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Восстановление молекул кислорода, О2, в хлоропластах происходит, в основном, 

в фотосинтетической электрон-транспортной цепи (ФЭТЦ). Первичный продукт этого 
процесса – супероксидный анион радикал, О2

•− (Allen and Hall, 1973). Компоненты 
ФЭТЦ, способные восстановить О2, расположены на акцепторной стороне Фотосисте-
мы 2 (ФС2), в пластохиноновом пуле (ПХ-пуле) и на акцепторной стороне Фотосисте-
мы 1 (ФС1). Организация ФС2 и особенности переноса электронов между ее кофакто-
рами предотвращают восстановление О2 в этой фотосистеме в неповрежденных тила-
коидах. 

В работе (Khorobrykh and Ivanov, 2002) было экспериментально показано, что мо-
лекула О2 способна восстанавливаться до О2•− в ПХ-пуле, и получены свидетельства, 
что это восстановление осуществляется свободным пластосемихиноном. ФС1 – часть 
ФЭТЦ, где протекают основные процессы восстановления О2. Растворимый белок фер-
редоксин, восстанавливаемый терминальными акцепторами ФС1, часто предполагался 
как важный восстановительО2. Однако анализ имеющихся данных литературы и ре-
зультаты прямых измерений показали, что его вклад в этот процесс in vivo незначите-
лен, и основными восстановителями О2 в ФС1 служат мембраносвязанные кофакторы 
(Kozuleva and Ivanov, 2010). Исследование восстановления О2 комплексами ФС1, выде-
ленными из цианобактерий дикого типа и мутантов с блокированным синтезом филло-
хинона (сайт А1), в которых филлохинон замещается на ПХ (Kozuleva et al., 2014) и в 
которых редокс-потенциалы А1/А1− примерно на 100 мВ более положительны, выяви-
ло разную зависимость этого процесса в указанных комплексах от интенсивности све-
та, – при высокой интенсивности света скорость восстановления О2 в комплексах из 
дикого типа становилась существенно выше. Полученные результаты свидетельствова-
ли, что в ФС1 восстановление О2 осуществляется как терминальными акцепторами 
FA/FB, так и филлохиноном; при этом первые играют основную роль при низких интен-
сивностях света, тогда как с увеличением интенсивности второй путь становится доми-
нирующим. 

С помощью детекторов О2
•−, циклических гидроксиламинов, обладающих разной 

липофильностью, было установлено, что генерация О2
•− может происходить внутри 

мембраны, и что увеличение общей продукции О2
•− при увеличении интенсивности 

света – следствие, в основном, увеличения его внутримембранного образования 
(Kozuleva et al., 2011; Borisova-Mubarakshina et al., 2012). Эти результаты хорошо со-
гласуются с участием в восстановлении О2 филлохинона, расположенного внутри мем-
браны, и с увеличением вклада данного кофактора в этот процесс на высоком свету. 

Супероксидные радикалы, образующиеся при восстановлении О2 или ферредок-
сином (при нарушении его использования при восстановлении НАДФ+), или терми-
нальными акцепторами ФС1 на поверхности мембраны, или стромальными оксидазами, 
превращаются в строме хлоропласта в перекись водорода, Н2О2, в реакции, катализи-
руемой супероксиддисмутазой (СОД), а также в результате восстановления аскорбатом. 
Было, однако, показано, что Н2О2 на свету образуется и в пределах тилакоидной мем-
браны (Mubarakshina et al., 2006), и что при увеличении интенсивности света общее об-
разование Н2О2 при функционировании ФЭТЦ возрастает за счет данного процесса 
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(Borisova-Mubarakshina et al., 2012). Это соответствует возрастанию генерации О2
•− 

внутри мембраны при увеличении интенсивности света. Обнаружение генерации О2
•− 

внутри мембраны в присутствии ферредоксина и НАДФ+ свидетельствует о внутри-
мембранной продукции этих радикалов и Н2О2 в физиологических условиях (Kozuleva 
et al., 2016). 

Сопоставление характеристик образования Н2О2 внутри мембраны с данными об 
участии ПХ-пула в продукции Н2О2 при функционировании полной ФЭТЦ привело к 
предположению об образовании Н2О2 внутри мембраны в реакции О2

•− с молекулами 
пластогидрохинона, ПХН2 (Иванов, 2008; Mubarakshina and Ivanov, 2010). Возможность 
протекания этой реакции в тилакоидной мембране была проверена путем изучения 
влияния на окислительно-восстановительное состояние ПХ-пула подачи О2

•− в мембра-
ну извне. Было найдено, что в изолированных тилакоидах такая подача О2

•− от системы 
ксантин-ксантиноксидаза приводила к увеличению доли открытых центров ФС2 (Ve-
toshkina et al., 2017), к увеличению площади над кривой OJIP-кинетики флуоресценции 
хлорофилла при высокой интенсивности света (рис. 1), и к существенному замедлению 
возрастания флуоресценции хлорофилла при низкой интенсивности, что во всех случа-
ях свидетельствовало об окислении молекул ПХН2 в мембране. 
 

 
 

Рис. 1. OJIP-кинетики флуоресценции хлорофилла a суспензии изолированных ти-
лакоидов.  

1) без добавок, 2) + ксантин, 3) + ксантин, +ксантин оксидаза, 4) +ксантин, + ксантин ок-
сидаза, +супероксиддисмутаза (SOD), 5) + ксантин, + ксантин оксидаза, + каталаза. 
 

Данные о механизмах формирования H2O2 в хлоропласте, позволяют оценить, как 
изменения в условиях окружающей среды влияют на сигнал, передаваемый с помощью 
H2O2, системам клетки, обеспечивающим акклимацию фотосинтетического аппарата 
растения к новым условиям. Мы предполагаем, что место формирования Н2О2, а имен-
но, в пределах или вне тилакоидной мембраны, важно для специфичности ее сигналь-
ного действия. Образование Н2О2 за счет ФЭТЦ вне мембраны на высоком свету отно-
сительно общей ее продукции невелико (Borisova-Mubarakshina et al., 2012). Замедле-
ние цикла Кальвина должно приводить к возрастанию продукции Н2О2 в строме и ее 
влияния на экспрессию хлоропластных генов. Геном хлоропласта сохранил контроль 
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над компонентами ФЭТЦ, которые определяют скорость фотосинтетического переноса 
электронов (Allen et al., 2011), и поэтому сигнал стромальной Н2О2 может способство-
вать быстрому приспособлению цикла Кальвина к новым условиям.  

Увеличение интенсивности света стимулирует продукцию молекул H2O2 в тила-
коидной мембране. Диффундируя в люмен, где отсутствует система нейтрализации 
H2O2, они могут затем поступать в цитоплазму с возможностью передачи сигнала в яд-
ро. Так как внутри мембраны H2O2 формируется с участием ПХ-пула, ее количество 
может отражать состояние этого пула, которое, как неоднократно показано, контроли-
рует адаптивные изменения фотосинтетического аппарата (Pfannschmidt et al., 1999). 
Было найдено, что накопление H2O2 в листьях моделирует влияние увеличенной интен-
сивности света на экспрессию ядерных генов, кодирующих антенные белки фотосинте-
тического аппарата (Borisova-Mubarakshina и др., 2015). Мы предполагаем, что H2O2, 
сформированная в пределах мембраны тилакоидов с участием ПХ-пула, обеспечивает 
ретроградную сигнализацию об условиях окружающей среды, выступая мессенджером 
между окислительно-восстановительным состоянием ПХ-пула и системами адаптации 
фотосинтезирующих клеток. 
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