
963

БИОХИМИЯ,  2020,  том  85,  вып.  7,  с.  963  –  977

УДК 577.23

1 НИИ физико�химической биологии имени А.Н. Белозерского Московского государственного университета
имени М.В. Ломоносова, 119992 Москва, Россия; электронная почта: ptush@belozersky.msu.ru

2 Институт биохимической физики имени Н.М. Эмануэля РАН, 119334 Москва, Россия

Поступила в редакцию 17.05.2020
После доработки 14.06.2020

Принята к публикации 15.06.2020

Полвека назад была предложена концепция «электрических кабелей» клетки, участвующих в её биоэнерге�
тических процессах [Skulachev, V. P. (1971) Curr. Top. Bioenerg., Elsevier, p. 127–190]. В качестве претендентов
на эту роль рассматривались мембранные стртуктуры клетки. Последующие исследования показали, что ис�
полнять роль электрических кабелей могут сопрягающие мембраны, то есть те же структуры, которые слу�
жат для генерации мембранного потенциала (внутренние мембраны митохондрий, плазмалемма бактерий).
Почти во всех крупных систематических группах были обнаружены организмы, реализующие энергопере�
дающую функцию сопрягающих мембран. Были найдены «кабельные» структуры макроскопических разме�
ров (порядка миллиметров или даже сантиметров). Среди наиболее ярких примеров – гигантские митохон�
дрии некоторых одноклеточных организмов (водорослей, грибов и простейших) и клеток ряда тканей жи�
вотных; нитчатые митохондрии; митохондриальный ретикулум мышечной ткани животных; трихомы циа�
нобактерий. Значение «электрических кабелей» для клетки или многоклеточного образования определяет�
ся возможностью быстрого обмена с их помощью энергией между энергопроизводящими и энергопотреб�
ляющими участниками метаболизма, в то время как диффузионный путь передачи растворимых макроэр�
гов (АТФ и др.) потребовал бы несопоставимо большего времени. Однако в последние 10–15 лет был обна�
ружен новый тип «электрических кабелей» живой клетки, предположительно белковой природы, и решаю�
щих иные задачи в биоэнергетической системе клетки. Строение и функции кабелей этого типа будут рас�
смотрены во второй части обзора (Электрические кабели клеток. II. Бактериальные электронные провод�
ники).

КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА: трансмембранный электрохимический потенциал, митохондрии, хлоропласты, циа�
нобактерии, стромулы, нанопровода.
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ЭЛЕКТРИЧЕСКИЕ КАБЕЛИ КЛЕТОК.
I. ПЕРЕНОС ЭНЕРГИИ ВДОЛЬ СОПРЯГАЮЩИХ МЕМБРАН

Обзор
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ВВЕДЕНИЕ

Началом электробиологии считается откры�
тие Луиджи Гальвани «животного электричест�
ва» в 1786 году [1]. За ним последовала долгая
история сомнений, опровержений, признания и
дальнейшего развития. Триумфом электробио�
логии можно считать построение к 1952 г. мате�
матической модели Ходжкина–Хаксли, описав�
шей генерацию и распространение потенциалов
действия в нервных клетках, электрических
проводах многоклеточного эукариотического
организма [2]. Используя аналогию с техникой,
эти провода, по которым передаётся управляю�
щий (эфферентный) или сенсорный (афферент�

ный) сигнал, можно было бы назвать сигналь�
ными проводами (кабелями).

В то же время вопрос о возможности «сило�
вых кабелей» в живых организмах был бессмыс�
лен до появления представления о существова�
нии в них электрической формы энергии. Осно�
ву для её поисков дала предложенная П. Мит�
челлом в 1961 г. хемиосмотическая гипотеза
(позже ставшая теорией) окислительного фос�
форилирования [3]. В соответствии с этой гипо�
тезой, биологическое окисление (дыхание) и
фосфорилирование сопряжены через образова�
ние трансмембранного электрохимического
протонного потенциала (ΔμH+). Следовательно,
как химическая, так и электрическая компонен�
ты протондвижущей силы являются формами
запасённой энергии для клетки [4]. Доказатель�
ство существования митохондриального транс�
мембранного потенциала было получено в

П р и н я т ы е  с о к р а щ е н и я : GFP – зелёный флуоресцент�
ный белок (green fluorescent protein); ΔμH+ – трансмембран�
ный протонный электрохимический потенциал; ЭПР –
эндоплазматический ретикулум.
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1969 г. с применением синтетических проника�
ющих ионов [5], позже названных Д. Грином
«ионами Скулачева» [6].

Открытие «митохондриального электричест�
ва» привело одного из его авторов, В.П. Скула�
чева, к предположению, что мембраны могут
служить не только для генерации электрохими�
ческого потенциала, но и для его передачи меж�
ду пространственно отдалёнными генератором
и потребителем [7]. Тем самым в биологии по�
явилось представление о «живых» электричес�
ких проводах, осуществляющих передачу энер�
гии, т.е. о «силовых кабелях» живого организма.
Эта концепция транспорта электрической энер�
гии клетки вдоль мембран, отмечающая в буду�
щем году свой полувековой юбилей, получила в
последующие годы своё подтверждение и, более
того, обнаружила свою универсальность –
«электрические кабели» оказались характерны�
ми для представителей всех основных групп жи�
вого мира: для растений, животных, простей�
ших и бактерий [8].

В последние годы концепция электрических
кабелей клетки неожиданно получила новое раз�
витие: в 2005 г. были обнаружены «нанопровода»
у некоторых металл� и сульфатредуцирующих
бактерий, передающие электрический ток на
расстояния порядка единиц�десятков микромет�
ров [9]. А спустя ещё пять лет, в 2010 г. была от�
крыта новая группа бактерий, получивших наз�
вание «кабельных» [10]. Многоклеточные ка�
бельные бактерии способны передавать электри�
ческий ток на макроскопические расстояния
(порядка сантиметров). Однако функции элект�
рического тока в этих бактериальных проводах
оказались отличными от известных ранее «сиг�
нальной» и «энергетической». Электрический
ток в данном случае связывал не регулятор и эф�
фектор, не генератор и потребитель мощности, а
элементы самого генератора – компоненты ды�
хательной цепи, разнесённые друг от друга на
расстояния, на порядки превышающие обычные
расстояния между ними в митохондриальной
или бактериальной плазматической мембране.
Но ещё более удивительной оказалась природа
этого «внутригенераторного» электрического то�
ка: его распространение происходит не по мем�
бране, а по белковым фибриллам [11, 12].

Несмотря на то, что полного понимания
строения нанопроводов и механизма их прово�
димости ещё нет, «тройной юбилей» концепции
«биологических кабелей» даёт основание сде�
лать обзор основных вех в исследованиях в этой
области. В настоящей статье мы подробно рас�
смотрим зарождение, обоснование и примеры
реализации концепции энергетических элект�
рических кабелей клетки с участием сопрягаю�

щих мембран. В следующей статье (Электричес�
кие кабели клеток. II. Бактериальные электрон�
ные проводники), продолжающей данный об�
зор, будет рассказано об имеющихся к настоя�
щему времени данных о функциях и организа�
ции электропроводящего аппарата «электроген�
ных» бактерий, «кабельных» бактерий и функ�
ционально близких к ним организмов.

МИТОХОНДРИАЛЬНЫЕ КАБЕЛИ

В 1969 г. группа В.П. Скулачева и Е.А. Ли�
бермана экспериментально показала наличие
электрохимического протонного трансмем�
бранного потенциала (ΔμH+) в митохондриях
(более 200 мВ, электрическая компонента не
менее 180 мВ) [5]. Это открытие не только дава�
ло ключевое доказательство хемиосмотической
гипотезы Митчелла, в соответствии с которой
протонный потенциал служил промежуточным
продуктом при окислительном фосфорилирова�
нии [4], но и меняло представление о взаимо�
связи генераторов энергии клетки между собой
и с её потребителями. Так, возможность распро�
странения по мембране энергии, полученной в
ходе биологического окисления, в форме элект�
рохимического потенциала должна была «свя�
зать в единую систему тысячи энергопроизводя�
щих отдельных ферментных комплексов, кото�
рые расположены в пространственно удалённых
друг от друга областях мембраны» [7]. В.П. Ску�
лачев также предположил, что передача энергии
трансмембранного потенциала не ограничива�
ется только одной митохондрией, но может
обеспечивать её связь с другими митохондриями
или другими компонентами цитоплазмы за счёт
внутриклеточной мембранной «силовой сети»
[7]. Основания для таких предположений дава�
ли появившиеся тогда же данные о наличии в
некоторых клетках (например, в мышечных
клетках животных) мембранных структур (тру�
бок и цистерн саркоплазматического ретикулу�
ма), пронизывавших всё пространство клетки
между пространственно удалёнными митохон�
дриями или между ними и плазматической
мембраной [13–15]. Более того, тогда же начали
появляться данные, что в мышечных тканях жи�
вотных и сами митохондрии могут достигать
значительных размеров [16, 17]. Это указывало
на митохондрии, как возможные клеточные
структуры для переноса (а не только генерации)
электрохимического потенциала.

Однако это всё были лишь косвенные указа�
ния на возможность существования «транскле�
точных» энергопередающих мембран. Чтобы
подтвердить наличие непрерывной сети мито�
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хондриальных мембран в клетке, Л.Е. Бакеева,
Ю.С. Ченцов и В.П. Скулачев предприняли сис�
тематическое исследование серийных срезов
сначала мышцы диафрагмы крысы [18, 19], а за�
тем и сердечной мышцы представителей всех
классов позвоночных животных (рыбы, лягуш�
ки, ящерицы, голубя, крысы и быка) [20]. В ре�
зультате удалось установить наличие митохон�
дриальной сети, названной авторами митохон�
дриальным ретикулумом (Reticulum mitochondri�
ale), и реконструировать её трёхмерную структу�
ру (рис. 1). Принципиальные характеристики
митохондриального ретикулума, как структур�
ные, так и функциональные, установленные в
этих ранних работах, были полностью подтверж�
дены в недавних работах группы R.S. Balaban
[21] с использованием сканирующей электрон�
ной микроскопии методом фокусированных
ионных пучков. Митохондриальный ретикулум
мышцы диафрагмы представлял собою сеть из
тонких ветвящихся трубчатых митохондриаль�
ных тяжей [18], в то время как кардиомиоциты
содержали множество толстых митохондрий эл�
липтической формы, связанных друг с другом
контактами [20]. В областях контактов (0,1–
1 мкм) внешние мембраны соседних митохон�
дрий были максимально сближены (не исклю�
чено, что происходило их слияние, аналогичное
слиянию плазматических мембран в области
плотных клеточных контактов), и вся область
контакта (включая внутреннюю и внешнюю
мембраны и межмембранное пространство) об�
ладала повышенной электронной плотностью.
Более того, наблюдались также электронно�
плотные контакты митохондриальных мембран
с плазматической мембраной в области межкле�
точных щелевых контактов, образующие, таким
образом, шестимембранные структуры (две
плазматические мембраны, две внешние и две
внутренние мембраны митохондрий) [20]. Эти
структурные данные с очевидностью указывали
на существование единой «электрической сети»
не только в пределах одной клетки, но и в систе�
ме связанных клеток.

Предположение о том, что описанные в этих
работах мембранные контакты действительно
обладают электрической проводимостью и свя�
зывают отдельные митохондрии в единую
электрическую сеть, было затем подтверждено
экспериментально. С помощью проникающего
катионного флуоресцентного красителя этилро�
дамина, который накапливается в митохондри�
ях при образовании в них трансмембранного
потенциала, было произведено прижизненное
окрашивание митохондрий кардиомиоцитов
крысы. Краситель, таким образом, визуализи�
ровал образование или исчезновение мембран�

ного потенциала в митохондриях, делая доступ�
ным наблюдение этих процессов в световой
микроскоп. Было показано, что повреждение
одной митохондрии тонким лучом лазера (Ø ≤
0,5 мкм) или при уколе кончиком капилляра
(∼0,2 мкм), приводило к исчезновению мем�
бранного потенциала сразу во многих (хотя не
во всех) митохондриях, образующих кластер
размером до 50 мкм. Такой кластер электричес�
ки связанных митохондрий был назван автора�
ми «гроздью митохондрий» (Streptio mitochondri�
ale) [23]. Аналогичным образом была показана
«электрическая связность» нитевидных митохон�
дрий фибробластов человека, имеющих длину
до 40 мкм и электрически независимых от всех
или части остальных митохондриальных фила�
ментов клетки [23, 24] (рис. 2).

Потребность в протяжённых митохондри�
альных сетях для мышечных клеток, очевидно,
связана с необходимостью быстрой доставки
энергии к миофибриллам при интенсивной ра�
боте мышцы, когда скорость диффузии кисло�
рода на те же расстояния с периферии клетки
может ограничивать скорость окислительного
фосфорилирования в её центре. Однако, мио�
циты – не единственные клетки животных, в
которых были обнаружены подобные простран�
ственно�протяжённые митохондриальные струк�
туры, они встречаются и в клетках печени, и
поджелудочной железы, и др. [22].

Митохондриальные сети или гигантские ми�
тохондрии были обнаружены также и у однокле�
точных организмов, по крайней мере, на неко�
торых стадиях их развития – например, у одно�
клеточной водоросли Euglena gracilis [25], у утра�
тившей фотосинтетический аппарат однокле�
точной зелёной водоросли Polytomella agilis [26]
или в клетках дрожжей Saccharomyces cerevisiae
[27]. Гигантские митохондрии в этих случаях
представляют собой ветвящиеся трубчатые
структуры (по сути, ту же митохондриальную
сеть), ветви которых имеют длину до десятков
микрометров. В этих случаях, однако, их энер�
гопередающая функция не очевидна, поскольку
образование таких гигантских разветвлённых
митохондриальных структур в этих организмах,
как правило, сопряжено с падением дыхатель�
ной активности и уменьшением количества
крист внутренней мембраны [25, 26].

БАКТЕРИАЛЬНЫЕ МЕМБРАННЫЕ КАБЕЛИ

Генерация ΔμH+ на внутренней митохондри�
альной мембране обусловлена работой дыха�
тельной цепи. Другим генератором ΔμH+, харак�
терным для ныне живущих фототрофных орга�
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Рис. 1. Митохондриальный ретикулум в мышцах диафрагмы двухмесячной крысы. а – Продольный срез, б – попереч�
ный срез через изотропную область. в–д – Трёхмерная реконструкция митохондрий мышц диафрагмы на основе серий�
ных электронно�микроскопических срезов (в – саркомер, вид сбоку; г – саркомер, вид сверху; д – область миофибрил�
лы вблизи Z�диска, вид сбоку). Источник: [22]. Дизайн изображений: Лаборатория Феликса Каспаринского (www.
kasparinsky.pro). С цветными вариантами рис. 1, 3 и 5 можно ознакомиться в электронной версии статьи на сайте:
http://sciencejournals.ru/journal/biokhsm.)
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Рис. 2. «Укол» длинного (40 мкм) митохондриального филамента фибробласта человека узким (Ø ≤ 0,5 мкм) лазерным лу�
чом приводит к мгновенному исчезновению мембранного потенциала по всей длине филамента. В среду добавлен флуо�
ресцентный краситель этилродамин, накапливающийся в митохондриях, обладающих трансмембранным электрохими�
ческим потенциалом. Фотографии до (а) и после (б–д) «укола» митохондрии лазером (место «укола» указано стрелкой);
а и б – флуоресцентная микроскопия; в – фазово�контрастная микроскопия; г – вид сверху на трёхмерную модель мито�
хондриальной сети, полученную с использованием метода серийных электронно�микроскопических срезов; д – элект�
ронная микроскопия, показан участок «укола» лазером. Фотографии (в–д) показывают, что митохондрия в целом не по�
вреждена. Источник: [22]. Дизайн изображений: Лаборатория Феликса Каспаринского (www.kasparinsky.pro)
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низмов, является фотосинтетическая цепь пере�
носа электронов. С точки зрения возможностей
транспорта энергии мембранного потенциала,
запасённого в ходе фотосинтеза, наиболее инте�
ресны цианобактерии, поскольку у этих орга�
низмов распространены многоклеточные нит�
чатые формы. Так, к нитчатым цианобактериям
относятся виды родов Anabaena, Lyngbya, Nostoc
и Oscillatoria [28]. Фотосинтетический аппарат в
клетках цианобактерий содержится в мембра�
нах, образующих отдельную систему – тилакои�
ды. Вопрос об электрической связи тилакоидов
с плазматической мембраной не совсем ясен.
Ранние работы и часть работ последнего време�
ни указывают на наличие контактов между ти�
лакоидами и внутренней плазматической мем�
браной, так что внутритилакоидный объём ока�
зывается связан с периплазматическим простран�
ством [29, 30]. В этом случае электрохимичес�
кий потенциал, образованный фотосинтетичес�
ким аппаратом на тилакоидной мембране, мо�
жет распространяться и на внутреннюю плазма�
тическую мембрану. В то же время в некоторых
работах показано, что тилакоиды представляют
собой изолированную систему, причём как в од�
ноклеточных [31, 32], так и в многоклеточных
видах [32]. В этом случае прямой электрической
связи между двумя мембранными системами
нет, и она обеспечивается лишь за счёт восста�
новительных эквивалентов, генерируемых фо�
тосинтетической электронтранспортной цепью
тилакоидов и служащих субстратом для дыха�
тельной цепи плазматической мембраны.

Между плазматическими мембранами кле�
ток, образующих нить, имеются контакты –
микроплазмодесмы. Сейчас известно, что они
представляют собой относительно широкие ка�
налы (Ø до 20 нм), проницаемые не только для
ионов, но и для низкомолекулярных веществ
[33]. Доказательство, что они, действительно,
связывают клетки бактериальной нити (трихо�
ма) в единую электрическую систему, было по�
лучено в 1982 г. и стало важным свидетельством
универсальности механизма передачи энергии
по мембранным структурам живых клеток [34].
Эксперименты на трихомах нитчатой цианобак�
терии Phormidium uncinatum из семейства
Oscillatoriaceae показали, что энергия, получен�
ная освещёнными клетками в результате фото�
синтеза, может эффективно передаваться вдоль
трихома на макроскопические расстояния – как
минимум, до 2 мм (длина трихома). Так, освеще�
ние лишь небольшой части (не более 5%) кле�
ток, расположенных на одном конце трихома,
приводило к возникновению энергозависимой
подвижности клеток на другом конце трихома.
Этот перенос энергии ингибировался протоно�
форами и ионофорами, устраняющими транс�
мембранный потенциал, и был независим от
АТФ; об этом говорило как сохранение эффекта
в присутствии ингибитора АТФ�синтазы, так и
малое время (секунды) распространения энер�
гии, невозможное при диффузионном распро�
странении АТФ или других молекулярных форм
запасённой энергии (рис. 3). Электрический ме�
ханизм переноса энергии был также подтверж�
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Рис. 3. Освещение незначительного участка (<5% длины) трихома нитчатой цианобактерии P. uncinatum приводит к быст�
рой (в секундной шкале) передаче энергии вдоль трихома и обеспечению энергозависимой подвижности клеток, удалён�
ных от освещённой области. а – Часть трихома P. uncinatum, оптическая микрофотография (источник: фотоатлас циано�
бактерий, https://atlasofcyanobacteria.com/#Phormidium_uncinatum). б – Схема эксперимента по наблюдению подвижнос�
ти клеток трихома при освещении его части. Круговые стрелки показывают светозависимую работу двигательного аппа�
рата клеток трихома, которая в жидкой среде выявляется по вращению колец слизи, выделяемой клетками

10 мкм
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б
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дён прямыми экспериментами с использовани�
ем внеклеточных электродов.

Однако для эффективной передачи энергии
мембранного потенциала на макроскопические
расстояния становятся существенными элект�
рические потери за счёт ограниченной проводи�
мости цитоплазмы и токов утечки через мембра�
ну. Количественный анализ показал, что при ти�
пичных электрических и геометрических харак�
теристиках цианобактериальной клетки харак�
терное расстояние распространения потенциала
(при котором происходят потери половины пе�
редаваемой энергии) составляют ~7 мм, хотя эта
величина может варьировать вместе с измене�
ниями электрического сопротивления мембра�
ны и цитоплазмы [34]. Что же касается интен�
сивности такого обмена энергией (или силы то�
ка) между клетками в составе трихома, то она
может быть оценена как 50 пА (3 × 108 элемен�
тарных зарядов в секунду [35]), что соответству�
ет скорости производимой АТФ порядка 0,6 ×
108 с–1 и сопоставимо со скоростью энергетичес�
кого обмена одной цианобактериальной клетки
[36].

ХЛОРОПЛАСТЫ

Распространение трансмембранного потенциа-
ла в тилакоидах. Хлоропласты – достаточно
крупные органеллы, обладающие собственной
внутренней мембранной системой – тилакоида�
ми, в мембранах которых происходит генерация
и латеральное распространение ΔμH+. У боль�
шинства растений хлоропласты имеют размеры
порядка нескольких микрометров, а у ряда рас�
тений, адаптированных к условиям глубокого
затенения, были обнаружены хлоропласты раз�
мером до 20–30 мкм [37, 38]. При этом предпо�
лагается, что тилакоиды внутри хлоропласта об�
разуют непрерывную сеть [39, 40]. Тилакоиды
стромы «обматывают» грану подобно шарфу. За�
матываясь по спирали, они соприкасаются со
всеми тилакоидами стромы, образуя с ними ще�
леподобные контакты размером от 15 × 30 до
15 × 435 нм. По�видимому, длина «контактных
зон» может регулироваться хлоропластом; тем
самым растения могут регулировать поток не
только крупных молекул через систему своих
тилакоидов, но и ионов, которые определяют
мембранный потенциал [40].

При этом распределение белковых комплек�
сов – генераторов и потребителей ΔμH+ вдоль
поверхности тилакоидных мембран хлороплас�
тов неоднородно [41]. Поэтому вопрос об эф�
фективности распространения потенциала
вдоль тилакоидной мембраны, пусть и не на

макроскопические расстояния, но всё же доста�
точно большие по клеточным меркам, возника�
ет и в этом случае. В хлоропластах основной
составляющей трансмембранного электрохими�
ческого протонного потенциала является не
электрическая, а химическая составляющая –
ΔpH. Характерные значения ΔpH оценивались
по�разному в разное время и варьируют от ~3,5
до 2,0 единиц pH в зависимости от метаболичес�
кого состояния хлоропласта [42, 43], что соответ�
ствует ~120–210 мВ. Впервые вопрос о том, что
в состоянии интенсивного фотофосфорилиро�
вания тилакоидный ΔμH+ может «не успевать»
распространиться по всему тилакоиду и достичь
равновесного значения во всех участках мем�
браны, был поставлен, насколько нам известно,
в начале 1980�х гг. в работах De Kouchkovsky et
al. [44, 45]. По их оценкам, различия в величине
трансмембранной разности потенциалов между
«потенциал�генерирующей» и «потенциал�пот�
ребляющей» областями тилакоида могут дости�
гать от 0,2 [44] до 0,5 единиц pH [45], что соответ�
ствует 12–30 мВ. Недавние расчёты [46], прове�
дённые с учётом стеккинга тилакоидов (т.е. об�
разования «стопок» тилакоидов – гран), при ко�
тором мембраны соседних тилакоидов оказыва�
ются сближенными и образуют весьма узкую
щель для водной фазы, показали, какие факто�
ры определяют возникновение продольного
градиента ΔμH+. Во�первых, это диссипация
ΔμH+ (ΔpH) на краях тилакоида комплексами
АТФ�синтазы, которая создаёт неоднородное
распределение pH внутри тилакоида. Этот эф�
фект может давать, как предполагается, до
1 единицы pH (60 мВ) [46]. Заметим, кстати, что
аналогичный эффект был предсказан и для ми�
тохондриальных крист, в которых рассеяние
ΔμH+ при синтезе АТФ также ожидается преиму�
щественно на краях кристы и может давать до
0,7 единиц pH (42 мВ) разницы между pH в
центре кристы и вблизи её краёв [47]. Во�вто�
рых, из�за того, что тилакоиды в гране очень
плотно упакованы, диффузия протонов через
узкую щель между мембранами соседних тила�
коидов затруднена, и откачивание протонов из
этой щели фотосинтетическим аппаратом мо�
жет создавать там очень высокие локальные
значения pH (до 10,2–10,8) [46]. В итоге ΔpH в
центре граны может достигать 4,5 единиц, в то
время как на участках мембраны, экспониро�
ванных в строму, снижаться до 1,0–2,3 единиц, в
зависимости от интенсивности фосфорилиро�
вания. Это означает возможность образования
значительных латеральных градиентов ΔμH+ –
от 2,2 до 3,5 единиц pH (130–210 мВ) [46]. Кро�
ме метаболического состояния хлоропласта
(состояние активного фосфорилирования или
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состояние фотосинтетического контроля, в ко�
тором снижен отток протонов из внутритилако�
идного люмена через АТФ�синтазу из�за отсут�
ствия субстратов фосфорилирования), эта вели�
чина зависит также от того, насколько в люмене
и/или в межтилакоидном пространстве затруд�
нена диффузия протонов. При этом, как пока�
зывают расчёты, снижение скорости распрост�
ранения потенциала и вызываемое им снижение
трансмембранного потенциала в области лока�
лизации АТФ�синтаз негативно сказываются на
скорости синтеза АТФ. Несмотря на то, что та�
кой расчёт может лишь приблизительно учиты�
вать геометрию взаимного расположения тила�
коидов (преувеличенное соотношение толщины
внутри� и межтилакоидных просветов – 10
вместо наблюдавшихся в эксперименте значе�
ний 1,3–2,9 [48, 49]; плоские цилиндрические
тилакоиды стромы вместо спиральных; и т.п.),
тем не менее, он даёт представление о возмож�
ных потерях в величине распространяющегося
по мембране протонного потенциала и опреде�
ляющих их факторах.

Таким образом, даже при таких относитель�
но малых пространственных масштабах распро�
странения мембранного потенциала, который
имеет место в хлоропластах, могут возникать си�
туации, когда его скорость лимитирует биоэнер�
гетические процессы. При этом надо иметь в ви�
ду, что ΔμH+ в тилакоидах, наряду с непосред�
ственной энергетической функцией, несёт так�
же и регуляторную функцию, определяя прост�
ранственное перераспределение фотосинтети�
ческих антенных комплексов в тилакоиде, сни�
жая квантовую эффективность фотосинтетичес�
ких реакционных центров, и др. [50–52].

Регуляция фотосинтетической активности
хлоропластов за счёт распространения электрохи-
мического потенциала по плазматическим мембра-
нам клеток. Говоря о регуляторной функции
ΔμH+ на тилакоидной мембране, необходимо
также упомянуть, что ΔμH+ (и электрохимичес�
кие потенциалы других ионов) на плазматичес�
кой мембране эукариотической клетки также
может выполнять регуляторную функцию по от�
ношению к фотосинтетическим процессам в
хлоропласте и, в частности, к генерации самóй
тилакоидной ΔμH+. Наиболее изучены эти регу�
ляторные процессы на гигантских клетках (до
нескольких сантиметров длиной) харовых водо�
рослей. Плазмалемма этих клеток осуществляет
интеграцию внутриклеточных метаболических
процессов за счёт изменений в распределении
ΔμH+ и проницаемости мембраны к другим
ионам (в первую очередь, к кальцию) вдоль сво�
ей поверхности [53]. При этом мембранно�зави�
симая дистанционная регуляция использует два

разных механизма: протекание круговых элект�
рических токов между функционально различ�
ными зонами клетки и проведение по клетке по�
тенциала действия. Круговые токи обусловлены
работой АТФ�зависимых протонных насосов,
генерирующих ΔμH+ и неравномерно распреде�
лённых по поверхности клетки (в соответствии с
распределением функционально различных
зон). Потенциал действия подавляет как работу
протонных насосов, так и пассивное поглоще�
ние протонов на «другом полюсе» круговых то�
ков, а также повышает концентрацию кальция в
цитоплазме. Эти изменения, в свою очередь,
вызывают повышение стационарной ΔμH+ на
тилакоидной мембране и рост теплового рассея�
ния поглощаемой хлоропластами световой
энергии [54]. Регуляция теплового рассеяния
поглощённой световой энергии потенциалом
действия, распространяющимся по плазмати�
ческим мембранам клеток, обнаружена также у
высших растений [55]. Потенциал действия
распространяется по проводящим тканям, что
позволяет ему осуществлять связь даже между
разными листьями одного растения. Показано,
что в регуляции также задействован кальций,
однако в целом механизм регуляции в данном
случае не изучен в достаточной степени.

Гипотезы о единой мембранной сети хлоро-
пластов. В отличие от митохондрий, способных
к образованию электрически связанных сис�
тем, пронизывающих всю клетку, для хлороп�
ластов такие образования не характерны, нес�
мотря на то, что гипотезы о существовании в
растительных клетках связанных между собой
хлоропластов или даже единой хлоропластной
сети, пронизывающей симпласт, высказыва�
лись неоднократно. История возникновения
представлений о том, что хлоропласты в клетке
образуют сеть, отчасти похожа на историю отк�
рытия митохондриальной сети. Впервые цепоч�
ки хлоропластов, соединённые тонкими нитя�
ми (Plasmastränge) длиной до 30 мкм, были об�
наружены и исследованы ещё в конце 19�го –
начале 20�го веков [56, цит. по 57; 58] (рис. 4);
причём были изучены особенности их располо�
жения в клетке, зависимость образования от фа�
зы развития клетки, и др. Относительно проис�
хождения этих цепочек был сделан вывод, что
они являются результатом незавершённого де�
ления хлоропластов [56, цит. по 59]. В 1960�х гг.,
т.е. в тот же период, когда были повторно откры�
ты нитчатые митохондрии и возникало предс�
тавление о единой митохондриальной сети, ис�
пользуя оптическую фазово�контрастную мик�
роскопию, обнаружили, что хлорофилл�содер�
жащие структуры хлоропластов окружены очень
подвижным бесцветным чехлом, который спо�
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собен образовывать длинные «протуберанцы»
(выросты, выдающиеся в цитоплазму). Проту�
беранцы затем могли фрагментироваться на сег�
менты, неотличимые в световой микроскоп от
митохондрий [60]. Однако, в отличие от анало�
гичных открытий в области строения митохон�
дриальной системы клетки, обнаружение этих
структур не привело к революционным интер�
претациям их роли в образовании «хлоропласт�
ного ретикулума» вплоть до 1990�х гг. [57].

В 1994 г. были переоткрыты трубчатые вы�
росты хлоропластов, соединяющие их в хлоро�
пластную «сеть», впервые описанные в конце
19�го века [56; цит. по 57; 58]. В гигантских клет�
ках одноклеточной водоросли Acetabularia
cliftonii методами электронной микроскопии и
конфокальной лазерной сканирующей микрос�
копии с использованием прижизненной окрас�
ки 3,3′�дигексилоксакарбоцианином обнаружи�
ли, наряду с трубчатыми митохондриями, также
трубчатые мембранные образования Ø ∼ 0,5 мкм,
соединяющие между собой хлоропласты и дос�
тигающие в длину до сотен микрометров [61].
Причём бóльшая часть хлоропластов клетки об�
разовывала сеть; хлоропластов, не связанных с
другими, было меньшинство. В данном случае
предположения о возможной функции межхло�
ропластных трубок были основаны на наблюда�
емом Menzel [61] характере движения хлоро�
пластов и касались лишь их участия в движении:
хлоропласты плыли друг за другом, словно лод�
ки, связанные бечёвкой. Это наблюдение пред�
полагало также, что, наряду с мембраной, в фор�
мировании этой структуры участвуют, внутри
или снаружи от мембраны, и элементы цитоске�
лета.

Вскоре после этого появились гипотезы о
том, что с помощью мембранных трубок хло�
ропласты способны образовывать единое прост�
ранство стромы, и по межпластидным трубкам
могут обмениваться содержимым [62], причём
не только низкомолекулярным, но и белками
вплоть до 550 кДа [63]. Такой вывод был сделан

на основе экспериментов с трансгенными рас�
тениями табака и петуньи, в которые был введён
зелёный флуоресцентный белок (GFP) с хло�
ропластным сигнальным пептидом [62] или
GFP�меченые хлоропластные белки (в том чис�
ле Rubisco) [63]. Авторы наблюдали перемеще�
ние белка по мембранным трубкам между хло�
рофилл�содержащими органеллами, которые
они интерпретировали как отдельные хлороп�
ласты. При этом сама трубчатая мембранная
структура, по мнению авторов, напоминала бак�
териальные пили. (О бактериальных пили�по�
добных структурах, обнаруженных у металл�
восстанавливающих протеобактерий Shewanella
oneidensis и имеющих мембранное строение, бу�
дет рассказано во втором обзоре данной серии:
«Электрические кабели клеток. II. Бактериаль�
ные электронные проводники».) Эти данные о
перемещении между хлоропластами белков, ло�
кализованных в строме, были интерпретирова�
ны как свидетельствующие о заполнении трубок
содержимым стромы, за что они и получили
название: стромулы (stromules: stroma filled
tubules) [64].

Вслед за этим также были высказаны пред�
положения о том, что стромулы ограничены не
внешней и внутренней тилакоидными мембра�
нами, а мембраной эндоплазматического рети�
кулума (ЭПР), предположительно окружающей
хлоропласты [57]. Это предположение основано
на гипотезе о том, что хлоропласт, имеющий
симбиотическое происхождение, наряду с
собственной двойной мембраной (наследницей
двойной плазматической мембраны эндосимбио�
тической цианобактерии), должен иметь фаго�
цитарную мембрану клетки�хозяина, и у совре�
менных растений эта мембрана могла бы быть
представлена мембраной ЭПР [57, 65]. При
этом, поскольку давно известно, что плазмодес�
мы связывают между собой в единую систему не
только цитоплазму соседних клеток, но и их ре�
тикулярные системы за счёт десмотрубочек –
мембранного канала, образованного ЭПР и
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Рис. 4. Старая клетка мха Funaria hygrometrica, с веретенообразными хлоропластами, соединёнными тонкими нитями
(Plasmastränge). Увеличение приблизительно 500×. Рисунок из книги [58]
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Рис. 5. а и д – Визуализация вакуолярной системы (автофлуоресценция антоцианов, красный псевдоцвет), (б и е) – стро�
мул (флуоресценция карбоксифлуоресцеина, зеленый псевдоцвет) и (в и ж) – хлорофилла (автофлуоресценция, синий
псеводоцвет) в клетках феллодермы клубней красного картофеля (cv. Rosalinde). г и з – Объединение изображений (а–в)
и (е–ж) соответственно. N – ядро, наконечники стрелок – стромулы, стрелки – межхлоропластные анастомозы. Мас�
штабный отрезок 10 мкм. Рисунок из статьи [69]
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пронизывающего канал плазмодесмы [66] –
стромулы, в связи с этими представлениями,
могли бы связывать хлоропласты разных клеток
в единый «хлоропластный симпласт».

Наконец, наиболее радикальная гипотеза о
передаче сигнала между тилакоидными мем�
бранами в разных листьях по единой мембран�
ной сети растения была высказана в связи с
изучением регуляции фотосинтетического ап�
парата растений в условиях светового стресса. В
работе Szechynska�Hebda et al. [55] было показа�
но наличие быстрой дальнодействующей систе�
мы регуляции механизмов защиты от избыточ�
ного освещения в листьях Arabidopsis. Освеще�
ние одного листа интенсивным светом и акти�
вация в нём фотозащитных механизмов позво�
ляла активировать их и в остальных листьях, да�
же если они не подвергались освещению. При
этом регуляция имела фотоэлектрофизиологи�
ческую природу, т.е. была связана с распростра�
нениием по растению электрического (электро�
химического) сигнала. Между листьями сигнал
распространялся в виде электрохимического
мембранного потенциала по плазматическим
мембранам клеток обкладки проводящего пуч�
ка со скоростью 0,2–0,3 см/с, причём времен�
ные и пространственные характеристики рас�
пространения определялись трансмембранной
разностью pH в тилакоидах клеток освещённо�
го листа. Авторы предположили, что эффектив�
ная регуляция за счёт распространения элект�
рического сигнала по растению была возможна
только при наличии единой внутри� и межкле�
точной мембранной системы, включая строму�
лы и их контакты с плазматической мембраной
[55].

Однако все эти гипотезы, рассматривающие
возможность существования в растении, в листе
или хотя бы в отдельной клетке сети хлороплас�
тов, недостаточно обоснованы. Так, даже пред�
ставление об обмене содержимым стромы меж�
ду соединёнными стромулой хлоропластами,
имеющее, казалось бы, наиболее весомое экспе�
риментальное обоснование, подвергается очень
серьёзной критике [59]. Так, при интерпретации
экспериментов по перемещению GFP�меченых
белков через стромулы два совершенно разных
цитологических явления: (i) формирующиеся
хлоропласты или хлоропласты на поздних ста�
диях деления, образующие кажущиеся цепочки
и открытые в конце 19�го века [56, цит. по 57;
58], с одной стороны, и (ii) выросты («протубе�
ранцы») хлоропластной мембраны, открытые в
1960�х, с другой [60], – были, по�видимому,
ошибочно, объединены в одно. При этом вы�
росты хлоропластной мембраны (а только их и
правомерно называть стромулами [59]) подвиж�

ны и достаточно распространены, но они не со�
единяют между собой разные хлоропласты. В то
же время в формирующихся или делящихся хло�
ропластах, действительно, происходит перенос
GFP�меченого белка по анастомозам между
хлоропластами, но их, строго говоря, нельзя
считать разными органеллами, и само образова�
ние таких цепочек хлоропластов – относитель�
но редкое явление для зрелых хлоропластов в не
подверженных старению или заболеванию тка�
нях растения (рис. 5). Что же касается электро�
физиологической регуляции фотосинтетичес�
ких процессов на уровне всего растения, то тут
гораздо более обоснованным выглядит сцена�
рий, при котором изменения тилакоидного
ΔμH+ через какие�либо химические сигналы
(например, через активные формы кислорода)
стимулируют возникновение регуляторного
сигнала на плазматической мембране, распро�
страняющегося далее в виде электрохимическо�
го трансмембранного потенциала действия по
плазматическим мембранам клеток проводящих
тканей [67, 68].

Наконец, необходимо отметить, что, незави�
симо от наличия каких�либо контактов хлоро�
пластных мембран между собой или с другими
мембранными структурами клетки, главные
энергетические мембраны хлоропластов (тила�
коиды) остаются изолированными структурами
в отличие от митохондрий, где кристы, гомоло�
гичные тилакоидным мембранам, сохраняют
связь с внутренней мембраной органеллы и не�
сут общий потенциал. Внутренняя мембрана
хлоропласта, тем не менее, несёт трансмембран�
ный потенциал, используемый для энергозави�
симого транспорта, например для потенциал�
зависимого унипорта ионов [70, 71]. Были пред�
положения, что возможен перенос протонного
градиента от мембран периферических тилакои�
дов на внутреннюю хлоропластную мембрану за
счёт отдельных каналов, соединяющих люмен
тилакоида с межмебранным пространством хло�
ропласта [72], и такие каналы как будто наблю�
дались [73, цит. по 74]. Несмотря на то что, как
правило, связь между внутренними мембранны�
ми структурами и мембраной оболочки хлоро�
пласта наблюдается лишь в процессе формиро�
вания пластиды, но не в зрелых органеллах [75],
тем не менее изредка контакты между мембра�
ной тилакоида стромы и внутренней хлоропласт�
ной мембраной наблюдаются и в зрелых хлоро�
пластах [76]. В хлоропластах, действительно, про�
исходит светозависимый перенос протонов через
внутреннюю хлоропластную мембрану из стромы
в цитозоль [77], что приводит к образованию
электрохимического потенциала (ΔμH+) на внут�
ренней хлоропластной мембране. Однако его
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The concept of “electric cables” involved in bioenergetic processes in a living cell was proposed half a century ago
[Skulachev, V. P. (1971) Curr. Top. Bioenerg., Elsevier, pp. 127�190]. Membrane structures of a cell were considered as
probable pathways for transferring transmembrane electrochemical potential. Further studies have shown that cou�
pling membranes (inner mitochondrial membrane or bacterial cell membrane), i.e., those involved in the generation
of membrane potential, can also serve for its transfer. A wide range of organisms from almost all major taxa have been
discovered to employ the energy�transmitting function of coupling membranes. Macroscopic (millimeter or even cen�
timeter in length) cable�like structures have been found, the most striking examples of which are giant mitochondria
of some unicellular organisms (algae, fungi, protozoa) and animal tissues, filamentous mitochondria, mitochondrial
reticulum in animal muscle tissue, and trichomes of cyanobacteria. The importance of such “electric cables” in cells
or multicellular structures is determined by their ability to provide rapid energy exchange between metabolic coun�
terparts, energy producers and energy consumers, as the diffusive transport of soluble macroergic molecules (ATP,
etc.) requires much longer time. However, in the last 10�15 years, a new type of bacterial “electric cables” of presum�
ably proteinaceous nature has been discovered, which serve a quite different purpose in cell bioenergetics. The mole�
cular structure and functions of these cables will be discussed in the second part of the review (“Electric cables of liv�
ing cells. II. Bacterial electron conductors”).

Keywords: transmembrane electrochemical potential, mitochondria, chloroplasts, cyanobacteria, stromules,
nanowires


