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ВВЕДЕНИЕ

Первое упоминание о присутствии в тканях
фермента, функционирование которого зависит
от СО2, появилось в 1928 году [1]; в 1933 году
этот фермент был назван карбоангидразой [2].
После его очистки было обнаружено, что он со�
держит цинк в активном центре [3]. Карбоан�
гидразы (КА) – одна из немногих, если не един�
ственная группа ферментов, представленная во
всех живых организмах, от древних прокариот
до млекопитающих. Обнаруженные к настояще�
му времени КА разделены на 8 семейств на ос�
новании консервативных нуклеотидных после�
довательностей их генов [4–6]; семейства назва�
ны буквами греческого алфавита от α до ι.
Представители этих семейств не гомологичны, а
сами семейства, как полагают, возникали неза�
висимо в ходе эволюции [4]. КА разных се�
мейств различаются не только белковой частью,

но и некоторыми структурными элементами ре�
акционного центра [7].

Отнесение ферментов к КА обусловлено
тем, что их основная, или единственная, ката�
литическая активность – катализ реакций гид�
ратации углекислого газа CO2 и дегидратации
бикарбоната НСO3

−:

CO2(р) + Н2О ↔ Н2СO3 ↔ НСO3
− + Н+,

где CO2(р) – растворенный углекислый газ.
Ферменты значительно увеличивают скорость
обеих реакций; kcat может быть в миллион раз
выше, чем константа спонтанной, не катализи�
руемой реакции, причём в большей степени ус�
коряется реакция гидратации. Угольная кисло�
та – нестойкое соединение, которое легко рас�
падается на CO2 и воду, а в водных растворах
диссоциирует в соответствии с рК1, равным 6,35;
поэтому её часто не включают в уравнения этих
реакций.

Сопряжённые формы неорганического угле�
рода (ФНУ), CO2 и HCO3

−, создают в водной сре�
де буфер. Данная буферная система неизбежно
возникает в клетках организмов, поскольку уг�
лекислый газ присутствует в атмосфере Земли
(по данным обсерватории Mauna Loa на 01 июля
2021 года его содержание в воздухе состави�

П р и н я т ы е  с о к р а щ е н и я : АА – ацетазоламид; ДТ –
дикий тип; КА – карбоангидраза; НФХТ – нефотохими�
ческое тушение флуоресценции хлорофилла; Рубиско – ри�
булозобисфосфаткарбоксилаза/оксигеназа; ФНУ – фор�
мы неорганического углерода; ФС1 и ФС2 – фотосистемы 1
и 2; ФФ – фотофосфорилирование; ЭА – этоксизоламид.
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ло 418,17 ppm; https://keelingcurve.ucsd.edu).
Жизнь на Земле зародилась около 4 млрд лет на�
зад, когда содержание углекислого газа в атмос�
фере составляло 80%, и воды морей и океанов,
находившиеся в равновесии с атмосферой, име�
ли величины рН в диапазоне от трёх до пяти [8].
Реакции клеточного метаболизма требуют опти�
мальной для этих реакций и устойчивой величи�
ны рН, и необходимость присутствия буферной
системы и есть, возможно, основная причина,
почему ферменты с функцией ускорения интер�
конверсии бикарбоната и СO2 появлялись неза�
висимо в разных группах клеточных организ�
мов. КА, появившиеся уже в первых организ�
мах, сыграли не последнюю роль в преобразова�
нии биосферы – считается [9], что во времена
доминирования цианобактерий, появившихся
3,8 млрд лет назад, огромные количества CO2,
содержащегося в атмосфере в древние геологи�
ческие эпохи, было поглощено этими организ�
мами за счёт биогенной кальцификации, осущест�
вляемой при участии КА, и отложено в виде
строматолитов, слоистых отложений известня�
ка. Возникновение фермента, ускоряющего с
целью регулирования обмена протонов при био�
химических реакциях взаимопревращение ФНУ
и таким образом влияющего на их локальную
концентрацию, могло явиться базой для появле�
ния клеточных процессов, в которых участву�
ют ФНУ. В литературе имеется и предположе�
ние, что высокая концентрация СO2 в древней
атмосфере Земли привела к включению различ�
ных ФНУ в процессы в организмах и к сопут�
ствующему появлению ферментов, катализиру�
ющих взаимопревращение ФНУ [10].

Как пример того, что КА, катализируя быст�
рый перевод одной ФНУ в другую, выполняет
важную функцию, можно привести ситуацию в
эритроцитах, где КА в 20 000 раз ускоряет пре�
вращение углекислого газа в бикарбонат, поки�
дающий эритроцит в обмен на ионы хлора [11].
Во многом благодаря запросам медицины роль
КА в организмах млекопитающих детально изу�
чена, и оказалось, что наличие КА обеспечивает
выполнение критических функций в лёгких,
крови, почках, глазах и т.д. [12]. Внутри клеток
КА играют важную роль в функционировании
митохондрий, превращая CO2, образующийся
при дыхании, в бикарбонат. Можно отметить,
что все КА клеток и тканей позвоночных живот�
ных относятся к α�семейству [4, 12].

Особое значение имеет взаимопревращение
ФНУ в автотрофах, которые выполняют на Зем�
ле функцию включения неорганического угле�
рода в органические соединения. Для них ФНУ,
поступающие из воздуха или воды, являются ис�
точником построения самого организма. Преж�

де всего, КА требуются на пути из среды к цент�
рам карбоксилирования, где происходит связы�
вание (фиксация) неорганического углерода в
органические соединения, поскольку неодно�
кратно должно происходить взаимопревраще�
ние ФНУ для преодоления мембран и водных
фаз клеток. Вблизи центров карбоксилирования
для обеспечения высокой скорости этого про�
цесса КА нужны для поддержания необходимой
локальной концентрации или бикарбоната, или
CO2 в зависимости от фермента, участвующего в
первичной фиксации углерода в высших расте�
ниях – рибулозобисфосфаткарбоксилаза/окси�
геназа (Рубиско) в С3�растениях или фосфо�
енолпируват�карбоксилаза (ФЕП�карбоксила�
за) в С4�растениях [13].

Огромный прогресс достигнут в понимании
деталей участия КА в обеспечении неорганичес�
ким углеродом метаболизма простейших фото�
автотрофов, бактерий и зелёных микроводорос�
лей. Для последних показана целая система КА,
обслуживающих отдельные этапы поступления
ФНУ из среды в клетку. Эти исследования под�
робно описаны в обзоре Moroney et al. [14]. В на�
шем обзоре мы представим современные дан�
ные о присутствии КА в фотосинтезирующих
клетках высших С3�растений, причём особое
внимание будет уделено хлоропластам, где про�
текают основные реакции фотосинтеза. К сожа�
лению, имеется мало доказанных положений,
как в этих клетках используется катализ карбо�
ангидразами взаимопревращений ФНУ для до�
стижения физиологически необходимого резуль�
тата. Будут представлены имеющиеся на этот
счёт гипотезы и рассмотрены причины, затруд�
няющие выяснение функций КА в растениях.

ВАРЬИРОВАНИЕ ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ КА
В ЛИСТЬЯХ ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

Первое сообщение о КА�активности в
листьях нескольких видов высших растений по�
явилось в 1939 году [15]. Позднее было установ�
лено, что в высших растениях присутствуют КА,
относящиеся к трём семействам: α, β и γ [16].
Присутствие КА трёх семейств может способ�
ствовать устойчивому функционированию кар�
боангидразных систем растения, подвергающе�
гося действию постоянно меняющихся условий
внешней среды, т.к. представители нескольких
семейств могут иметь более широкий диапазон
молекулярных масс, оптимумов рН и возмож�
ностей находиться или в составе мембран, или в
растворимом состоянии. По современным дан�
ным, количество генов, кодирующих КА в клет�
ках высших растений, различается у разных ви�
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дов: от четырёх в геноме Spirodela polyrhiza до се�
мидесяти девяти – в геноме Triticum aes-
tivum [17]. В геноме арабидопсиса (Arabidopsis
thaliana) идентифицировано 19 генов, кодирую�
щих эти ферменты. Названия КА арабидопсиса,
используемые далее, даются в соответствии с
предложенными в работе Fabre et al. [18]. Авто�
ры нашли, что в листьях арабидопсиса экспрес�
сируются 3 гена α�семейства, кодирую�
щие αКА1, αКА2 и αКА3. Руденко с соавт. [19]
не обнаружили экспрессии последнего, но по�
казали, что листья арабидопсиса содержат тран�
скрипты гена At4g20990, кодирующего αКА4,
обнаруженную ранее среди белков тилакоидной
мембраны [20]. В листьях арабидопсиса имеется
6 активных генов βca, и было найдено, что все
они экспрессируются [18, 19]; при этом в ре�
зультате альтернативного сплайсинга экзонов
образуется до 17 форм мРНК [21]. Интенсив�
ность экспрессии генов большинства КА β�се�
мейства и содержание соответствующих белков
в несколько раз превышает уровень экспрессии
генов КА α�семейства [17].

Хотя субстратами КА являются ФНУ, по�
пытки определить характер изменений уровня
транскриптов генов КА в зависимости от содер�
жания CO2 в атмосфере не привели к однознач�
ному результату. Fabre et al. [18] показали, что
ген αca2 экспрессировался в листьях арабидоп�
сиса только при пониженном уровне CO2.
Wang et al. [21] обнаружили, что профили
экспрессии генов βca то возрастали, то снова
снижались через 1, 6, 12, 24 и 48 ч как при повы�
шенном, так и при пониженном содержа�
нии CO2. При этом в листьях арабидопсиса ин�
тенсивность экспрессии генов всех КА γ-семей�
ства, расположенных в митохондриях, сущест�
венно снижалась после четырёх недель при вы�
соком, 2000 ppm, уровне CO2 [22]. Неоднознач�
ные и противоречивые данные были получены в
ходе многочисленных исследований по опреде�
лению изменений КА�активности или интен�
сивности экспрессии генов βca1, βca2 и βca4 в
растениях различных видов в зависимости от
воздействия таких факторов, как засуха, засоле�
ние, холодовой стресс и других. Результаты этих
исследований подробно описаны в обзоре
Polishchuk [23]. Такая вариабельность экспрес�
сии генов разных КА создаёт трудности для со�
поставления уровня экспрессии того или иного
гена с предполагаемой функцией белка, кодиру�
емого этим геном.

Причина неоднозначных результатов может
состоять в том, что направление изменений
уровня экспрессии генов КА под действием
стрессовых факторов зависит от продолжитель�
ности действия фактора, возраста растения,

длины фотопериода [19]. Продолжительность
светового дня более 12 ч способствует переходу
арабидопсиса в генеративную фазу, и этот пере�
ход сопровождается не только усилением
экспрессии тех групп генов, которые ответ�
ственны за цветение, но и изменением интен�
сивности экспрессии многих других генов. В ус�
ловиях длинного дня (16 ч), которые больше по�
хожи на те условия, в которых эти растения рас�
тут в природе, через 3 дня адаптации к высокой
интенсивности света происходило возрастание
уровня экспрессии большинства генов КА хло�
ропластов, а непосредственно перед переходом
растений к развитию репродуктивных органов
содержание транскриптов этих генов снижалось
почти до нуля [19]. Возможно, это связано с тем,
что КА хлоропластов требуются, прежде всего, в
процессах, протекающих в условиях вегетации.
Необходимы дополнительные исследования для
проверки этого предположения.

КАРБОАНГИДРАЗЫ ВНЕ ХЛОРОПЛАСТОВ

В высших растениях важная роль КА в про�
цессе фотосинтеза, а именно на стадии первич�
ной фиксации неорганического углерода, на�
дёжно установлена в растениях с С4�типом фо�
тосинтеза. В этих растениях первичное связы�
вание неорганического углерода происходит в
цитоплазме клеток мезофилла листа, где угле�
род в форме бикарбоната присоединяется к мо�
лекуле фосфоенолпирувата с участием ФЕП�
карбоксилазы [13]. КА цитоплазмы способству�
ет быстрому переводу в бикарбонат поступаю�
щего из воздушной фазы CO2. Мутанты с КА�
активностью менее 10% от активности КА рас�
тений дикого типа (ДТ) имели сильно подав�
ленный рост и очень низкую скорость ассими�
ляции CO2 при обычной концентрации этого
газа в воздухе [24]. Рибулозобисфосфаткарбок�
силаза/оксигеназа в этих растениях расположе�
на в хлоропластах клеток обкладки сосудистых
пучков, где являющийся субстратом этого фер�
мента CO2 освобождается при декарбоксилиро�
вании соединений, поступающих из клеток ме�
зофилла [13].

Более сложная картина наблюдается в фото�
синтезирующих клетках доминирующих на
Земле С3�растений, в которых первичная фик�
сация CO2 осуществляется с участием Рубиско,
расположенной в хлоропластах клеток мезо�
филла. Необходимость КА для фотосинтеза С3�
растений подтверждалась тем, что этоксизол�
амид (ЭА), специфический ингибитор КА, спо�
собный проникать через биологические мемб�
раны, в концентрациях, когда он не влиял на
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фотосинтетический перенос электронов, подав�
лял CO2�зависимое выделение кислорода в про�
топластах фотосинтезирующих клеток листьев
С3�растения гороха [25]. Однако ЭА способен
ингибировать активность всех КА фотосинтези�
рующей клетки, а КА могут играть важную роль
не только в непосредственной подаче CO2 к Ру�
биско, но и в обеспечении потока неорганичес�
кого углерода из воздуха в клетки и внутри кле�
ток – в хлоропласты. Вопрос о том, какие КА и
каким образом обеспечивают процесс фотосин�
теза в С3�растениях, до сих пор остаётся нере�
шённым.

Уже в плазмалемме фотосинтезирующих
клеток расположена КА, наличие которой было
обнаружено по проявлению её активнос�
ти [26–28], а затем показано методом встраива�
ния в геном арабидопсиса гена зелёного флуо�
ресцирующего белка [18]. Wang et al. [29] пока�
зали, что в плазмалемме клеток арабидопсиса
расположена βКА4, что она находится там в
комплексе с аквапорином PIP2;1. С использо�
ванием везикул плазматической мембраны
листьев высших растений различных видов так�
же было продемонстрировано, что аквапорины
плазмалеммы способствуют транспорту CO2, и
что снижение концентрации КА приводит к бо�
лее низкой проницаемости плазматической
мембраны для CO2 [30]. Чтобы облегчить пере�
ход CO2 через плазматическую мембрану,
КА должны взаимодействовать с аквапоринами
на границах раздела мембрана–жидкая фа�
за [31]. Исследования, проведённые с исполь�
зованием методов генетической трансформа�
ции, показали, что изменение содержания ак�
вапоринов на единицу площади листьев приво�
дит к изменениям проводимости мезофил�
ла [32]. Инкубация черешков Populus trichocarpa
в присутствии ингибитора аквапоринов, хлори�
да ртути, приводила к уменьшению КА�актив�
ности на 32% и снижению скорости ассимиля�
ции CO2 примерно на 27%, что сопровождалось
уменьшением проницаемости мезофилла для
CO2 [33]. Эти эффекты были обратимы при вы�
соком уровне CO2 в атмосфере, т.е. фотосинтез
был лимитирован скоростью диффузии CO2

при отсутствии эффекта HgCl2 на фотохимичес�
кие процессы в этих растениях. Momayyezi и
Guy [33] предположили, что HgCl2 может по�
давлять проницаемость мезофилла для CO2 как
путём ингибирования аквапоринов, так и вслед�
ствие подавления активности КА, функциони�
рующей в комплексе с ними. Эксперименталь�
ные данные демонстрируют существование
функционального взаимодействия аквапори�
нов и КА в обеспечении проводимости мезо�
филла для неорганического углерода в листьях

высших растений, и это имеет существенное
значение для понимания механизмов проник�
новения CO2 внутрь клеток листа. Однако меха�
низм сопряжения функционирования КА с пе�
реносом CO2 через клеточные мембраны с учас�
тием аквапоринов остаётся неясным, и его вы�
яснение – одна из важных задач будущих иссле�
дований. Кроме того, учитывая роль аквапори�
нов в защитных реакциях растений против био�
тических и абиотических стрессовых факто�
ров [34], возможно, что функционирующая в
комплексе с аквапоринами КА также может
участвовать в этих реакциях. Можно предполо�
жить, что поведение аквапоринов клеточных
мембран как в нормальных, так и в стрессовых
условиях зависит от активности КА.

В цитоплазме арабидопсиса были найдены
βКА2 и βКА3 [18], а позже и βКА4 [35]. Предпо�
лагается, что по градиенту концентрации неор�
ганического углерода, создаваемого в клетке
при фиксации CO2 внутри хлоропласта, в ци�
топлазме диффундирует бикарбонат, и цито�
плазматические КА нужны для конверсии в не�
го входящего через плазмалемму CO2, а затем
для конверсии последнего в CO2 перед входом в
мембрану оболочки хлоропласта, поскольку ли�
пофильные молекулы CO2, как считается, спо�
собны легче, чем НCO3

−, проникать через кле�
точные мембраны [36]. Однако следует принять
во внимание, что вход CO2 в хлоропласт может
обеспечиваться и аквапоринами (см. далее).

В фотосинтезирующих клетках высших С3�
растений в снабжении хлоропластов неоргани�
ческим углеродом могут участвовать и КА мито�
хондрий. В митохондриях С3�растений обнару�
жены 5 КА γ�семейства, образующие сферичес�
кий домен, являющийся частью комплекса I ды�
хательной цепи [37]. Кроме того, в матриксе ми�
тохондрий арабидопсиса была обнаружена КА
β�семейства, βКА6 [18]. Zabaleta et al. [38] пред�
положили, что домен из пяти КА способствует
образованию из СО2 бикарбоната с последую�
щим его переносом из митохондрий в хлоро�
пласты. Эта экспортная система, как показано в
работе Riazunnisa et al. [39], может быть особен�
но важна в условиях, способствующих интенси�
фикации фотодыхания. В этом процессе при не�
достатке CO2 вследствие оксигеназной актив�
ности Рубиско в хлоропластах образуется глико�
левая кислота, поступающая в пероксисомы, в
которых из неё образуется глицин, возвращаю�
щийся затем в митохондрии, где при декарбок�
силировании в процессе конденсации двух мо�
лекул глицина выделяется CO2. Что касается ме�
ханизма направленной транспортировки неор�
ганического углерода из митохондрий в хлоро�
пласты, то можно предположить существование
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специфического взаимодействия поверхностей
этих органелл, поскольку их часто находят в
клетке в контакте друг с другом. Однако пока
данная проблема остаётся нерешённой.

КАРБОАНГИДРАЗА ОБОЛОЧКИ
ХЛОРОПЛАСТА

Аквапорины в клетках высших растений
присутствуют не только в плазмалемме, но так�
же во внутренней мембране оболочки хлоро�
пластов [40]. Было обнаружено, что мутанты с
нокаутированным геном, кодирующим аквапо�
рин AtPIP1;2, обладали сниженной проницае�
мостью хлоропластов для CO2 [41, 42]. Perez�
Martin et al. [43] на основе данных об однонап�
равленном изменении интенсивности экспрес�
сии генов, кодирующих аквапорины оболочки
хлоропластов и КА в листьях растений Olea
europaea, при изменении влажности пришли
к выводу, что эти белки могут функциониро�
вать совместно, осуществляя поставку CO2 в
строму хлоропластов. Авторы при этом предпо�
лагали участие в этом процессе растворимой КА
стромы.

При изучении диффузии Н2О2 как участника
ретроградного сигналинга было показано, что
H2O2, продуцируемая внутри хлоропластов,
диффундирует в цитоплазму через каналы, об�
разованные в оболочке хлоропластов аквапори�
нами, и что ингибитор КА ацетазоламид (АА)
существенно подавляет эту диффузию [44]. По�
скольку АА ингибировал и КА�активность обо�
лочки хлоропласта, в этой работе было предпо�
ложено, что ингибирующий эффект АА на про�
ницаемость аквапоринов оболочки хлороплас�
тов является, по крайней мере частично, резуль�
татом действия АА на КА, связанную с аквапо�
ринами, подобно βКА4 в мембране плазмалем�
мы (см. выше). Таким образом, возможно, что в
оболочке хлоропластов содержится КА, кото�
рую ещё предстоит идентифицировать.

КАРБОАНГИДРАЗЫ СТРОМЫ
ХЛОРОПЛАСТОВ

На свету, т.е. в условиях, когда возможен фо�
тосинтез, рН стромы хлоропласта, где в С3�рас�
тениях расположена Рубиско, становится слабо�
щелочным, достигая величин 7,7–8,0 [45], при
которых концентрация HCO3

− в строме возраста�
ет до 350–700 мкM, по сравнению с 70 мкM в
темноте при pH 7,0, температуре 20 °С и содер�
жании в воздухе 0,04% CO2. Таким образом, при
«световых» величинах рН стромы более 95% не�

органического углерода находится в фор�
ме HCO3

− и, чтобы обеспечить наблюдаемые
in vivo высокие скорости фиксации CO2, требу�
ются высокие скорости конверсии HCO3

− в CO2,
которых нельзя достичь в спонтанной реакции.
Представлялось очевидным, что какая�то КА
должна участвовать в такой конверсии и пода�
че CO2 к Рубиско, но проблема участия КА в
этом процессе до сих пор остаётся предметом
исследований и гипотез.

В строме хлоропластов присутствует КА, со�
держание которой в среднем составляет
1–20% от общего белка листьев [46] и которая
является вторым по содержанию белком листь�
ев после Рубиско. Эта КА в листьях арабидопси�
са была идентифицирована как продукт ге�
на At3g01500 и названа βКА1 [18]. Позже стро�
мальные КА β�семейства листьев высших расте�
ний других видов стали также называть
βКА1 [29, 43].

Трансформация растений табака антисмыс�
ловыми конструктами гена стромальной КА
приводила к уменьшению её содержания
до 1–2% от уровня в ДТ, но существенных изме�
нений скорости фотосинтеза, активности Ру�
биско, содержания хлорофилла и проводимости
устьиц не наблюдалось; при этом, однако, в му�
тантных растениях происходило снижение пар�
циального давления CO2 в сайтах карбоксили�
рования [47]. Можно отметить, что остававшие�
ся 1–2% КА стромы – довольно существенная
величина, учитывая большое содержание этого
фермента и его высокую ферментативную ак�
тивность. В работе Ferreira et al. [48] было пока�
зано, что растения арабидопсиса с нокаутиро�
ванным геном, кодирующим стромаль�
ную βКА1, демонстрировали более низкую, чем
растения ДТ, выживаемость, но последняя мог�
ла быть восстановлена либо введением сахарозы
в питательную среду, либо увеличением содер�
жания CO2 в воздухе во время выращивания.
Хотя у βКА1�дефицитных проростков была сни�
жена способность к светозависимой скорости
ассимиляции CO2, а развитие первых настоящих
листьев замедлено, выжившие зрелые растения
βКА1�дефицитных мутантов не проявляли фе�
нотипических отличий от растений ДТ. Это рас�
сматривалось как свидетельство неспособности
βКА1 участвовать в фотосинтезе в зрелых листь�
ях [48].

С другой стороны, был обнаружен ряд сви�
детельств функциональной и структурной связи
стромальной βКА и Рубиско. Перенос растений
гороха, выращенных при концентрации CO2

1000 ppm, в условия нормального содержания
CO2 в атмосфере приводил к быстрому увеличе�
нию содержания РНК генов и КА, и Рубиско,
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после чего активность соответствующих фер�
ментов в листьях увеличивалась [49]. Экспери�
менты по иммуноцитолокализации показали,
что в строме хлоропластов листьев гороха раст�
воримая βКА расположена вблизи Рубиско [50].
КА, аналогичная βКА1 арабидопсиса, была
идентифицирована в растениях Brassica napus с
помощью масс�спектрометрического анализа
как белок, взаимодействующий с изоформами
большой субъединицы Рубиско [51].

Противоречие экспериментальных данных о
роли βКА1 в фотосинтезе – возможно, след�
ствие участия не только этой стромальной КА в
снабжении CO2 Рубиско. В строме хлоропластов
обнаружена ещё одна КА, αКА1 [52]. Снижение
ряда показателей фотосинтетической активнос�
ти растений с нокаутом гена, кодирующе�
го αКА1, а также способности накапливать
крахмал [53], позволяет предполагать участие
αКА1 в фотосинтезе и то, что эта КА играет важ�
ную роль в поставках CO2 к Рубиско.

С использованием праймеров, комплемен�
тарных двум формам альтернативного сплай�
синга матричной РНК гена At3g01500, кодирую�
щего βКА1, βca1a и βca1b, в листьях арабидоп�
сиса были обнаружены различия в интенсив�
ности экспрессии этих форм при увеличении
интенсивности света, а именно: увеличение со�
держания транскриптов формы βca1b и умень�
шение βca1a [19]. Обнаруженное при этом уве�
личение экспрессии при повышенном освеще�
нии также гена αca1 позволило авторам предпо�
ложить совместное участие αКА1 и βКА1b в
поставке CO2 Рубиско. Возможно, βКА1 не яв�
ляется непосредственным поставщиком CO2

для реакции карбоксилирования, а выполняет
какую�то важную, но вспомогательную функ�
цию. Например, высокоэспрессируемая фор�
ма βca1b кодирует КА, выполняющую роль ус�
корителя преобразования поступающего в хло�
ропласт CO2 в бикарбонат, чтобы увеличить
концентрацию последнего во всем объёме стро�
мы в соответствии с величиной рН и сделать его
доступным для КА, которая непосредственно
снабжает Рубиско CO2. Если только одна из
форм βКА1 совместно с αКА1 участвует в пода�
че CO2 Рубиско, то важно выяснить функцио�
нальную значимость процессов, в которых
участвует другая форма этой КА.

КАРБОАНГИДРАЗЫ ТИЛАКОИДОВ
ХЛОРОПЛАСТОВ И ИХ ВОЗМОЖНЫЕ

ФУНКЦИИ

Одной из первых работ, продемонстрировав�
ших, что в хлоропластах высшего С3�растения

гороха имеются КА, расположенные в тилако�
идной мембране, была работа Комаровой с со�
авт., опубликованная в 1982 году в журнале «Био�
химия» [54]. Это было подтверждено в целом ря�
де исследований, где было показано, что КА
имеются в тилакоидных мембранах и С4�расте�
ний, и водорослей [55]. Более того, оказалось,
что в тилакоидах находится несколько
КА [56, 57]. Известно, что для обеспечения пе�
реноса электронов на акцепторной стороне фо�
тосистемы 2 (ФС2) необходимо присутствие од�
ного из компонентов КА�реакции, бикарбона�
та [58], взаимодействие которого с негемовым
железом обеспечивает быстрый перенос элек�
тронов от QA на QB [59]. После электрофореза
фрагментов тилакоидных мембран, обогащён�
ных ФС2 (ФС2�мембран), из гороха и арабидоп�
сиса КА�активность была обнаружена в облас�
тях геля, содержащих как низкомолекулярные,
так и высокомолекулярные белки, причём пос�
ледние относились к коровому комплексу
ФС2 [56, 60, 61]. КА�активность присутствовала
и в элюатах этих зон [62]. Было предположе�
но [55], что именно КА�активность, обнаружен�
ная в высокомолекулярной фракции, управляет
поставкой бикарбоната акцепторной сторо�
не ФС2. При этом результаты работ Руден�
ко с соавт. [56], Khristin et al. [60] и
Ignatova et al. [61] могут быть интерпретированы
как свидетельствующие, что эта активность – не
результат присутствия фермента КА, а следствие
наличия специфической структуры в составе
корового комплекса ФС2, т.е. высокомолеку�
лярный носитель КА�активности – не отдель�
ный белок, а конструкция из аминокислот сосед�
ствующих белков, у которых активный центр
образован аминокислотами разных белковых
субъединиц, как в КА γ�семейства. Вопрос о на�
личии КА�активности на акцепторной сторо�
не ФС2 требует дальнейшего изучения, учиты�
вая его принципиальную важность для понима�
ния регуляции фотосинтетического электрон�
ного транспорта.

Ингибирующий эффект на активность ФС2
известных ингибиторов КА, АА и ЭА, был обна�
ружен давно и связывался с действием на донор�
ную сторону ФС2 [63]. Позже, однако, было ус�
тановлено, что этот эффект обусловлен, по
крайней мере частично, их способностью не�
специфически подавлять перенос электронов в
ФС2 [64, 65]. Недавно было найдено, что другой
ингибитор КА сульфонамидной природы, три�
фторметансульфонамид, снижает фотосинтети�
ческое выделение кислорода, специфически ин�
гибируя КА�активность ФС2�мембран [66].

То, что для эффективного переноса электро�
нов не только на акцепторной, но и на донорной
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стороне ФС2 необходим бикарбонат, было об�
наружено в работах Klimov et al. [67, 68], и авто�
ры предположили наличие здесь КА, которая
участвует в его поставке. Недавно в тилакоид�
ных мембранах арабидопсиса вблизи комплекса
ФС2 найдена КА, которая была идентифициро�
вана как αКА4, кодируемая геном At4g20990;
именно она оказалась низкомолекулярным ис�
точником КА�активности в ФС2�мембра�
нах [69]. Присутствие αКА4 в тилакоидах было
ранее установлено путём протеомного анали�
за [20].

КА�активность была обнаружена также во
фрагментах тилакоидных мембран, обогащён�
ных фотосистемой 1 (ФС1) – ФС1�мембранах,
происходящих из стромальных тилакоидных
мембран, т.е. мембран, не входящих в гра�
ны [70]. Влияние ингибиторов и детергентов на
КА�активность ФС1�мембран отличалось от
влияния на КА�активность ФС2�мембран, и
при выделении белков�носителей этой актив�
ности из ФС1� и ФС2�мембран обнаружилось
различие их молекулярных масс [61]. КА�актив�
ность ФС1�мембран была одинаково чувстви�
тельна как к плохо проникающему в мембра�
ны АА, так и к липорастворимому ЭА [61, 62],
что указывало на расположение носителя КА�
активности на стромальной поверхности тила�
коидной мембраны, где она доступна обоим ин�
гибиторам. С помощью масс�спектрального
анализа установлено присутствие в стромаль�
ных тилакоидных мембранах арабидопсиса кар�
боангидразы αКА5 [71].

Помимо тилакоидных мембран, КА�актив�
ность найдена в тилакоидном люмене хлоро�
пластов гороха и арабидопсиса [57, 72]. Эта ак�
тивность по целому ряду характеристик отлича�
лась от активности тилакоидных мембран, и бы�
ло доказано, что её носителем служит раствори�
мый белок [72]. Эту КА по целому ряду свойств
удалось идентифицировать как КА β�семейства.
Заманчиво предположить, что это – βКА5, ко�
торая была определена, как расположенная в
хлоропластах [18]. Уровень экспрессии ге�
на At4g33580, кодирующего βКА5, на 2–3 поряд�
ка ниже, чем гена At3g01500, кодирующего стро�
мальную βКА1, однако нокаут по гену At4g33580
приводит к значительному отставанию расте�
ний в росте (Дж. Морони, личное сообщение).
К настоящему моменту βКА5 является един�
ственной КА, отсутствие которой приводит к
значительным изменениям в фенотипе араби�
допсиса при нормальных условиях вегетации.

Физиологическое значение КА�активностей
тилакоидов. Роль этих активностей в метаболиз�
ме хлоропласта остаётся пока не выясненной
полностью. Имеются более или менее обосно�

ванные предположения, причём часто не одно,
об их функциональной роли. Например, поми�
мо функции регулятора подачи бикарбоната к
негемовому железу, расположенному между QA

и QB (см. выше), КА�активности на акцептор�
ной стороне ФС2 была приписана функция по�
дачи протонов для протонирования пластохи�
нона в сайте QB при превращении его в пласто�
гидрохинон [73].

В ряде случаев вывод о функции КА делает�
ся на основании эффектов нокаута соответству�
ющих генов. Было обнаружено, что в мутанте с
отсутствующим синтезом αКА4 в определенных
условиях уменьшена по сравнению с ДТ энерго�
зависимая часть нефотохимического тушения
флуоресценции хлорофилла a (НФХТ) [74–77].
Эта часть НФХТ зависит от поступления прото�
нов к белку PsbS, находящемуся в тесной связи
со светособирающим комплексом ФС2, что поз�
волило сделать вывод, что данная КА, распола�
гаясь в мембране на её люменальной стороне,
участвует в этом процессе как поставщик прото�
нов, освобождающихся при гидратации CO2.
Мутанты арабидопсиса, в которых отсутствова�
ла αКА4, были менее устойчивы к фотоингиби�
рованию по сравнению с растениями ДТ [75],
что подтверждало участие этой КА в разви�
тии НФХТ, предохраняющего ФС2 от фотоин�
гибирования.

Тилакоидной КА, ориентированной в люмен
и расположенной вблизи донорной сторо�
ны ФС2, приписывается и роль в ускорении де�
гидратазной реакции, т.е. связывания бикарбо�
ната с протонами, появляющимися здесь в ре�
зультате окисления воды. Поскольку локальное
подкисление вблизи водоокисляющего комп�
лекса ФС2, возрастающее при увеличении ско�
рости освобождения протонов при повышении
интенсивности света, может вызывать повреж�
дение этого комплекса [78], удаление протонов
способно устранить данную причину фотоинги�
бирования ФС2. В зелёной водоросли Chlamydo-
monas reinhardtii указанная роль была предполо�
жена для карбоангидразы CAH3, связанной с
тилакоидной мембраной на люменальной сто�
роне [79]. Были получены убедительные свиде�
тельства в пользу такой её физиологической ро�
ли: отсутствие этой КА сопровождалось сниже�
нием устойчивости водоросли к действию света
высокой интенсивности [80] и при увеличении
рН среды [10, 81]. Данные, полученные в рабо�
те, проведённой с использованием препаратов
ФС2�мембран, выделенных из шпината [82],
показали, что HCO3

− на донорной стороне ФС2
действительно функционирует как мобильный
акцептор протонов, появляющихся в результате
окисления воды.
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Таким образом, две разные гипотезы о роли
КА на люменальной стороне ФС2 предполагают
её участие в защите от фотоингибирования. Воз�
можно, функционирование здесь КА создаёт ус�
ловия для обоих процессов. В работе
Rudenko et al. [76] представлена гипотетическая
схема, согласно которой αКА4 арабидопсиса,
располагаясь вблизи светособирающего комп�
лекса ФС2, направлено подаёт протоны, возни�
кающие при гидратации CO2 белкам, ответ�
ственным за развитие НФХТ, с одновременным
высвобождением в той же реакции бикарбоната,
который связывает протоны, возникающие при
окислении воды в водоокисляющем комплек�
се ФС2, расположенном рядом.

Характеристики фотосинтеза мутанта с вык�
люченным геном, кодирующим αКА2, были ис�
следованы параллельно таковым мутанта с вык�
люченным геном, кодирующим αКА4. Эффек�
ты выключения этих генов на светоиндуциро�
ванное накопление перекиси водорода, содер�
жание крахмала, эффективный квантовый вы�
ход ФС2, НФХТ и скорость ассимиляции CO2 в
одинаковых условиях эксперимента оказались
разнонаправленными относительно расте�
ний ДТ [75]. Такое противоположное влияние
на характеристики фотосинтеза нокаутов генов,
кодирующих αКА4 и αКА2, позволило предпо�
ложить, что αКА2, как и αКА4, расположена в
тилакоидной мембране. Тот факт, что в мутантах
по αКА2, НФХТ возрастало относительно вели�
чины в ДТ за счёт энергозависимого компонен�
та, предполагал, что в ДТ данная КА как�то ре�
гулирует удаление протонов, участвующих в
развитии этого тушения. В растениях ДТ уро�
вень экспрессии гена, кодирующего αКА2, по�
вышался при выращивании растений при высо�
кой интенсивности света в условиях короткого
дня [19], что, возможно, отражает необходи�
мость этой КА для удаления избытка протонов в
светособирающем комплексе, где развивает�
ся НФХТ.

В работе Zhurikova et al. [75] было предполо�
жено, что αКА4 и αКА2, регулируя, соответ�
ственно, подачу и удаление протонов, создают
такую их концентрацию, которая обеспечивает
развитие НФХТ, необходимого в данных усло�
виях. Это может достигаться катализом на свету
реакций гидратации CO2 и дегидратации бикар�
боната, при которых, соответственно, высво�
бождаются и связываются протоны. Это пред�
полагает расположение этих КА на противопо�
ложных сторонах тилакоидной мембраны, по�
скольку направление КА�реакции определяется
величиной рН и/или концентрацией ФНУ, ко�
торые могут различаться в компартментах, раз�
делённых мембраной. Если верно предположе�

ние, что αКА4 подаёт протоны, располагаясь в
мембране ближе к люмену (см. выше), то αКА2,
регулирующая удаление протонов, должна рас�
полагаться на стромальной стороне тилакоид�
ной мембраны. Поскольку светособирающий
комплекс ФС2 расположен в основном в гра�
нальных тилакоидах, возможно, и αКА2 распо�
лагается там. Однако пока не выявлена КА�ак�
тивность, которую можно связать с присутстви�
ем этой КА.

Одна из перспективных идей в решении
проблемы конверсии бикарбоната в CO2 и по�
дачи последнего Рубиско – предположение об
участии в этом процессе тилакоидных КА. Что�
бы быть «донором» CO2, КА, катализируя де�
гидратацию бикарбоната, должна располагать�
ся в непосредственной близости от сосредото�
ченной в строме хлоропласта Рубиско, т.к. мо�
лекулы CO2, оказавшись в слабощелочной сре�
де стромы, сразу же превращались бы обратно в
бикарбонат. По этой причине в поставке CO2

Рубиско не могут участвовать КА, расположен�
ные вблизи ФС2 в гранальных мембранах. Ско�
рее всего, такую поставку могут осуществлять
КА, расположенные вблизи ФС1, поскольку эта
фотосистема находится в стромальных тилако�
идах, на стромальной поверхности которых в
составе мультиферментных комплексов может
располагаться часть Рубиско [83, 84]. В этих ти�
лакоидах, как указано выше, была найде�
на αКА5.

Участие КА, расположенной на стромальной
поверхности стромальных тилакоидных мемб�
ран, в конверсии бикарбоната в CO2 и подаче
его Рубиско – гипотеза, но протекание дегидра�
тации бикарбоната именно здесь, возможно,
проявляется в обнаруженной ещё в 1964 го�
ду [85] стимуляции бикарбонатом фотофосфо�
рилирования (ФФ) в тилакоидах. Подорва�
нов с соавт. [86] и Онойко с соавт. [87] обнару�
жили, что ингибиторы КА, АА и ЭА устраняли
эффект стимуляции ФФ бикарбонатом, но, как
уже упоминалось, эти ингибиторы подавляют и
перенос электронов. Было, однако, найдено,
что добавление в суспензию тилакоидов гидро�
фильного ингибитора КА, мафенида, в концен�
трации, не оказывающей ингибирующего влия�
ния на перенос электронов, также значительно
снижало стимуляцию ФФ [65]. Выдвинуто пред�
положение [71], что дегидратация бикарбоната с
участием αКА5 приводит к стимуляции ФФ
вследствие возрастания ΔрН на мембране: в ре�
акции дегидратации бикарбоната связываются
протоны, что уменьшает их концентрацию на
поверхности мембраны, в то время как часть об�
разовавшихся молекул CO2 проникает через
мембрану из примембранного слоя [88] в люмен
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тилакоида, где гидратация молекул CO2 с по�
мощью люминальной КА приводит к увеличе�
нию концентрации протонов. Важно, что это
происходит в стромальных тилакоидах, где рас�
положена АТФ�синтаза. Очевидно, однако, что
in vivo большая часть молекул CO2, образовав�
шихся при дегидратации бикарбоната на поверх�
ности мембраны, должны направляться в стро�
му хлоропластов. Как указано выше, помимо
фермента, растворенного в строме, имеется Ру�
биско на поверхности мембран [83, 84], и моле�
кулы CO2, образовавшиеся с участием αКА5,
могут перехватываться именно этой Рубиско.
По некоторым данным [89], Рубиско может свя�
зываться с мембраной через АТФ�синтазу, кото�
рая расположена в тех же стромальных мембра�
нах, что и αКА5. В работе Anderson и Carol [50]
было оценено, что около 60% Рубиско связано с
тилакоидными мембранами.

Можно отметить, что показана связь Рубис�
ко с КА в составе контактирующего с тилакоид�
ной мембраной супрамолекулярного комплек�
са, хотя авторы рассматривали только раствори�
мую КА стромы [90]. Возникает интересная
проблема, которую важно выяснить в будущих
исследованиях, – не существует ли комплекс
αКА5 и Рубиско.

ПРОБЛЕМЫ ВЫЯВЛЕНИЯ
ФУНКЦИЙ КАРБОАНГИДРАЗ

В ФОТОСИНТЕЗИРУЮЩИХ КЛЕТКАХ
ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

Экспериментальные результаты предполага�
ют, что КА в фотосинтезирующих клетках С3�
растений катализируют реакции, обеспечиваю�
щие или поставку, или удаление в определенном
месте того продукта реакции (протона, бикарбо�
ната или CO2), который необходим для осущест�
вления важного для метаболизма клетки про�
цесса. Особенностью, затрудняющей выявление
участия в таком процессе той или иной КА рас�
тительных клеток, является то, что необходи�
мый результат может обеспечиваться совмест�
ным функционированием нескольких КА. Это
функционирование может быть параллельным
или сопряжённым.

Как свидетельство в пользу возможного па�
раллельного выполнения несколькими КА од�
ной и той же функции, можно рассматривать
данные о том, что экспрессия гена, кодирующе�
го цитоплазматическую βКА2, через две недели
после повышения освещённости растений ара�
бидопсиса становилась выше, а гена, кодирую�
щего другую цитоплазматическую КА, βКА3, –
ниже [19]. Вероятно, степень участия этих КА в

метаболических процессах в цитоплазме изме�
няется в зависимости от внешних условий, дик�
тующих, какая КА становится ведущей в обес�
печении протекания этих процессов. Иллюстра�
цией такой ситуации может также служить дока�
занное изменение в зависимости от условий
участия двух КА водоросли Chlamydomonas rein-
hardtii, CAH1 и CAH2, в поставке неорганичес�
кого углерода в клетку: CAH1 индуцируется
низкими концентрациями CO2 в окружающей
среде, а CAH2 – высокими [16].

Предположенное нами на основе имеющих�
ся данных (см. выше) участие в преобразова�
нии HCO3

− в CO2 в строме хлоропластов нес�
кольких растворимых КА параллельно с ориен�
тированными в строму тилакоидными КА так�
же вполне возможно и представляется даже не�
обходимым. Это способствовало бы повыше�
нию надёжности системы и её способности к
адаптации при изменении условий среды с
целью обеспечения оптимальной скорости по�
дачи CO2 центрам карбоксилирования, т.е.
обеспечения стабильного протекания важней�
шего физиологического процесса в растениях.
Решение этой проблемы, по нашему мнению,
является приоритетным для выяснения роли
КА в фотосинтезе.

Функционирование нескольких КА, которое
можно назвать сопряжённым, иллюстрируется
деятельностью βКА1 и βКА4, которые располо�
жены, соответственно, в строме и плазматичес�
кой мембране и которые, как было установле�
но [91, 92], совместно регулируют устьичную
проводимость. О сопряжённом функциониро�
вании двух КА свидетельствует и факт того, что
выключение синтеза только сразу двух цито�
плазматических КА, βКА2 и βКА4, приводило к
существенному подавлению роста мутантов при
выращивании в условиях пониженного содер�
жания CO2 [35]; это указывало на их совместное
участие в поступлении неорганического углеро�
да в клетку.

Сопряжённое функционирование КА в фо�
тосинтезирующих клетках высших растений
подразумевает то, что эти ферменты действуют в
кооперации для достижения необходимого фи�
зиологического результата. Выше описана гипо�
тетическая возможность такого функциониро�
вания αКА4 и αКА2. Основанием для данного
предположения явилось противоположное нап�
равление изменений уровня экспрессии ге�
нов αca4 и αca2 при увеличении освещённости в
условиях «длинного» дня [19] – предполагается,
что изменение соотношения содержания этих
белков может обеспечить тот баланс их функци�
онирования, который необходим для достиже�
ния нужной величины НФХТ в тех или иных
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физиологических условиях. Необходимо, одна�
ко, подчеркнуть, что использование оценки
уровней экспрессии генов для установления
функций КА, которые эти гены кодируют, тре�
бует осторожности, поскольку уровень экспрес�
сии генов не всегда можно сопоставлять с коли�
чеством соответствующих белков, и предложен�
ная гипотеза, очевидно, требует дополнитель�
ной проверки.

Фундаментальное значение имеет вопрос о
специфических механизмах функционирования
тех КА, которые связаны с мембранами клеток.
Вследствие расположения активного центра та�
ких КА на поверхности мембраны продукты ка�
тализируемых ими реакций попадают в примем�
бранные неперемешиваемые слои, где их стаци�
онарная концентрация может значительно воз�
растать по сравнению с концентрацией в кон�
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Клеточная
структура

Плазмалемма

Цитоплазма

Митохондрии

Оболочка
хлоропластов

Строма
хлоропластов

Тилакоидные
мембраны

Люмен

Расположение и предполагаемые функции карбоангидраз, обнаруженных в фотосинтезирующих клетках С3�растений
(с приведением источника данных)

Предполагаемые функции

в комплексе с аквапорином облегчает поступление CO2 через плазматическую мем�
брану в клетки [30, 32, 33]

функционируя совместно, преобразуют поступающий в цитоплазму СО2 в НCO3
−, 

а затем переводят последний обратно в CO2 перед входом в мембрану оболочки хло�
ропласта

домен из пяти γКА и βКА6 участвуют в образовании бикарбоната из СО2 и формиру�
ют систему транспорта бикарбоната из митохондрий в хлоропласты [37, 38]; эта сис�
тема особенно важна при недостатке CO2 в воздухе, когда в фотосинтезирующих
клетках стимулируется фотодыхание [22, 39]

в комплексе с аквапоринами способствует выходу из стромы в цитоплазму H2O2, про�
дуцируемой внутри хлоропластов [44];
участвует в преобразовании НCO3

− цитоплазмы в CO2 и в комплексе с аквапоринами,
расположенными в оболочке хлоропластов, облегчает поставку CO2 в строму (данная
работа)

обе участвуют в преобразовании НCO3
− стромы в CO2 для обеспечения им Рубиско [94],

функционируя последовательно или параллельно [19, данная статья];
βКА1 совместно с плазмалеммной βКА4 в замыкающих клетках устьиц участвует 
в регуляции размера устьичной щели, т.е. газообмена между воздухом и апопластом [91];
βКА1 участвует в процессах защиты от стрессов [6, 23], что частично может быть свя�
зано с её способностью связывать салициловую кислоту [95]

защищает от фотоингибирования двумя путями:
1. поставляет бикарбонат для связывания протонов, освобождающихся в результате
окисления воды при освещении [76];
2. участвует в развитии НФХТ как поставщик протонов, освобождающихся при гид�
ратации CO2, белку PsbS [75, 76]

участвует в стимуляции ФФ при увеличении концентрации бикарбоната в строме
хлоропласта [65, 71]; 
благодаря расположению на стромальной поверхности стромальных тилакоидных
мембран участвует в конверсии бикарбоната в CO2 и подаче последнего мембрано�
связанной Рубиско (данная работа)

удаление избытка протонов из люмена при их накоплении в условиях ограничения
функционирования цикла Кальвина [75]

регуляция pH для защиты белков люмена при быстрых изменениях интенсивности
света [57]; обеспечение c участием CO2/НCO3

−�буфера облегчённой диффузии прото�
нов к каналу АТФ�синтазы [87]

Карбоангидраза

βКА4 [18, 29]

βКА2 [18]
βКА3 [18]
βКА4 [35]

βКА6 [18] в мат�
риксе;
5 γКА в составе
сферического
домена, связан�
ного с комплек�
сом I дыхатель�
ной цепи [37]

?

βКА1 [18]
αКА1 [52]

αКА4 [69] вбли�
зи ФС2 на лю�
менальной сто�
роне мембраны

αКА5 вблизи
ФС1 на стро�
мальной поверх�
ности стромаль�
ных мембран [71]

αКА2 (?) [75]

βКА5 (?) [57, 72]

Примечание. Названия указаны в соответствии с номенклатурой, предложенной в ранее опубликованной работе [18].



РУДЕНКО, ИВАНОВ

тактирующей с мембраной водной фазе. Если
вблизи мембраносвязанных КА расположены
другие мембраносвязанные ферменты (напри�
мер, Рубиско), которые используют в качестве
субстрата продукты КА�реакции, то для таких
ферментов создаются условия существенного
увеличения скорости катализируемых ими
реакций. Важный и практически неисследован�
ный вопрос – в какой степени данное обстоя�
тельство определяет функцию мембраносвязан�
ных КА.

В связи с выяснением функций мембрано�
связанных КА возникает также вопрос: участву�
ют ли КА фотосинтезирующих клеток в форми�
ровании трансмембранных каналов? Известно,
что в клетках животных КА, хотя не сами по се�
бе, формируют эти каналы, но функционируют
в комплексе с трансмембранными каналами,
сформированными другими белками [93]. Выше
были представлены данные, которые показыва�
ют существование такой связи и в клетках расте�
ний, а именно связи КА с каналами, формируе�
мыми аквапоринами как в плазмалемме, так и
оболочке хлоропласта. В частности, показа�
но [42], что в мутанте арабидопсиса по аквапо�
ринам проницаемость оболочки хлоропласта
для CO2 в 2 раза меньше, чем в ДТ. Можно, на�
пример, предполагать, что описанные выше эф�
фекты нокаута гена, кодирующего αКА2
[74, 75], обусловлены тем, что эта КА регулирует
проводимость канала выхода протонов из тила�
коидов. Молекулярные механизмы возможного
участия КА в функционировании каналов, в
частности в обеспечении транспорта продуктов
катализируемой ими реакции, однако, не выяв�
лены. Проблемы при исследовании этих меха�
низмов возникают, в частности из�за того, что
трудно бывает разделить действие применяемых
ингибиторов на КА и собственно на проводи�
мость каналов.

Таким образом, основные трудности изуче�
ния функций конкретных КА в фотосинтезиру�
ющих клетках высших растений обусловлены
тем, что в одном компартменте может присут�
ствовать несколько ферментов, действующих
совместно. Ингибиторный анализ оказывается
бесполезным, поскольку специфические инги�
биторы подавляют активность всех КА. В свою
очередь, нокаут гена одной из КА при парал�
лельном выполнении несколькими КА какой�то
функции может не привести к угнетению дан�
ной функции, а при сопряжённом участии КА в
обеспечении какого�то процесса или необходи�
мой локальной концентрации продуктов карбо�
ангидразной реакции такой нокаут, хотя и мо�

жет проявиться в изменении или протекания
исследуемого процесса или этих концентраций,
не позволяет без дополнительных исследований
выяснить механизм действия данной КА.

В ранее опубликованных работах [35, 48, 76,
91] отсутствие тех или иных КА в соответствую�
щих одиночных мутантах не показало в нор�
мальных благоприятных условиях существен�
ных отличий от растений ДТ, и эти отличия об�
наруживались только после помещения расте�
ний в стрессовые условия. Это также создаёт
трудности выявления функций КА, поскольку
показывает, что отсутствие такого фермента как
КА может не проявляться в оптимальных усло�
виях жизни растения и может стать заметным
или при резком изменении интенсивности све�
та, или содержания одной из ФНУ, например
CO2 при изменении внешних условий или про�
тонов при нарушении проницаемости мембран.
Это может быть свидетельством участия КА в
защите растений от влияния неблагоприятных
условий. Нарушение метаболизма при благо�
приятных условиях наблюдали только у двой�
ных мутантов по КА [35, 91]. Поэтому полезным
для выявления функций КА и наличия системы
этих ферментов может быть использование
двойных или даже тройных мутантов.

В таблице представлены имеющиеся в на�
стоящее время данные о КА, идентифицирован�
ных в структурах фотосинтезирующих клеток
С3�растений, и их предполагаемых функциях.
Знаки вопроса поставлены: 1) когда носитель
КА�активности, выявленной в оболочке хло�
ропласта, еще не идентифицирован, 2) по при�
чине отсутствия окончательных доказательств
нахождения αКА2 в тилакоидной мембране, 3) а
также вследствие весьма предварительного
отождествления обнаруженной люменаль�
ной КА с βКА5. Указаны только основные пред�
полагаемые функции выявленных КА и обнару�
женных КА�активностей.
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UNSOLVED PROBLEMS OF CARBONIC ANHYDRASES FUNCTIONING
IN PHOTOSYNTHETIC CELLS OF HIGHER C3 PLANTS

Review
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The review presents current data on carbonic anhydrases found in various compartments of the photosynthetic cells
of the higher plants. The available data on the gene expression of some of these carbonic anhydrases and its depen�
dence on environmental factors and plant age are considered. The existing hypotheses about the functions of carbon�
ic anhydrases of plasma membrane, cytoplasm as well as of stroma and thylakoids of chloroplast, first of all, about the
participation of these enzymes in the feeding of carbon dioxide molecules to ribulose�bisphosphate carboxylase
(Rubisco) are analyzed. The difficulties of establishing the physiological role of plant cell carbonic anhydrase are
described in detail.
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