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Фотосинтез — унікальний глобальний процес, унаслідок перебігу якого
утворюється біомаса на нашій планеті, а також підтримується газовий
баланс атмосфери. Процес фотосинтезу здійснюють особливі, високо-
спеціалізовані клітинні органели — хлоропласти. Ультраструктурна ор-
ганізація мембранної системи хлоропластів вищих рослин є однією з ос-
новних наукових проблем практично із часів встановлення складної
просторової архітектури фотосинтетичних мембран.

Дослідження процесу фотосинтезу розпочались із 1771 р., коли
англійський дослідник Дж. Прістлі встановив, що зелені рослини, які зна-
ходяться в замкненому просторі, за наявності світла здатні «лагодити»
повітря, «зіпсоване» внаслідок горіння свічки або дихання миші. Подаль-
ше накопичення знань стосовно фотосинтезу у ХVIII—XIX ст. відбувалось
переважно в таких напрямах: спостереження газообміну та засвоєння вуг-
лекислого газу; вивчення властивостей хлорофілу; вплив різних параметрів
світла на виділення кисню та структурна організація хлорофілу в клітині.

У цей час проводились також роботи зі встановлення локалізації
процесу фотосинтезу в клітині. У 1881 р. Енгельман виділив із клітин
хлорофільні «зерна», які були здатні виділяти кисень [47]. Згодом Штрас-
бургер назвав їх хлоропластами [65]. 

Найбільшого розвитку дослідження фотосинтезу набули у ХХ ст.
Ще в 1940-х роках Рубен і Камен (США), а також Виноградов (СРСР)
довели, що кисень, який виділяється в процесі фотосинтезу, походить із
молекули води. Дещо пізніше співробітники лабораторії Кальвіна вста-
новили цикл реакцій, унаслідок якого вуглекислий газ перетворюється
на вуглеводи. Цей цикл отримав назву циклу Кальвіна, а сам автор був
удостоєний Нобелівської премії (1957 р.). У 1966 р. Хетч і Слейк устано-
вили відмінний від циклу Кальвіна шлях фіксації СО2, який має місце у
так званих С4-рослин. Наприкінці 1950-х років було отримано перші до-
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кази існування двох фаз фотосинтезу, а в 1958 р. Требст [66] просторо-
во розділив компоненти хлоропластів, відповідальні за проходження
світлової й темнової фаз фотосинтезу. 

Після розкриття темнових циклів фіксації СО2 переважну
більшість подальших досліджень було спрямовано на розкриття світло-
вої фази фотосинтезу. Було з’ясовано, що первинна трансформація
енергії сонячного світла в енергію хімічних зв’язків відбувається у
світловій фазі, причому з високою ефективністю. Розкриття принципу,
що забезпечує це явище, було вкрай привабливим через перспективу
створення штучних перетворювачів сонячної енергії з високим ко-
ефіцієнтом корисної дії. Тому одним із найпотужніших напрямів
досліджень у 1960-ті роки було розкриття механізму первинної фото-
хімічної трансформації енергії в процесі фотосинтезу. Вагомий внесок у
ці дослідження зробила ідея щодо існування електронтранспортного
ланцюга (ЕТЛ) та його участі в первинній фототрансформації. Ця ідея,
запропонована відомим біохіміком Арноном у 1959 р. [44], спочатку не
була безпосередньо спрямована на виявлення механізму розділення та
стабілізації розділених зарядів, однак згодом саме на її основі вдалося
розробити механізм цього процесу як поступову витрату малими
порціями енергії світлових квантів за швидкого перенесення електронів
по переносниках заряду в ЕТЛ із поступовим збільшенням тривалості
існування цих переносників у відновленому стані.

Доволі абстрактна ідея щодо існування ЕТЛ була підтримана екс-
периментальними відкриттями кінця 1950-х років. Дані про те, що хло-
ропласти за наявності світла здатні відновлювати піридиннуклеотид
(НАДФ), а також розщеплювати молекули води з виділенням кисню бу-
ло покладено в основу реальнішої схеми ЕТЛ. Ця гіпотеза надала могут-
нього поштовху дослідженням її організації: пошуку біохімічних сполук,
які б могли входити до ЕТЛ, послідовності їх розміщення, їхніх редокс-
потенціалів та інших властивостей. Особливо незрозумілою була обста-
вина, що в межах ЕТЛ функціонують системи, які продукують сильний
окисник, що окиснює молекулу води, поряд із сильним відновником,
здатним відновлювати НАДФ. Часткову відповідь на це питання давала
гіпотеза щодо існування двох взаємопов’язаних фотореакцій, які
функціонують у світловій фазі фотосинтезу, запропонована Хіллом і
Бендалом у 1960 р. Згідно з нею, одна з фотореакцій розщеплює воду,
інша — відновлює НАДФ. Однак при цьому поставало принципове пи-
тання стосовно реалізації просторового розділення окисника і відновни-
ка, необхідне для запобігання швидкій рекомбінації цих продуктів.

У цей час було сформовано уявлення про так звану фотосинтетич-
ну одиницю. Згідно з цією гіпотезою, існує сукупність молекул хло-
рофілу, яка поглинає світло й переносить енергію світлових квантів до
специфічних молекул хлорофілу, які саме і здійснюють фотохімічну
трансформацію. Останні згодом було названо реакційними центрами.
Перевірка цієї гіпотези потребувала розробки механізмів перенесення
енергії між молекулами пігменту, а також її захоплення реакційними
центрами.

Отже, на початку 1960-х років було сформульовано кілька загаль-
них гіпотез щодо організації та функціонування світлової фази фотосин-
тезу, які потребували розробки. У зв’язку з цим 1964 р. за наказом Пре-
зидії АН УРСР був заснований відділ біохімії фотосинтезу, основним
завданням якого стало вивчення принципів організації та механізмів
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функціонування світлової фази фотосинтезу. Професор Л.К. Островсь-
ка, завідувачка відділу біохімії фотосинтезу, запропонувала оригінальний
напрям досліджень, який не повторював жодного з розроблюваних в
інших лабораторіях колишнього Радянського Союзу, а належав до числа
найновітніших, що вивчалися у світі. Основним підходом стала фраг-
ментація хлоропластів. Про перший успіх біло повідомлено в Доповідях
АН США 1966 р. [46]. Отримано субхлоропластні фрагменти, що істотно
відрізнялися за спектрами низькотемпературної флуоресценції. У 1969 р.
опубліковано працю [33], де поряд зі спектрами флуоресценції субхлоро-
пластних фрагментів наводились дані, які вказували на такі відміни харак-
теру фотохімічних реакцій, що давали підставу ототожнювати ці частинки
з матеріальними носіями двох фотосистем. Можна вважати, що в Україні
вперше у світі отримано докази існування в хлоропластах вищих рослин
двох фотосистем, що здатні функціонувати окремо.

Виділення фрагментів хлоропластів, задіяних у двох первинних
фотореакціях, у досить короткі терміни дало інформацію щодо їх
біохімічного складу, зокрема вмісту хлорофілів а і b, різних каротиноїдів,
ліпідів, пігмент-білкових комплексів [4, 29, 38]. Участь певних ліпідних
і білкових компонентів в організації пігмент-білкових комплексів фото-
систем I і II (ФС I, ФС II) зондували за допомогою обробки різними
ліпазами й протеїназами з наступним тестуванням зміни спектральних та
фотохімічних властивостей [31, 32, 34, 58]. Було сформульовано і згодом
підтверджено гіпотезу про існування двох типів ФС I, що міститься в
різних просторово розділених ділянках і бере участь у двох гілках транс-
порту електронів: нециклічному або циклічному [3, 4, 27, 28, 59].
Співробітники відділу вперше отримали докази існування власного
світлозбирального пулу пігментів у ФС I [12]. До наших досліджень вва-
жалося, що такого не існує. Вперше продемонстровано здатність фраг-
ментів міжгранальних тилакоїдів, що містять фотосистему I, здійснюва-
ти реакцію циклічного фотофосфорилювання [39]. У подальших
дослідженнях вдалося досягти детальнішого розділення хлоропластів на
функціонально визначені частинки. Так, отримано фракцію надважких
фрагментів із майже цілісних гран [8]. Отримано також фрагменти крайо-
вих ділянок тилакоїдів гран, які містили фотосистему I, що відрізнялася
від розміщеної у міжгранальних тилакоїдах і центральній частині грани
[8, 12, 13, 23, 25]. Так було підтверджено запропоновану нами раніше
гіпотезу про існування в хлоропластах двох типів ФС I. Детальне вивчен-
ня властивостей однієї з фракцій субхлоропластних фрагментів дало
підставу сформулювати гіпотезу щодо існування в грані так званих нети-
пових тилакоїдів, які є продовженням у грану міжгранальних тилакоїдів
[22].

Отримано електронно-мікроскопічні зображення структур, що
відповідають локалізації двох фотосистем, у тому числі гран, в яких
міститься ФС II, а також фрагментів міжгранальних тилакоїдів, які
містять ФС I [40, 43]. Слід зазначити, що тільки у відділі біохімії фото-
синтезу отримано зображення цілісних міжгранальних тилакоїдів [42].
Сформульовано оригінальну гіпотезу щодо формування гран у процесі
біосинтезу хлоропластів із певних внутрішніх структур оболонки хлоро-
пласта [43].

Розвиток методів низькотемпературної флуориметрії дав змогу, з
одного боку, надійно тестувати належність субхлоропластних фрагментів
до певної фотосистеми, а з іншого — досліджувати механізми перенесен-
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ня енергії в пігментних комплексах мембран хлоропластів. Зокрема,
вперше отримано температурні залежності виходів флуоресценції хлоро-
пластів і субхлоропластних фрагментів, що належали до ФС I і II [12, 16,
45, 56, 57]. Це дало змогу розрахувати константи швидкості перенесен-
ня енергії та її захоплення реакційними центрами [12, 17]. За цю робо-
ту співробітники відділу були удостоєні премії НАН України імені
М.Г. Холодного. Слід зазначити, що низькотемпературні спектрофлуо-
риметричні дослідження на теренах колишнього СРСР проводилися і
проводяться лише в Україні, у відділі біохімії фотосинтезу. За кордоном
їх почали систематично здійснювати в лабораторії професора Гронделла
(van Grondell) в Інституті фізики та астрономії (Амстердам, Нідерланди)
з 1980-х років. Ці експерименти базуються на досвіді з використання оп-
тичної техніки для низькотемпературних вимірювань, розробленої в
Лейдені, де вперше у світі було скраплено гази повітря.

Подальший розвиток досліджень у відділі біохімії фотосинтезу
відбувався в напрямі вивчення динамічних можливостей фотосинтетич-
ного апарату, зокрема розроблялись уявлення про зміни організації мем-
бранних пігмент-білкових комплексів під час фосфорилювання білків
хлоропластів, а також зміни фотохімічної активності. Вперше отримано
докази латерального переміщення фосфорильованого світлозбирального
комплексу від ФС II до ФС I та асоціювання з нею [9, 14, 15, 28, 60, 61,
63, 64, 67]. Показано також, що переміщується тільки частина пулу
світлозбирального комплексу, який містить специфічні ліпіди. За цикл
робіт щодо фрагментації хлоропластів, вивчення їхніх властивостей та
ефектів фосфорилювання група співробітників відділу була нагороджена
Державною премією України в галузі науки і техніки.

Отримано дані щодо змін фотосинтетичного апарату під дією
мікрогравітації [10, 55]. Для цього досліджували рослини, вирощувані на
борту космічного корабля «Columbia» при проведенні україно-амери-
канського космічного проекту (Collaborative Ukrainian Experiment, CUE,
Space Shuttle Mission STS-87), в якому брали участь співробітники
відділу.

Зафіксовано специфічні зміни фотосинтетичного апарату рослин
томатів — ядерно-хлоропластних цибридів [6, 51]. Так було виявлено
ядерно-хлоропластну взаємодію, що підтверджувало уявлення про
подвійне кодування білків хлоропластів ядерним і хлоропластним гено-
мами. Показано також, що рослини кукурудзи регенеруються з калюсної
тканини тільки з клітин із повністю сформованим фотосинтетичним
апаратом [19].

Подальші етапи наших досліджень були пов’язані з розробкою уяв-
лень про початкові зміни структури й функції фотосинтетичного апара-
ту, зумовлені дією підвищеної температури, освітлення або сумісним
впливом обох чинників. Основний застосований підхід — короткочас-
ний вплив діючого чинника підвищеної напруженості з тим, щоб відсте-
жити переважне функціонування фізико-хімічних механізмів. Відкрито
нові явища, зокрема зменшення розмірів хлоропластів, що могли бути
зворотними або, навпаки, незворотними залежно від рівня напруженості
чинника [1, 2, 20]. Згідно з результатами електронно-мікроскопічних
досліджень, цей феномен зумовлений специфічними перебудовами уль-
траструктури хлоропластів. Зокрема, прогрівання хлоропластів у темряві
призводило до просторового зміщення гран, а за вищих температур — до
утворення значної кількості гран зі збільшеною кількістю тилакоїдів у
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грані. Прогрівання за наявності світла спричинювало аналогічні зміни,
але пакування тилакоїдів у модифікованих гранах було дещо відмінним
[2]. Ці дані підтверджено результатами, отриманими при фрагментації
хлоропластів після прогрівання. Вихід фракції гран зростав приблизно
на 25 % через наявність модифікованих гран зі збільшеною кількістю ти-
лакоїдів. Підвищувався також вихід фрагментів, що були крайовими
ділянками гранальних тилакоїдів через зменшення площі стикованої
частини сусідніх тилакоїдів у грані. Це явище також виявлено за елек-
тронно-мікроскопічними зображеннями [2]. 

За спектрами низькотемпературної флуоресценції зафіксовано зміни
в обміні енергією у пігмент-білкових комплексах мембран [26, 52]. За ви-
сокотемпературного прогрівання за наявності світла перенесення енергії з
мінорної світлозбиральної антени на реакційні центри ФС II зменшується
[52], що ослаблює пошкоджувальний вплив високотемпературного стресу.
Такий захисний вплив світла виявило чимало авторів [48—50], а також і
ми [41]. У ФС I, навпаки, за високотемпературного прогрівання перене-
сення енергії з мінорної антени на реакційні центри посилюється [26], що
пришвидшує фотохімічну реакцію. Цей факт ми встановили за змінами
кінетики окиснення реакційних центрів ФС I — пігменту Р700 [21].

Дослідження, проведені на хлоропластах і листках, відокремлених
від рослини, продовжуються з цілими рослинами. Прогрівання дорослих
рослин без видалення їх із ґрунту в перші хвилини призводить до змін,
аналогічних спостережуваним при прогріванні хлоропластів і листків.
Однак за його продовження виявляються явища, пов’язані з реакцією
всього рослинного організму. Так, після 5-хвилинної експозиції за тем-
ператури 45 °С за наявності світла фотохімічна активність знижується на
60—80 %. У разі подовження часу прогрівання вона починає відновлю-
ватися і досягає майже контрольного рівня через 20 хв [24], причому
первинне спадання активності супроводжується явищами, аналогічними
спостережуваним при прогріванні хлоропластів: втрата енергії збуджен-
ня у світлозбиральній антені, зменшення швидкості перенесення енергії
на реакційні центри ФС II, зниження виходу електронів з найближчого
локусу реакційних центрів ФС II. За подовження прогрівання відбу-
вається релаксація цих явищ. Логічно припустити, що однією з причин
такої динаміки є раптова втрата вологи листками з наступною її компен-
сацією внаслідок інтенсифікації роботи кореня і транспортної системи.
Можлива також участь інших механізмів, наприклад, зміни стану
пігментної системи. Ми отримали попередні дані щодо динаміки
співвідношення хлорофілів а і b. Подальший розвиток цих досліджень
буде спрямований на з’ясування всього спектра механізмів, що беруть
участь у перебудові фотосинтетичного апарату рослин на шляху адаптації
до високотемпературного стресу й посухи. Порівняння реакції рослин-
ного організму на стрес дасть змогу добирати стійкі генотипи госпо-
дарсько-корисних рослин, наприклад таких, як пшениця. Розробка
швидких тестів для скринінгу селекційного матеріалу, а також засобів
для підвищення стійкості рослин зумовлюють практичну цінність таких
досліджень поряд з отриманням принципово нових фундаментальних
результатів у галузі фізіології рослин.

Разом із фундаментальними дослідженнями у відділі вивчали при-
кладний напрям. Це розробка методів боротьби з вапняним хлорозом
рослин винограду і плодових дерев, що зростають на ґрунтах із недо-
статнім вмістом заліза. Ця хвороба уражує фотосинтетичний апарат рос-
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лин і залежно від ступеня захворювання може призвести до їх загибелі.
Результати теоретичних досліджень з цієї проблеми викладено в кількох
монографіях та оглядових статтях [30, 35—37]. Спільно зі співробітника-
ми Інституту неорганічної хімії НАН України розроблено спеціальні доб-
рива. Налагодження їх промислового виробництва на Шостківському
хімкомбінаті забезпечило широкомасштабне впровадження. За цю роз-
робку завідувачка відділу професор Л.К. Островська отримала Державну
премію СРСР у галузі науки і техніки.

Друга робота прикладного напряму — розробка методів дис-
танційної діагностики стану рослин у посівах на основі спектральних ме-
тодів [7]. Запропоновано метод, який базується на розробленому нами
оригінальному алгоритмі обробки спектра відбиття рослинності, що
уможливлює обчислення вмісту хлорофілу [53, 62]. У свою чергу, це дає
змогу оцінювати низку важливих показників, таких як прогноз урожаю,
ступінь зрілості, ранні ознаки хвороби рослин. За грантом Українського
науково-технічного центру у співпраці із заводом «Арсенал» розроблено
прилад для реалізації запропонованого алгоритму при польових вимірю-
ваннях. На цей прилад отримано патент України [68]. Із залученням ши-
рокомасштабних випробувань приладу в польових умовах виявлено ха-
рактер інформації, яку можна отримати при таких вимірюваннях, а
також створено основи методології застосування приладу [5]. Показано,
що за запропонованим нами алгоритмом можна успішно обчислювати
вміст хлорофілу за спектрами відбиття рослинності, що вимірюються
гіперспектральною технікою з борту космічного корабля [11, 54]. Отже,
розроблену нами апаратуру, аналога якій поки що немає у світі, можна
з успіхом використовувати у багатьох напрямах.

За роки існування у відділі підготовлено 5 докторів і 20 кандидатів
наук. Опубліковано 13 монографій, понад 400 статей у фахових журналах,
у тому числі 100 в таких престижних англомовних, як «FEBS Letters»,
«Archives of Biochemistry and Biophysics», «Photosynthesis Research»,
«Photosynthetica», «Plant Science Letters», «Jornal of Plant Physiology».
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ИСТОРИЯ ИССЛЕДОВАНИЙ И ДОСТИЖЕНИЯ ОТДЕЛА БИОХИМИИ
ФОТОСИНТЕЗА ИНСТИТУТА ФИЗИОЛОГИИ РАСТЕНИЙ И ГЕНЕТИКИ НАН
УКРАИНЫ В ИЗУЧЕНИИ УЛЬТРАСТРУКТУРЫ И ДИНАМИКИ ХЛОРОПЛАСТОВ

В.В. Шевченко

Институт физиологии растений и генетики Национальной академии наук Украины, Киев

Кратко изложена история изучения световой фазы фотосинтеза в мире и в отделе биохи-
мии фотосинтеза Института физиологии растений и генетики НАН Украины с момента
его создания по настоящее время. Представлены основные результаты фундаментальных и
прикладных исследований.

HISTORY OF RESEARCHES AND ACHIEVEMENTS OF DEPARTMENT OF
BIOCHEMISTRY OF PHOTOSYNTHESIS OF INSTITUTE OF PLANT PHYSIOLOGY
AND GENETICS OF NAS OF UKRAINE IN THE STUDY OF CHLOROPLASTS
ULTRASTRUCTURE AND DYNAMICS

V.V. Shevchenko

Institute of Plant Physiology and Genetics, National Academy of Sciences of Ukraine
31/17 Vasylkivska St., Kyiv, 03022, Ukraine

A brief history of the study of the light phase of photosynthesis in the world and the
Department of Biochemistry of Photosynthesis of Institute of Plant Physiology and Genetics
NAS since its inception to the present is reviewed. The main results of fundamental and applied
research are discussed.
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