормальну 

кількість Хл a, вважається, що первинні ура-

ження безпосередньо впливають на біосинтез 

Хл b. Мутанти, що не мають Хл b, як правило, 

не накопичують значних кількостей Хл-

зв'язуючих білків СЗК за будь-яких умов 

(Harrison et al., 1993). Ультраструктура та адге-

зія областей стекінгу в гранальних тилакоїдах 

цих мутантів є зміненими порівняно з диким 

типом (Staehelin, 1996). 

Мутант ячменю Hordeum vulgare, який не 

містить Хл b – chlorina f2 – був ідентифікова-

ний і охарактеризований Хайкіним та ін. у 

1950 р. У цього мутанту, як було встановлено 

пізніше, відсутний голСЗКІІ (Thornber, Highkin, 

1974). Дефіцит Хл b, очевидно, впливає на 

стійкість поліпептидів з мол. масою 25-30 та 

20-25 кДа відповідно, але не змінює рівня від-

повідних мРНК (Ghirardi et al., 1986). Хлоро-

пласти мутантів chlorina f2 містять грани, хоча 

відносна площа області стекінгу мембран істо-

тно зменшується порівняно з їхніми аналогами 

дикого типу. При зіставленні функціональних 

характеристик електронного транспорту та піг-

ментного складу комплексів фотосистем у ди-

кому типі та в хлоропластах chlorina f2 

Hordeum vulgare було показано, що мутант мав 

істотно менший розмір світлозбіральної антени 

ФСII. Також було виявлено зменшення розміру 

антени у ФСI. У мутантних хлоропластів була 

відсутня диференціація ФС II на ФС IIα і ФС 

IIβ. Очевидна відсутність гетерогенності ФС II 

у тилакоїдних мембранах chlorina f2 свідчить 

про залучення СЗКII у цю неоднорідність 

(Ghirardi et al., 1986). Мутантні хлоропласти та-

кож показали значне збільшення стехіометрич-

ного співвідношення складу ФС II/ФС I. Зрос-

тання співвідношення ФС II/ФС I розглядається 

як відповідь рослини на знижену освітлюваль-

ну здатність ФС II в мутантних хлоропластах, 

що протидіє ефекту мутації та відновлює зага-

льне збалансоване поглинання світла між двома 

фотосистемами. Нездатність мутанта chlorina f2 

до синтезу Хл b має три специфічні наслідки 

для організації та складу фотосистем: 

(а) суттєве зменшується Хл-вмісна світ-

лозбиральна антена в обох фотосистем; 

(b) змінюється стехіометрія реакційних 

центрів ФС II та ФС I; 

(c) зникає гетерогенність ФС II. 

Відсутність Хл b у мутанті chlorina f2 яч-

меню призводить до зменшення розміру функ-

ціональної антенни ФС I від 185 Хл (a + b) у 

дикого типу до приблизно 150 Хл a у мутанті, 

тобто антена зменшується приблизно на 20% у 

кількості молекул Хл, специфічно пов'язаних з 

ФС I. 
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Виявлено багато Хл-дефіцитних мутантів 

типу 2 (у яких вміст Хл знижений), і в усіх ви-

падках показано, що дефіцит Хл b зумовлений 

частковим блокуванням синтезу Хл. У більшо-

сті з них блокування відбувається на одному і 

тому ж етапі біосинтезу, саме на утворенні про-

топорфірину IX – точці відгалуження між син-

тезом Хл та гема (рис. 4). З урухуванням цього, 

а також результатів інших досліджень (Ghirardi 

et al., 1986) було постульовано, що Хл b синте-

зується у значних кількостях тільки тоді, коли є 

"залишки" Хл a. Це може відбуватися після то-

го як Хл а- зв’язуючі сайти в РЦ вже заповнені, 

і вільний Хл a не може зв’язатися з білками. 

Таким чином, часткове блокування основного 

шляху синтезу Хл опосередковано впливає на 

біосинтез Хл b. Виходячи з цього, було висуну-

те припущення (Ghirardi et al., 1986), що будь-

який частковий блок у синтезі Хл спричиняє 

непряме та посилене інгібування синтезу Хл b, 

оскільки Хл b виробляється із залишків моле-

кул Хл а. Цим пояснюється також плейотропна 

природа структурних та біохімічних фенотипів 

Хл b-дефіцитних мутантів. Оскільки Хл b необ-

хідний для стабілізації СЗК, але не РЦ, посиле-

не інгібування синтезу Хл b призводить до  

зменшення розмірів фотосинтетичних одиниць 

та розвитку аномальних тилакоїдних мембран. 

Іншими словами, швидкість накопичення Хл у 

тилакоїдах визначає швидкість, з якою накопи-

чуються як Хл b, так і різні типи Хл-зв'язуючих 

білків, а також рівновагу комплексів РЦ і СЗК у 

зрілих тилакоїдах. 

Практично всі досліджені на сьогодні му-

танти і трансгенні форми вищих рослин з по-

рушеннями біосинтезу Хл b відрізняються зни-

женням фотосинтезу та продуктивності внаслі-

док істотних дефектів макроорганізаціі фото-

синтетичного апарату. Тому на увагу заслуго-

вує унікальний фенотип позбавленого Хл b му-

танту ячменю chlorina 3613 (Тютерева, Войце-

ховская, 2011; Тютерева и др., 2017), який де-

монструє високий рівень фотосинтезу та про-

дуктивності, порівнюваний із таким у дикого 

 

Рис. 5. Взаємозв'язок між удаваним перетворенням хлорофілу a→b і його впливом на рівень 

СЗК та ектопічним включенням Хл b в пігмент-білкові комплекси. 
Графік був побудований на підставі досліджень мутантів chlorina1 та різних трансгенних рослин, що екс-

пресують ХлаO, а також рослин дикого типу (ДТ), вирощених за умов низького або високого освітлення 

(використані результати робіт: Hirashima et al., 2006; Tanaka, Tanaka 2011; Sakuraba et al., 2012). На осі Y по-

казана частка хлорофілу b у загальному вмісті хлорофілу. 

Фаза I на осі Х. Якщо активність ХлаO порушена, як у мутанта chlorina1, то співвідношення Хл a/b складає 

більше 4 (вміст хлорофілу b менше 20%). 

Фаза II. При адаптпції рослин дикого типу до інтенсивності світла активність ХлаO може змінюватися в 

межах певного діапазону, і це зазвичай призводить до співвідношення Хл a/b від 4,0 до 3,0 (від 20 % до 25% 

хлорофілу b). 

Фаза III. При надекспресії ХлаO співвідношення Хл a/b знижується до 2,7 (вміст хлорофілу b 27%). 

Фаза IV. У трансгенних рослинах, які переважно експресують білок ХлаO без регуляторного домена, спів-

відношення Хл a/b зменшується з 2,7 до 0,8 (вміст хлорофілу b від 27 до 56%). 

Фаза V. При схрещуванні цих рослини з мутантами, які не мають хлорофіл b редуктази (мутант nyc1/nol), 

співвідношення Хл a/b знижується до < 0,8 (вміст Хл b 56%).  
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типу. Показано, що мутанти chlorina 3613 при-

стосовані до зниженого освітлення, незважаю-

чи на відсутність більшої частини периферич-

ної антени. 

При вивченні регуляції онтогенезу особ-

ливий інтерес становлять мутанти з функціона-

льним фенотипом stay-green, наприклад мутан-

ти за генами автофагії. Як відомо, автофагія ві-

діграє важливу роль в утилізації хлоропластних 

білків, у першу чергу рубіско, особливо при 

старінні. Функціональний stay-green фенотип 

з'являється у рослин внаслідок накопичення Хл 

b вище від норми. У трансгенних рослин 

Arabidopsis надекспресія гена ХлаО з ціанобак-

терії Prochlorothrix hollandica приводила до 

надпродукціі Хл b (рис. 5), оскільки, на відміну 

від ендогенного ензиму рослин, цей ензим у 

рослинній клітині не піддається регуляції за 

принципом зворотного зв'язку. Вміст Хл b у та-

ких рослин був настільки значиним, що він за-

міщав Хл а в антені ФС I і ФС II, а розмір світ-

лозбиральної антени і її стабільність виявилися 

надзвичайно високими (Hirashima et al., 2006; 

Sakuraba et al., 2012). У цих рослин Хл b вбудо-

вувався не тільки в світлозбиральні антенні 

комплекси, але і в ядро фотосистем (Hirashima 

et al., 2006). Заміщення 40% Хл a на Хл b у фо-

тосистемах таких рослин не призводило до 

зниження їх фотосинтетичної активності порів-

няно з такою у дикого типу (Hirashima et al., 

2006). Зворотний процес, тобто здатність Хл a 

структурно і функціонально заміщати Хл b, до-

тепер не показаний. Таким чином, припущення 

про функціональну взаємозамінність обох хло-

рофілів не підтверджується. 

Трансформанти з надекспресією ХлаО 

демонстрували функціональний фенотип stay-

green і відрізнялися від рослин дикого типу від-

термінованим настанням старіння листків як 

при нестачі світла, так і в темряві (Hirashima et 

al., 2006; Sakuraba et al., 2012). Можливо, над-

стабілізація Хл b світлозбиральних пігмент-

білкових комплексів і пролонгація їх активного 

функціонування змінюють кількість поки не 

ідентифікованих сигнальних молекул, необхід-

них для переключення онтогенетичних про-

грам, що призводить до модулювання експресії 

геному, в тому числі зниження експресії SAG-

генів (Тютерева и др., 2017). Роль таких сигна-

льних молекул могли б виконувати катаболіти 

Хл , апопротеїни СЗК II, позбавлені Хл b, або 

продукти їх протеолізу. Можна також припус-

тити, що тривала підтримка антени СЗК II у 

функціональному стані підсилює фотозахист і, 

отже, забезпечує зниження вмісту АФК до мо-

менту початку старіння клітини. Ймовірно, це 

уповільнює ініціацію наступних стадій процесу 

старіння. У «косметичних» stay-green мутантів 

пігмент-білковий комплекс СЗК II зберігається, 

але втрачає здатність взаємодіяти з ФС II. Та-

ким чином, цілком можливо, що причиною не-

гативної зворотної регуляції ензиму ХлаО був 

вплив надлишкових кількостей Хл b на онтоге-

нетичний сигналінг, опосередкований надста-

білізацією антени СЗК II.  

Припускають (Tanaka, Tanaka, 2011), що 

існує поріг вмісту хлорофілу b, який включа-

ється до сайтів зв'язування Хл b в СЗК (рис. 5). 

Якщо вміст Хл b перевищує ций пороговий рі-

вень, Хл b буде ектопічно зв’язуватися з антен-

ним комплексом ядра ФСІІ або з центрами 

СЗК, які в нормі зв'язують Хл а.  

Вміст хлорофілів у рослин в умовах 

стресу 

Розкриття механізмів, які залучені до   

синтезу хлорофілів і регуляції хлорофільного 

циклу, дозволяє наблизитися до розуміння при-

чин впливу різноманітних стресових чинників 

на пігментний апарат рослин. На сьогодні мож-

ливо лише констатувати, що нестача чи надли-

шок води, низькі і високі температури, засоле-

ність, важкі метали (ВМ), УФ-випромінювання, 

нестача мінеральних елементів і т. п. негативно 

позначаються на вмісті пігментів (Nouri et al., 

2015). Однак сукупність біохімічних і фізіоло-

гічних процесів, які за умов стресів призводять 

до пригнічення синтезу або активації деструкції 

пігментів, поки що не визначена навіть схема-

тично. Частковим винятком можна вважати 

ефекти ВМ, які вважаються небезпечним стре-

совим чинником. Вплив ВМ із часом посилю-

ється через зростання їх надходження у навко-

лишнє середовище з електростанцій, систем 

опалення, металургійних підприємств, через 

мінеральні добрива і відходи деяких вироб-

ництв (Орлов и др., 2002). У більшості випадків 

високі концентрації ВМ пригнічують ріст рос-

лин, зменшують вміст Хл і знижують співвід-

ношення Хл a/b, хоча і не завжди (Топчiй, 2010; 

Meitei et al., 2014). У деяких випадках ВМ здат-

ні включатися в хлориновий макроцикл замість 

Mg
2+

. Мg може бути заміщений на Cu, Zn, Cd, 

Pb, Hg, Ni (Watanabe, Kobayashi, 1988; Küpper 

et al., 2006). В природі окрім Mg-вмісних Хл 

зустрчаються лише Zn-вмісні бактеріохлорофі-

ли у аеробних фотосинтезуючих бактерій роду 

Acidiphilium (Wakao et al., 1996; Hiraishi, 

Shimada, 2001). В умовах дуже низького рН (~ 

1,5) Mg
2+

 може дуже легко заміщуватись на 

протони, при цьому бактеріохлорофіл конвер-
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тується у бактеріофеофітин, а молекула [Zn]-

бактеріохлорофілу значно стабільніша в кисло-

му середовищі. При заміщенні Mg
2+

 на ВМ Хл з 

ряду причин є непридатним для фотосинтетич-

ного перетворення. Акумуляція певної частки 

[ВМ]-Хл в антенних комплексах призводить до 

зниження ефективності або навіть до унемож-

ливлення міграції енергії, оскільки ці похідні 

Хл стають центрами гасіння електронного збу-

дження в антені.  

Включення ВМ у тетрапірольне кільце 

Хл суттєво змінює їх спектральні властивості 

порівняно з Mg
2+

-хлорофілами, що впливає на 

оцінку вмісту і особливо співвідношення піг-

ментів при стандартному спектрофотометрич-

ному їх визначенні. Оскільки для переважної 

більшості [ВМ]-Хл спостерігається блакитне 

зрушення Qy-смуги, то стандартне спектрофо-

тометричне визначення вмісту пігментів може 

давати знижені значення співвідношення Хл 

a/b (Küpper et al., 2007). 

Таким чином, дані свідчать, що у більшо-

сті рослин вміст Хл b, а також співвідношення 

Хл a/b варіює у досить широкому діапазоні 

умов (Хл a/b = 2–5). При цьому теоретично 

можливим нижнім порогом цього показника є 

1,91 (табл. 2). Разом з цим, у літературі часто 

зустрічаються роботи, у яких наводяться вели-

чини, нижчі від цього співвідношення. Причи-

ною таких помилок, ймовірно, є недотримання 

основних правил визначення пігментів у рос-

линному матеріалі, У зв'язку з цим заключна 

частина огляду присвячена методам визначення 

вмісту Хл і застереженням щодо типових по-

милок.  

Визначення пігментів  

Спектрофотометричне визначення хло-

рофілів ґрунтується на застосуванні закона Бу-

гера-Ламберта-Бера: 

I = I0 exp[–α(λ)•c•l],  

де I0 – інтенсивність падаючого паралельного 

пучка випромінення, I – інтенсивність випромі-

нення після проходження поглинаючого розчи-

ну, α(λ) – коефіцієнт поглинання, c – концент-

рація поглинаючих молекул, l – довжина шляху 

проходження променя. Коефіцієнт поглинання 

сталий на всьому шляху проходження променя, 

але залежить від довжини хвилі випромінюван-

ня і характеризує поглинаючу здатність моле-

кул. Частіше, однак, закон Бугера-Ламберта-

Бера подають в іншому вигляді: 

A = lg(I0/I) = ε(λ)•c•l.  

Величину lg(I0/I) раніше називали оптич-

ною густиною і позначали як D (Density) або 

OD (Optical density); останнім часом переважно 

використовують термін «поглинання» (A – 

Absorbance). Величина lg(I0/I) вимірюється без-

посередньо на спектрофотометрі. Коли концен-

трацію виражають в молях на літр, ε(λ) назива-

ють молярним коефіцієнтом екстинкції (погли-

нання). Оптична густина – величина безрозмір-

на, отже розмірність ε – [моль
–1

•см
–1

]. Коли 

концентрацію виражають в мкг/мл чи мг/мл, 

ε(λ) називають питомим коефіцієнтом екстинк-

ції з розмірностями [мл•мкг
–1

•см
–1

] або [мл•мг
–

1
•см

–1
]. Оптична густина – величина адитивна, 

тобто при наявності кількох поглинаючих аген-

тів оптична густина розчину на даній довжині 

хвилі є сумою її складників: 

A = A1+A2+…+An = (ε1•c1+ε2•c2+…+εn•cn)·l.  

Розрахунок концентрації хлорофілів в ек-

стракті з фотосинтезуючої тканини проводять, 

вимірюючи оптичну густину для двох довжин 

хвиль у максимумі поглинання пігментів в чер-

воній області спектра (Qy смуги хлорофілів) 

(рис. 3). Такий розрахунок називають двохви-

льовим методом. Відповідні рівняння запису-

ють як: 

A1 = (εa1•Ca+εb1•Cb) 

A2 = (εa2•Ca+εb2•Cb), 

де A1 і A2 – оптична густина розчину на довжи-

нах хвиль у максимумі поглинання Хл a і Хл b, 

відповідно, εa1, εa2, εb1, εb2, – коефіцієнти ексти-

нкції Хл a і Хл b на відповідних довжинах 

хвиль. Розв'язавши систему рівнянь відносно Ca 

і Cb, отримуємо: 

Ca = (A1•εb2–A2•εb1)/(εa1•εb2–εa2•εb1) 

Cb = (A2•εa1–A1•εb2)/(εa1•εb2–εa2•εb1).  

Наприклад, концентрації пігментів у 

80%-му ацетоні розраховують за формулами 

(Lichtenthaler, Buschmann, 2001): 

Хл a (мкг/мл) = 12,25•A663,2–2,79•A646,8 

Хл b (мкг/мл) = 21,50•A646,8–5,10•A663,2.  

Процедура визначення коефіцієнтів пог-

линання описана у відповідних роботах (Porra 

et al., 1989; Porra, 2002; Ritchie, 2006). Основні 

застереження стосовно власне рівнянь виника-

ють тільки з приводу визначення коефіцієнтів 

поглинання хлорофілів. Для цього потрібні чи-

сті пігменти, незалежне точне визначення їх 

концентрації, наприклад, через концентрацію 

іонів магнію, і якісний спектрофотометричний 

аналіз. 

При масових рутинних аналізах вмісту 

хлорофілів недотримання певних правил здатне 

істотно вплинути на результати та змінити ве-

личину їх співвідношення.  
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Застереження, пов’язані з підготовкою 

екстрактів пігментів. Для визначення вмісту 

пігментів спочатку потрібно екстрагувати їх з 

рослинних тканин. Першою вимогою до екст-

ракції є її повнота. Як екстрагенти використо-

вують ацетон, суміші ацетон:вода (9:1 або 8:2), 

етанол, метанол, хлороформ, диметилсульфок-

сид (ДМСО), диметилформамід (ДМФА). Най-

частіше для екстракції Хл застосовують ацетон 

через його відносно низьку токсичність і висо-

ку ефективність як екстрагента, хоча й відзна-

чалося, що одноразова екстракція водним аце-

тоном не повністю вилучає пігменти (головним 

чином β-каротин) з листків (Thayer, Björkman, 

1992; Dunn et al., 2004). Однак повторення про-

цедури знімає це застереження. Хоча частина 

пігментів з клітин вилучається вже при просто-

му замочуванні в розчиннику, для покращення 

екстрагування найчастіше рослинний матеріал 

розтирають або піддають обробці ультразву-

ком. При застосуванні ДМСО чи ДМФА рос-

линний матеріал можна не дезінтегрувати. З 

міркувань безпеки перевагу бажано віддавати 

малотоксичним і важкозаймистим екстраген-

там. 

Оскільки в основі визначення вмісту піг-

ментів лежить спектрофотометричний аналіз 

екстрактів рослинних тканин, то будь-які мані-

пуляції в процесі їх отримання, які призводять 

до утворення похідних сполук зі спектрами по-

глинання, відмінними від спектрів нативних пі-

гментів, можуть змінити результат. Під час 

процедури екстракції пігментів мають бути мі-

німізовані перетворення і деградація пігментів. 

Для цього процедура має відбуватися якомога 

швидше, з мінімальною кількістю етапів, за 

нейтрального рН, при слабкому розсіяному сві-

тлі і низькій температурі. Клітинний сік зазви-

чай має кислу реакцію, тому рекомендують при 

розтиранні листків додавати до екстрагента не-

велику кількість NH4OH, MgCO3, або CaCO3 

(крейду) для запобігання феофітинізації пігме-

нтів. 

Як і для будь-якого аналітичного методу, 

невід'ємною умовою адекватної процедури ви-

значення пігментів є її відтворюваність з висо-

кою точністю. 

Застереження при проведенні спектро-

фотометрії пігментів. Деякі зразки можуть 

бути каламутними і розсіювати світло, тому по-

трібно позбуватися каламуті центрифугуванням 

або фільтруванням розчинів. Однак, коли це не 

вдається зробити повністю, оптичну густину 

зразків потрібно скорегувати. Для корекції оп-

тичної густини, тобто врахування неспецифіч-

ного розсіювання, від показників при відповід-

них довжинах хвиль віднімають оптичну гус-

тину зразка при 750 нм. Після 700 нм «видиме 

поглинання» зумовлене каламутністю розчину, 

тобто розсіюванням. Оскільки оптична густина 

екстракту пігментів в області поглинання Хл b 

значно нижча ніж Хл a (рис. 6), то для каламу-

тних розчинів відносна похибка у визначенні 

Хл b буде вищою, ніж Хл a.  

При проведенні аналізу слід також вико-

ристовувати мінімальну ширину щілини спект-

рофотометра та ретельно встановлювати дов-

жину хвилі, оскільки визначення оптичної гус-

 

Рис. 6. Спектри поглинання хлорофілів, екстрагованих із зелених листків тютюну (Nicotiana 

tabacum L.) 100% ацетоном (Використано дані: Lichtenthaler, Buschmann, 2001).  
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тини Хл b, зокрема, проводять не в максимумі 

спектра поглинання екстракту пігментів. У су-

марному спектрі поглинання хлорофілів у чер-

воній області поглинання Хл b при низьких йо-

го концентраціях проявляється як розширення, 

з короткохвильового боку, практично гаусової 

Qy смуги Хл a. На рис. 7 показано, як впливає 

збільшення частки Хл b у сумарному екстракті 

Хл на спектр його поглинання. Видно, що при 

збільшенні відносного вмісту Хл b його погли-

нання починає проявлятися все виразніше, пе-

реходячи в плече смуги поглинання Хл a, і від-

бувається зрушення максимуму сумарного спе-

ктра в короткохвильову область. Наведені спе-

ктри наочно свідчать, що неможливо отримати 

достовірні результати вмісту Хл при вимірю-

ванні поглинання у смузі Соре.  

Можливість модифікації функціональних 

груп Хл забезпечує появу цілого ряду їх дери-

ватів. На увагу заслуговують ті з них, які мо-

 

Рис. 7. Спектри поглинання зразків хлорофілу з Liriodendron tulipifera при варіюванні конце-

нтрацій хлорофілу a і хлорофілу b. Загальна концентрація хлорофілів однакова в усіх зразках (2 

мкМ) (Використано дані: Lamb et al., 2012).  

 

Рис. 8. Спектри поглинання хлорофілу a і феофітину a. 
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жуть достатньо легко утворюватися в процесі 

підготовки зразків рослинного матеріалу і 

вплиати на спектрофотометричне визначення 

концентрацій Хл a i Хл b. 

Вплив протонів. Феофітинізація. У кис-

лому середовищі центральний іон магнію Хл 

легко заміщується протонами з утворенням фе-

офітину: 

Хл a + 2H
+
 → Фео a + Mg

2+.
 

Заміна магнію на протони приводить до 

зміни спектра поглинання пігменту. Відбува-

ється значне зниження молярного коефіцієнта 

екстинкції червоної Qy смуги і невелике зру-

шення у довгохвильову область (рис. 8). Оскі-

льки Хл a значно швидше конвертується у фе-

офітин а (Фео a) ніж Хл b, спостерігається уяв-

не зменшення співвідношення Хл a/b. Навіть 

при pH 6 через 30 годин близько 10% Хл a пе-

ретворюється на Фео a (Mazaki et al., 1992). Як 

вже відзначалося раніше, феофітинізацію хло-

рофілів при виділенні відвертають додаванням 

до екстрагенту карбонатів лужноземельних ме-

талів або гідроксиду амонію.  

Дія лугу на хлорофіл. Хлорофіл можна 

вважати естером дикарбонової кислоти хлоро-

філіну, естерифікованої метанолом і фітолом, 

тому що він має 2 естерні групи при С132 та 

С172. При взаємодії складних ефірів з лугами ві-

дбувається розрив складноефірних зв'язків з 

утворенням солі даної кислоти (К/Na-

хлорофілін) і двох названих спиртів (реакція 

омилення). Відщеплення залишку фітолу і 

утворення водорозчинного хлорофіліду не 

впливає на спектр поглинання, принаймні у ви-

димій області, а впливає тільки на переходи в 

ультрафіолетовій області. 

Луги каталізують також енолізацію в ци-

клопентаноновому кільці (Hynnien, Ellfok, 

1973). У полярних розчинниках енол іонізуєть-

ся з утворенням енолят-аніона, який має 

спектр, істотно відмінний від спектра Хл. Ено-

лят-аніон нестабільний, швидко атакується ки-

снем з утворенням різних продуктів залежно 

від розчинника. Етерні розчини нативного хло-

рофілу при додаванні спиртового лугу в прису-

тності кисню дають так звану буру фазу Молі-

ша, колір якої швидко знову стає зеленим, що 

пов'язують з розивом циклопентанонового кі-

льця і переходом від форбіну до хлорину, Mg 

хлорину e6. 

У спиртових розчинах пігментів при кон-

такті з повітрям відбувається реакція аломери-

зації, яка включає окиснення C-13
2
 триплетним 

киснем (
3
O2). Продукти окиснення (аломери) 

мають атом оксигену замість гідрогену, зв'яа-

ного з карбоном C-13
2
. Утворюється, напри-

клад, гідроксихлорофіл (Хл-C13
2
–OH). У пода-

льшому, особливо в присутності лугу, розрив 

циклопентанонового кільця з утворенням Mg 

хлорину e6, тобто перехід від форбіну до хло-

рину, що приводить до зміни спектрів погли-

нання, зрушення червоної смуги в короткохви-

льовий бік (Seely, 1966). Mg хлорин e6 назива-

ють ще хлорофіліном (Seely, 1966). 

Фотодеградація. Визначення вмісту піг-

ментів і cпіввідношення Хл a/b значною мірою 

залежить від опромінення екстракту. Світло, 

особливо інтенсивне, за наявності кисню, спри-

чиняє «вицвітання» розчинів хлорофілів. При 

цьому фотодеструкція Хл a відбувається з 

більш високою швидкістю, ніж Хл b. Показано, 

зокрема, для розчинів пігментів в етанолі, що 

час напіврозкладу (τ1/2) Хл a складає 110 хв, а 

Хл b – 240 хв при опроміненні їх червоним сві-

тлом 31,2 мВт/см
2
 (λ ≥ 630 нм) (Karcz et al., 

2014). Переважаюча фотодеструкція Хл a порі-

вняно з Хл b під дією світла відзначалася також 

для ізольованих тилакоїдних мембран 

(Veltchkova, Picorel, 2004). Оскільки опромі-

нення добре вакуумованих розчинів хлорофілів 

не викликає деструкції пігментів (Дилунг, Кар-

питская, 1963), у присутності кисню фотодег-

радація пігментів зумовлена його активними 

формами. Механізмі фотодеградації хлорофілів 

та причина меншої ефективності процесу у ви-

падку Хл b ще потребують вивчення (Okazaki et 

al., 2010). 

Дія хлорофілази. При руйнуванні тканин 

листка може відбуватися дефітилізація Хл з 

утворенням водорозчинного хлорофіліду a, ка-

талізована хлорофілазою (Сиваш, Золотарева, 

2013; Syvash, Zolotareva, 2017). Оскільки суб-

стратом хлорофілазної реакціє є лише Хл a, при 

визначенні вмісту пігментів співвідношення Хл 

a/b у мембранних препаратах хлоропластів мо-

жуть бути отримані занижені значення. Акти-

вацією хлорофілази можуть бути зумовлені й 

помилки при визначенні співвідношення Хл a/b 

у пошкоджених листках. 

Таким чином, у процесі екстракції пігме-

нтів (з фотосинтезуючих тканин), через чутли-

вість хлорофілів до різного роду хімічних пере-

творень та світла, можливе утворення цілого 

ряду похідних структур. Ці трансформації 

включають феофітинізацію, кето-енольну тау-

томерію, окиснення (аломеризацію), фотовиц-

вітання. Якщо при масових аналізах отримують 

низькі значення (Хл a/b < 2), то найперше пот-

рібно проаналізувати процедуру визначення 

концентрації пігментів на предмет утворення 



СИВАШ, МИХАЙЛЕНКО, ЗОЛОТАРЬОВА 

67 

похідних хлорофілів. Тобто низькі значення 

співвідношення пігментів (Хл a/b < 2), є чи не 

найпростішим індикатором, можливих транс-

формацій пігментів, особливо у випадках рос-

лин, що не зазнали стресових впливів. 
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VARIATION OF CHLOROPHYLL a TO b RATIO  

AT ADAPTATION OF PLANTS TO EXTERNAL FACTORS 

O. O. Syvash, N. F. Mykhaylenko, E. K. Zolotareva 

Kholodny Institute of Botany  

of National Academy of Sciences of Ukraine  

(Kyiv, Ukraine)  

E-mail: membrana@ukr.net 

Adaptation of plants and microalgae to the intensity and spectral composition of the incident light 

occurs due to specific changes in the morphology, physiology, biochemistry and structure of leaves 

and chloroplasts. This review is devoted to the consideration of factors affecting the content and 

ratio of chlorophylls (Chl) a/b in photosynthetic cells. Depending on illumination level, the 

ultrastructure of C3 plant chloroplasts varies; as light intensity of decreases, the number of granal 

thylakoids and their stacking degree increase. Plants grown at saturating light intensity are adapted 

to the rapid use of sunlight quanta and are characterized by high values of the Chl a/b ratio, the 

electron transport rate and a decrease in the content of light-harvesting complexes (LHC) and Chl in 

the photosystem II (PS II). On the contrary, С3 plants grown at low light intensity compensate for 

the limited amount of light energy available for growth by increasing intensely the content of 

pigments and LHC and decreasing the Chl a/b ratio. The pigment apparatus and the ultrastructure of 

С4 plant chloroplasts, genetically adapted to high light intensities, differ significantly in mesophyll 

and bundle sheath cells. The former are characterized by the presence of a large number of granal 

thylakoids with a relatively low Chl a/b ratio (~ 3), whereas the thylakoid system of bundle sheath 

cell chloroplasts is mainly lamellar with a low content of Chl b (a/b ~ 5–10). The relative content of 

Chl b in thylakoids is determined by the accumulation of pigmented antenna proteins. The LHC 

family of proteins includes nuclear-encoded integral proteins of the thylakoid membrane, which, 

when associated with the main complexes of both photosystems, form a flexible peripheral antenna 

to increase the light absorption cross-section. LHC regulates the efficiency of light utilization and 

provides protection against photo-oxidative stress. In recent years, significant progress has been 

made in clarifying the structure, functions and regulatory pathways with the participation of LHC; 

however many molecular details need clarification. The paper provides an overview of current 

knowledge of LHC biogenesis, starting from the regulation of the cycle of interconversion Chl a → 

Chl b, the organization of pigment-protein complexes to the regulation of LHC assembly and 

functioning under different conditions. The genes controlling these events are a potential candidate 

for biotechnological applications aimed at optimizing the efficiency of photosynthetic organisms 

utilization. 

Key words: chlorophyll a, chlorophyll b, pigment-protein complexes, photosystems, chlorophyll 

metabolism, mutants, spectrophotometrical analysis 

ВАРИАЦИЯ СООТНОШЕНИЯ СОДЕРЖАНИЯ ХЛОРОФИЛЛОВ a и b  

ПРИ АДАПТАЦИИ РАСТЕНИЙ К ВНЕШНИМ ФАКТОРАМ 

А. А. Сиваш, Н. Ф. Михайленко, Е. К. Золотарева 

Институт ботаники им. Н.Г. Холодного  

Национальной академии наук Украины  

(Киев, Украина)  

E-mail: membrana@ukr.net 

Адаптация растений и микроводорослей к интенсивности и спектральному составу падающе-

го света происходит благодаря конкретным изменениям в морфологии, физиологии, биохи-

мии и структуре листьев и хлоропластов. Обзор посвящен рассмотрению факторов, влияю-

щих на содержание и соотношение хлорофиллов (Хл) a/b в фотосинтетических клетках. В за-

висимости от уровня освещенности варьирует ультраструктура хлоропластов С3-растений: 

при снижении интенсивности света увеличивается количество гранальных тилакоидов и сте-

пень их стекинга. Растения, выращенные при насыщающей интенсивности света, адаптиро-

ваны к быстрому использованию квантов солнечного света и характеризуются высокими зна-
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чениями соотношения Хл a/b, скорости электронного транспорта и снижением содержания 

светособирающих комплексов (ССК) и Хл в фотосистеме II (ФС ІІ). С3-растения, выращен-

ные при низкой интенсивности света, напротив, компенсируют ограниченное количество до-

ступной для роста световой энергии интенсивным увеличением содержания пигментов и 

ССК и уменьшением соотношения Хл a/b. Пигментный аппарат и ультраструктура хлоропла-

стов С4-растений, генетически адаптированных к высоким интенсивностям света, существен-

но отличаются в клетках мезофилла и обкладки проводящих пучков. Для первых характерно 

наличие большого количества гранальных тилакоидов при относительно невысоком соотно-

шении Хл a/b (~ 3), тогда как тилакоидная система хлоропластов в проводящих пучках являе-

тся по преимуществу ламеллярной с низким содержанием Хл b (соотношение a/b ~ 5–10). От-

носительное содержание Хл b в тилакоидах определяется накоплением пигментированных 

антенных белков. Семейство белков ССК включает в себя ядерно-кодированные интеграль-

ные белки тилакоидной мембраны, которые при ассоциации с основными комплексами обеих 

фотосистем образуют гибкую периферическую антенну для увеличения поперечного сечения 

поглощения света. ССК регулирует эффективность утилизации света и обеспечивает защиту 

от фотоокислительного стресса. В последние годы был достигнут значительный прогресс в 

выяснении структуры, функций и регуляторных путей с участием ССК; однако многие моле-

кулярные детали требуют уточнения. В работе приведен обзор текущих знаний о биогенезе 

ССК, начиная от регуляции цикла взаимопревращения Хл a → Хл b, организации пигмент-

белковых комплексов до регуляции сборки и функционирования ССК в разных условиях. Ге-

ны, контролирующие эти события, являются потенциальным кандидатом для биотехнологи-

ческих применений, направленных на оптимизацию эффективности использования фотосин-

тетических организмов. 

Ключевые слова: хлорофилл a, хлорофилл b, пигмент-белковые комплексы, фотосистемы, 

метаболизм хлорофиллов, мутанты, спектрофотометрический анализ 


