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Водорастворимые хлорофиллсвязывающие белки (WSCP) высших растений отличаются от боль-
шинства хлорофилл(бактериохлорофилл)содержащих белков тем, что они растворимы в воде, а не
встроены в липидную мембрану и непосредственно не участвуют в процессе фотосинтеза. Молеку-
лы хлорофилла в ансамблях WSCP организованы в виде димеров внутри гидрофобной зоны белко-
вого матрикса, что сходно с упаковкой “специальной пары” пигмента в реакционных центрах фо-
тотрофов. Принимая во внимание этот факт в сочетании с обнаруженной фотосенсибилизирующей
активностью белков WSCP, можно рассчитывать на их возможное использование для моделирова-
ния прототипов фотосинтетического аппарата и искусственных конверторов солнечной энергии. В
семействе белков WSCP выделяют два класса, I и II, представители которых проявляют слабую сте-
пень гомологии первичной структуры, но высокое сходство третичной и четвертичной структуры.
Одна из особенностей белков WSCP класса I состоит в их способности к фотоконверсии, то есть из-
менению структуры и спектральных свойств хромофора под действием света. Функции белков
WSCP в растении, как предполагают, связаны с защитой от стресса.
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ВВЕДЕНИЕ
Фотосинтезирующие организмы – уникальные

формы жизни, способные использовать солнечную
энергию для синтеза органических молекул, необ-
ходимых для жизни как самих фотоавтотрофов, так
и гетеротрофов. Ключевым участником фотосинте-
за служит хлорофилл – магнийсодержащее произ-
водное порфирина. Основу фотосинтетического
процесса преобразования энергии составляет воз-
буждение молекулы хлорофилла “специальной па-
ры” (т.е. димера молекул хлорофилла) в составе ре-
акционного центра фотосистемы. Возбуждение
молекул хлорофилла реакционного центра может
быть следствием непосредственного поглощения
фотонов светового потока, а также передачи
энергии от пигмент-белковых комплексов свето-
собирающей антенны, в состав которых также

входит хлорофилл. Хлорофилл-белковые комплек-
сы реакционных центров и светособирающих ан-
тенн фотосинтеза связаны с липидным бислоем
мембран тилакоидов или мембранных структур
аноксигенных фототрофных бактерий. Мембран-
ная локализация не только определяет структурно-
функциональную организацию фотосинтетиче-
ского преобразователя энергии, но и принципи-
ально важна для функционирования электрон-
транспортной цепи фотосинтеза и формирования
трансмембранного электрохимического протон-
ного градиента, обеспечивающего функциониро-
вание ATP-синтазы и образование ATP.

Из этого правила есть, однако, исключения. У
некоторых фотосинтезирующих организмов об-
наружены хлорофилл-белковые комплексы, ло-
кализованные не в липидном окружении, а в вод-

Сокращения: АФК ‒ активные формы кислорода; WSCP (water soluble chlorophyll-binding proteins) ‒ водорастворимые
хлорофиллсвязывающие белки.
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ной фазе. Известные к настоящему времени во-
дорастворимые хлорофиллсвязывающие белки
составляют небольшую и гетерогенную в филоге-
нетическом и структурном плане группу. Начало
исследованию положило открытие в 1962 году у
фотосинтетических зеленых серных и ацидобак-
терий белка Fenna–Mathews–Olson (FMO) [1, 2].
В 1976 году в клетках динофлагеллят был открыт
белок PCP (Peridinin-Chlorophyll Protein) [3, 4]. У
FMO и PCP не обнаружено гомологии по первич-
ной структуре и они далеки друг от друга в плане
пространственной организации как пептидных
мономеров, так и полноценного хлорофилл-бел-
кового комплекса. Белки FMO (см. [5–8]) и PCP
(см. [9–12]) активно используют в качестве мо-
дельных объектов для анализа пигмент‒пигмент-
ных и пигмент-белковых взаимодействий. Эти
белки традиционно находятся в фокусе при изу-
чении молекулярных механизмов поглощения
света, трансформации и переноса энергии воз-
буждения при фотосинтезе. Молекулярная орга-
низация и свойства каждого из них уникальны.
Считается, что эти водорастворимые белки игра-
ют роль мобильных промежуточных фотосинте-
тических антенн. Однако обсуждение этих белков
не входит в нашу задачу.

В представленном обзоре рассмотрены свой-
ства представителей другой группы ‒ семейства
водорастворимых хлорофиллсвязывающих бел-
ков (Water-Soluble Chlorophyll Proteins; WSCP)
высших растений. Белки этого семейства откры-
ты в 1963 году [13], но в структурно-функцио-
нальном плане изучены хуже, чем белки FMO
или PCP. WSCP тоже не относятся к мембрансвя-
занным и, кроме того, не имеют прямого отноше-
ния к функционированию фотосинтетического
аппарата. Полагают, что WSCP связаны с форми-
рованием ответа растительного организма на дей-
ствие стрессовых факторов.

Однако не только участие в антистрессовом
ответе определяет интерес к исследованию бел-
ков семейства WSCP. Привлекает внимание,
прежде всего, сам принцип их молекулярной ор-
ганизации. Относительно простая (по сравнению
с белковыми ансамблями фотосистем) структура
апобелкового матрикса сочетается с димерной
организацией встроенных в него молекул хлоро-
филла, которая аналогична “специальной паре”
хлорофилла в составе реакционных центров фо-
тосинтеза. Благодаря этим особенностям, белки
семейства WSCP представляют интерес для моде-
лирования аналогов и эволюционных прототи-
пов фотосинтетических структур, а также для
конструирования искусственных преобразовате-
лей энергии и информации.

БЕЛКИ WSCP И ИХ КЛАССИФИКАЦИЯ

WSCP высших растений составляют уникаль-
ную по своим свойствам группу. Они не участву-
ют в фотосинтезе, их мономеры отличаются не-
большой молекулярной массой и могут собирать-
ся in vitro в термостабильные гомотетрамерные
комплексы, извлекая при этом хлорофилл как из
раствора, так и из изолированных пигмент-бел-
ковых комплексов тилакоидов. При самосборке
WSCP могут связывать до четырех молекул хло-
рофилла на тетрамер, но не способны связывать
каротиноиды [14–18]. Экспрессия генов этих бел-
ков усиливается в условиях стресса [19, 20].

На основе способности к фотоконверсии бел-
ки WSCP разделили на два класса: белки класса I
могут изменять спектр поглощения хромофоров
под действием света, а белки класса II таким
свойством не обладают [11]. Белки класса I встре-
чаются в семействах Amaranthaceae, Chenopodi-
aceae и Polygonaceae, относящихся к порядку
Caryophyllales (Гвоздичные). Белки класса II об-
наружены только в семействе Brassicaceae, поря-
док Brassicales (Крестоцветные). При отсутствии
работ по планомерному поиску и анализу встре-
чаемости этих белков у цветковых растений нель-
зя исключать того, что список таксонов, у пред-
ставителей которых присутствуют белки WSCP,
будет расширяться.

Белки WSCP класса II включают в себя два
подкласса. WSCP подкласса IIА связывают пре-
имущественно хлорофилл a, а подкласса IIВ –
хлорофиллы a и b с близкой эффективностью [11].

ОСОБЕННОСТИ СТРУКТУРЫ
И СВОЙСТВА БЕЛКОВ WSCP

Белки WSCP классов I и II в структурном пла-
не представляют собой разнородную группу.
Между классами практически отсутствует гомо-
логия по аминокислотной последовательности
[21]. Единственной общей особенностью вторич-
ной структуры этих белков служит преобладание
β-листов [20]. Учитывая встречаемость белков
этих двух классов у Гвоздичных и Крестоцветных,
можно сделать предположение о конвергентном
характере появления этого признака в эволюци-
онно неродственных таксонах цветковых расте-
ний. Что касается третичной структуры, то для
белков WSCP класса II она была установлена ме-
тодом рентгеноструктурного анализа [22], в то
время как для белков WSCP класса I опубликова-
ны лишь результаты ее молекулярного моделиро-
вания на основании данных о первичной структу-
ре [19, 20, 23].
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Белки WSCP класса I
Объектом практически всех эксперименталь-

ных работ по исследованию белков этого класса
служил выделенный из мари белой (Chenopodium
album) белок СaWSCP [13]. (В настоящее время
белки семейства WSCP обозначают начальными
буквами латинских названий растений, из кото-
рых они выделены.) Известно, что белок СaWSCP
локализован в зеленых частях молодых растений.

Молекулярная масса тетрамера СaWSCP со-
ставляет 69‒78 кДа, а мономера – 16 кДа. Его
апобелок имеет более высокое сродство к хло-
филлу a [14, 16]. Предполагают, что мономер
СaWSCP связывает не более одной молекулы хло-
филла [15, 16].

Последовательность гена белка CaWSCP не
содержит интронов и состоит из 585 п.н., кодиру-
ющих 195 аминокислотных остатков, что соответ-
ствует расчетной массе белка 18.39 кДа. Молеку-
лярная масса зрелого белка, равная 15.86 кДа, со-
ответствует созревшей молекуле, образующейся
после удаления 23 аминокислотных остатков с
С-конца. На основании поиска гомологов по
нуклеотидной последовательности CaWSCP отне-
сен к белкам семейства DUF538 (DUF – “domain
with unknown function”), обнаруженным у 39 видов
высших растений [17]. Среди белков этого семей-
ства первичная структура CaWSCP имеет наи-
больше сходство с белком At5g01610, выделенным
из резуховидки Таля (Arabidopsis thaliana). Следует
заметить, что белок At5g01610 не связывает хлоро-
филл; причем в его последовательности отсут-
ствуют важные для этой функции остатки Cys2 и
Cys30 [15].

CaWSCP устойчив к 7 М мочевине, 5%-ному
Triton-X100 и 10 мМ EDTA, а также к кислотности
среды в широком диапазоне pH. Добавление β-мер-
каптоэтанола или дитиотреитола лишают белок
возможности связывать хлорофилл, из чего сделан
вывод о важности дисульфидных связей в форми-
ровании третичной структуры CaWSCP [15].

Белки WSCP класса II
Белки WSCP класса II сходны между собой по

структуре и обладают мотивом, характерным для
белков-ингибиторов протеаз типа Кунитца [21]. В
полипептидных продуктах трансляции белков это-
го класса также присутствует удаляемая в ходе про-
цессинга С-концевая последовательность, содер-
жащая высоко консервативный участок из 7 амино-
кислотных остатков ‒ L[K/R]MFPFY [14]. Еще
одной особенностью созревания белков WSCP
класса II служит наличие удаляемой N-концевой
сигнальной последовательности, необходимой для
транспорта полипептида в эндоплазматический
ретикулум [14, 17, 18, 24]. Кроме того, в белках
этой группы присутствует консервативный уча-

сток (39-PFCPLGI-45), гомологичный мотиву
[F/Y]DPLGL из фотосинтетического антенного
комплекса (Light Harvesting Complex; LHC) [14].

Апобелки WSCP класса II имеют молекулярную
массу около 20 кДа, образуют тетрамерные ком-
плексы, связывающие хлорофилл и обладающие
высокой фото- и термостабильностью [21]. Тетра-
мер может связывать до четырех молекул хлоро-
филла, причем сродство апобелка к хлорофиллу на-
столько сильное, что позволяет ему извлекать этот
пигмент из пигмент‒белковых комплексов тилако-
идов в экспериментах in vitro [14, 21].

Белки WSCP подкласса IIА. Белки WSCP под-
класса IIA обнаружены у растений родов Brassica,
Raphanus и Arabidopsis [25]. Впервые белок WSCP
этого подкласса выделен из цветной капусты
(Brassica oleracea var. botrys). Комплекс WSCP из
B. oleracea (ВоWSCP) имеет молекулярную массу
78 кДа и изоэлектрическую точку (pI) в диапазоне
4.6–4.7 [14]. Участок ДНК, содержащий ген белка
ВоWSCP, кодирует полипептид, состоящий из
218 аминокислотных остатков [26]. После процес-
синга с удалением консервативных C- и N-концов
зрелый мономер BoWSCP имеет молекулярную
массу 19.0 кДа и состоит из 178 аминокислотных
остатков. Функция C-концевого фрагмента остает-
ся неизвестной, а N-концевой фрагмент играет
роль сигнального пептида, выполняющего, как
предполагают, транспортную функцию [25].

Белок BoWSCP оказался на 94% гомологич-
ным белку BnD22 с молекулярной массой 22 кДа,
выделенному из рапса (Brassica napus L.) и инду-
цируемому при недостатке влаги, и на 51% белку
P22 из редиса (Raphanus sativas L.), индуцируемо-
му при солевом стрессе [26].

Белки WSCP подкласса IIВ. Первый и пока
единственный представитель WSCP белков под-
класса IIB выделен из представителя семейства
крестоцветных ‒ клоповника виргинского (Lepi-
dium virginicum). Соотношение связываемых бел-
ком LvWSCP хлофилла a и хлофилла b ниже, чем
для белков WSCP класса IIA, и зависит от места
произрастания и части растения [14].

Молекулярная масса тетрамера LvWSCP со-
ставляет 78‒80 кДа, мономера ‒ 19.6 кДа, а pI на-
ходится в диапазоне 4.2–4.5 [14, 21, 27]. Как и бе-
лок подкласса IIA BoWSCP, тетрамер LvWSCP
связывает четыре молекулы хлорофилла и само-
стоятельно собирается в пигмент-белковый ком-
плекс [14].

Ген LvWSCP содержит безынтронную рамку
считывания из 669 п.н. и кодирует 223 аминокис-
лотных остатка. Зрелый белок содержит последова-
тельность аминокислотных остатков 27‒206 транс-
лируемого полипептида, то есть при процессинге
утрачивается N-концевой 26-членный сигналь-
ный пептид, а также C-концевой фрагмент из
17 аминокислотных остатков [27].
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Пространственная структура хлорофилл-белко-
вых комплексов WCSP класса II. Среди белков
WSCP класса II третичная структура первона-
чально была расшифрована для белка из L. virgini-
cum, относящегося к подклассу IIB. Строение мо-
номеров LvWSCP очень похоже на укладку цепей
в ингибиторах протеаз типа Кунитца: основу со-
ставляет β-трилистник из 12 β-цепей. В этой
структуре цепи 1, 4, 5, 8, 9 и 12 формируют β-бо-
чонок, а остальные 6 цепей ‒ три двухцепочечных
антипараллельных β-листа, накрывающих бочо-
нок сверху [21].

Тетрамер LvWSCP сложен из двух гомодимер-
ных субъединиц, повернутых относительно друг
друга на определенный угол. В центре тетрамера
локализованы молекулы хлорофилла, плотно за-
ключенные в гидрофобную полость, сформиро-
ванную аминокислотными остатками 31‒61,
86‒96 и 152‒156 каждой из субъединиц. Связыва-
ние хлорофилла с белком происходит через нахо-
дящийся в порфириновом кольце хлорофилла
ион Mg2+ и кислород пептидной связи между
Pro36 и Ala37 молекулы белка [21]. Доступ моле-
кул воды к молекулам хлорофилла в гидрофоб-
ном кластере возможен лишь через 4 поры в гид-
рофобной полости тетрамера, которые блокиро-
ваны плотно упакованными молекулами
хлорофилла [21]. Подобная упаковка предотвра-
щает также контакт хлорофилла с O2, что может
объяснить его устойчивость к окислению актив-
ными формами кислорода (АФК) [28].

В гидрофобной полости комплекса пигменты
упакованы в виде димеров по типу “открытого
сэндвича”, в котором молекулы расположены
под углом около 27° относительно друг друга (см.
рис. 1а). Расстояние между участками молекул
варьирует от 10.7 Å до 3.6 Å, что допускает делока-
лизацию энергии возбуждения. Это свойство струк-
туры LvWSCP позволяет рассматривать димеры
хлорофилла как единые ансамбли [21]; при этом
расстояние между двумя димерами составляет 20 Å,
то есть связь между димерами слабая [28].

Фитольные хвосты молекул хлорофилла в со-
ставе двух димеров направлены друг к другу и со-
здают в центре кластера тесные гидрофобные
контакты, важные для тетрамеризации комплек-
са (рис. 1б) [21]. Для полной стабилизации ком-
плекса из четырех субъединиц достаточно фи-
тольных хвостов одного димера молекул хлоро-
филла. Экспериментально это показано на белке
ВоWSCP, который при низких концентрациях
хлорофилла может включать в себя только один
его димер вместо двух, сохраняя устойчивость к
термическому воздействию, денатурации, экс-
тремальным значениям pH и интенсивному ви-
димому свету. Механизм, по которому комплекс
WSCP с одним димером хлорофилла может свя-

зывать еще две молекулы пигмента, остается не-
известным [29].

Трехмерная структура белка WSCP подкласса
IIA из B. oleracea, рассчитанная на основании
рентгеноструктурного анализа, сходна со струк-
турой WSCP подкласса IIB из L. virginicum. Отли-
чие состоит в измененном на 60° угле поворота
димеров относительно друг друга. Еще одно отли-
чие ‒ наличие специфических аминокислотных
остатков в гидрофобной полости, вызывающих
деформацию плоскости кольца макроцикла хло-
рофилла, что приводит к батохромному сдвигу на
10 нм длинноволнового пика поглощения хлоро-
филла у белков подкласса IIA по сравнению с
подклассом IIВ [30].

СПЕКТРАЛЬНЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ 
БЕЛКОВ WSCP

Спектры поглощения нативных тетрамерных
комплексов WSCP всех классов складываются из
полос поглощения аминокислотных остатков
белков в УФ-области (280 нм и более короткий
диапазон) и пиков локализованных в белковом
матриксе молекул хлорофилла a и b в ближней
УФ-области (350‒400 нм) и в видимой части
спектра: наиболее интенсивная полоса Соре
(430‒470 нм) и полоса (660‒680 нм), соответству-
ющая самому длинноволновому So‒S1-переходу
молекулы, или Qy-переходу.

Спектральные свойства белков WSCP класса I

Белки WSCP класса I из C. album (CaWSCP) в
природных условиях связывают только хлоро-
филл a. Спектр поглощения CaWSCP, кроме по-
лос в УФ-спектре, содержит характерные для хло-
рофилла a максимумы при 429 нм (полоса Соре)
и 668 нм (полоса, соответствующая Qy-переходу).
Полоса Qy-перехода для хлорофилла в CaWSCP
сдвинута в длинноволновую область по сравне-
нию с органическими растворителями (напри-
мер, для хлорофилла a в ацетоне это 663 нм). Та-
кой батохромный сдвиг характерен для всех хло-
рофиллсодержащих белков [31].

Спектральные свойства белков WSCP класса II

Абсорбционная спектроскопия. В спектре по-
глощения тетрамера BoWSCP (рис. 2а) в красной
области присутствует основной пик при 673‒674
нм (соответствующий Qy-переходу в молекуле
хлорофилла) вместе с минорным пиком при 628
нм, пики полосы Соре при 421 и 436 нм, а также
дополнительные максимумы при 341 и 383 нм.
Аналогично в спектре поглощения тетрамера
LvWSCP (рис. 2б) присутствуют пики поглоще-
ния при 661‒663 и 619 нм (Qy-переход), пики по-
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лосы Соре при 421, 436 и 468 нм и дополнитель-
ные пики при 335 и 381 нм. Эти спектры поглоще-
ния для BoWSCP и LvWSCP получены нами на
препаратах белков после самосборки in vitro. Бел-
ки собирались из мономеров и хлорофилла из
пигмент-белковых комплексов тилакоидных
мембран шпината, и их спектры поглощения
полностью совпадали с таковыми для нативных
BoWSCP и LvWSCP [25, 27].

В представленных спектрах поглощения в
длинноволновой области у обоих белков положе-
ния максимумов различаются примерно на 10 нм
(628 и 673 нм для BoWSCP, 619 и 663 нм для
LvWSCP). Данный факт объясняется, очевидно,
вкладом поглощения хлорофилла b, который на-
ходится в составе LvWSCP: максимум поглоще-

ния хлорофилла b смещен в короткую область
спектра по сравнению с хлорофиллом a [31]. Кро-
ме того, различия в положении максимума в
красной области спектра могут быть связаны с
различиями аминокислотного окружения в сайте
связывания пигмента [30]. Также в спектре по-
глощения LvWSCP есть дополнительный пик при
468 нм ‒ его нет у BoWSCP. Максимум при 468 нм
принадлежит полосе Соре хлорофилла b в составе
LvWSCP; известно, что пик поглощения хлоро-
филла b в свободном состоянии находится около
455 нм [31]. Связывание хлорофилла b вместе с
хлорофиллом a при взаимодействии мономера с
пигмент-белковыми комплексами тилакоидов ‒
характерная особенность белков WSCP класса IIВ
(хлорофилл a/b = 1.5‒3.5) [27]. Известно, что в этих

Рис. 1. Димерная организация хлорофилла в составе белков семейства WSCP и реакционных центров фотоснтеза. а ‒
Четвертичная структура пигмент-белковых комплексов семейства WSCP класса II на примере WSCP из Lepidium vir-
ginicum (ID 2DRE по PDB). б ‒ Димерная структура ансамблей хлорофилла, входящих в состав тетрамера WSCP из
L. virginicum (ID 2DRE по PDB). Фрагменты структуры пигмент-белковых комплексов реакционных центров с диме-
рами хлорофилла Р700 в фотосистеме 1 (ID 4Y28 по PDB) (в) и хлорофилла Р680 в фотосистеме 2 (ID 5XNL по PDB) (г).
RCSB PDB database website. [Electronic resource]/URL: http://www.rcsb.org/(дата обращения 17.05.2019).

а б

в г
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условиях мономер BoWSCP практически не связы-
вает хлорофилл b (хлорофилл a/b = 6‒10) [14].

Пигментный состав WSCP класса II в природе
не ограничивается молекулами хлорофилла. Бе-
лок WSCP, выделенный из соцветий B. oleracea, а
также из сосудистых пучков японского редиса
Raphanus sativus (CP674), кроме хлорофилла a со-
держит пигмент с пиком поглощения при 700 нм,
который, по-видимому, образуется при разруше-
нии хлорофилла; этот хромофор отсутствует у
WSCP, полученного из листьев [14].

Интересно, что из постэтиолированных про-
ростков ячменя удалось изолировать белок, гомо-
логичный WSCP, но связывающий не хлорофилл,
а хлорофиллид a и названный FCBP (free chloro-
phyllide-binding protein). Молекулярная масса его
предшественника составляет 27 кДa, после про-
цессинга и транспорта в хлоропласт она умень-
шается до 22 кДа. Как считается, FCBP выполня-
ет в постэтиолированных растениях функцию пе-
реносчика хлорофиллида a [32].

Флуоресцентная спектроскопия. Хлорофилл в
составе WSCP разных классов обладает собствен-
ной флуоресценцией, квантовый выход которой
сравним с наблюдаемым в фотосинтетических
хлорофилл-белковых комплексах [33]. Анализ
спектров испускания и возбуждения флуоресцен-
ции хлорофилла при комнатной и низкой темпе-
ратурах позволяет получать информацию о харак-
тере пигмент-белковых и пигмент-пигментных
взаимодействий в тетрамерах WSCP.

В спектре флуоресценции комплексов BoWSCP
(подкласс IIА) при комнатной температуре глав-
ный максимум находится при 684 нм (рис. 3).
Этот спектр можно разложить на 3 главные гаус-
совы полосы: 677, 684, и 693 нм для белка, содержа-
щего только хлорофилл a, и 665, 675 и 689 нм для
белка, содержащего только хлолрофилл b [34].

Спектр возбуждения флуоресценции BoWSCP
(рис. 4, врезка) по положению и составу пиков
совпадает со спектром поглощения этого ком-
плекса. Некоторое расхождение в соотношении
амплитуд пиков спектра поглощения и спектра
возбуждения флуоресценции вызвано тем, что на
спектрофлуориметре не предусмотрена коррек-
ция спектра на спектральное распределение ис-
точника света.

Отсутствие смещения основных пиков в спек-
тре возбуждения флуоресценции BoWSCP отно-
сительно пиков поглощения свидетельствует о
том, что флуоресценция излучается нативной
формой хлорофилла a в тетрамерном комплексе
BoWSCP [33, 34].

В спектре флуоресценции тетрамерных ком-
плексов LvWSCP при комнатной температуре
главный максимум приходится на 675 нм (рис. 4),
причем максимум спектра флуоресценции этого
комплекса при возбуждении светом, как длиной

Рис. 2. Спектры поглощения тетрамерных комплек-
сов BoWSCP (а) и LvWSCP (б). Здесь и на других ри-
сунках комплексы WSCP с хлорофиллом получены
путем самосборки in vitro с использованием пигмент-
белковых комплексов тилакоидных мембран шпината.
Прибор ‒ спектрофотометр Varian Cary® 50 UV-Vis
(“Agilent Technologies”, США). (Рис. 2–5 взяты из Вы-
пускной квалификационной работы магистра Обухо-
ва Ю.Н.)
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Рис. 3. Спектр флуоресценции BoWSCP при темпера-
туре 20°С. Длина волны возбуждении ‒ 435 нм.
Стрелка – длина волны регистрации флуоресценции
(760 нм) при измерении спектра возбуждения флуо-
ресценции BoWSCP (на врезке). Прибор – спектро-
флуориметр Cary Eclipse (“Agilent Technologies”,
США). На врезке: спектр возбуждения флуоресцен-
ции BoWSCP при температуре 20°С (сплошная ли-
ния). Регистрация при 760 нм. Спектральную коррек-
цию не проводили. Пунктирная линия – спектр по-
глощения BoWSCP. Спектры нормированы в
максимуме 673 нм. Стрелка – длина волны возбужде-
ния (435 нм) при измерении спектра флуоресценции.
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волны 430 нм (полоса Соре хлорофилла a), так и
470 нм (полоса Соре хлорофилла b), не меняется и
соответствует свечению хлорофилла a [18].

Cпектр возбуждения флуоресценции LvWSCP
(рис. 4, врезка) по положению и составу пиков
совпадает со спектром поглощения. Аналогично
BoWSCP, отсутствие смещения основных пиков в
спектре возбуждения флуоресценции LvWSCP от-
носительно основных пиков поглощения свиде-
тельствует о том, что флуоресценция в исследуе-
мом препарате LvWSCP излучается нативной фор-
мой хлорофилла a.

Совпадение спектров флуоресценции LvWSCP
при возбуждении длинами волн 430 и 470 нм поз-
воляет считать хлорофилл a в составе этого белка
единственным флуорофором. В спектре возбуж-
дения флуоресценции LvWSCP есть все полосы,
имеющиеся в его спектре поглощения. Это зна-
чит, что хлорофилл b в LvWSCP передает свою
энергию возбуждения хлорофиллу a, вызывая его
флуоресценцию; при этом эффективность мигра-
ции энергии возбуждения от молекулы хлоро-
филла b на хлорофилл a близка 100% [33, 35].

Белки подкласса IIB, способные связывать
in vitro хлорофилл a и b в разных соотношениях,
уже используют в качестве модели для изучения
пигмент‒пигментных и пигмент‒белковых взаи-
модействий [33].

КД-спектроскопия. К эффективным методам
изучения белок‒белковых и белок‒пигментных
взаимодействий в биополимерах и сложных над-
молекулярных комплексах относится спектро-
скопия кругового дихроизма, или КД-спектро-
скопия [36, 37].

Во всех белках семейства WSCP молекулы хло-
рофилла упакованы в виде димеров, которые об-
ладают высокой амплитудой КД-сигнала в види-
мой области. Особенно характерен спектр КД в
Q-области, где находятся длинноволновые пики
поглощения хлорофилла. В спектре КД таких
структур в области Qy-перехода есть два симмет-
ричных, но разнонаправленных пика [36].

Присутствие симметричных разнонаправлен-
ных пиков на КД-спектрах BoWSCP и LvWSCP ‒
свидетельство наличия в их составе димеров хло-
рофилла и нативности их структуры (рис. 5) [29,
38]. Любое нарушение конформации белковых
субъединиц, не разрушающее молекулу хлоро-
филла, но приводящее к диссоциации его диме-
ров, неизменно вызывает падение амплитуды
КД-сигнала в красной области спектра. Это обу-
словлено тем, что коэффициент экстинкции КД
мономерных молекул хлорофилла очень низкий
[36, 37].

Методом КД-спектроскопии показано, что
нативные комплексы WSCP классов IIA и IIB
устойчивы к высоким температурам. Белки выдер-
живают нагревание при 80°С в течение 20 мин без

деградации. Только добавление к белкам 1%-ного
SDS и кипячение при 100°С в течение 5 мин вы-
зывают полную диссоциацию комплексов [40].
Заметим, что комплексы, полученные при само-
сборке белка с хлорофиллидом (бесфитольным
производным хлорофилла), быстро разрушаются
при кипячении, что сопровождается полным ис-
чезновением КД-сигнала в красной области
спектра. Это значит, что фитольная цепь хлоро-
филла играет важную роль в обеспечении проч-
ности тетрамерной структуры WSCP, по-видимо-
му, за счет гидрофобных взаимодействий [39].

ОСОБЕННОСТИ СВЯЗЫВАНИЯ 
ХЛОРОФИЛЛА И ДРУГИХ ХРОМОФОРОВ 

WSCP КЛАССА II

В белках семейства WSCP разных классов выяв-
лено различное содержание хлорофилла (до четы-
рех молекул на тетрамер), что можно объяснить как
свойствами самих белков, так и условиями само-
сборки комплексов [14]. Например, для ВоWSCP
показана возможность связывания 2 молекул хло-
рофилла на тетрамер [25, 40]. Это может быть свя-
зано с высокой кооперативностью процесса, обу-
словленной, как полагают, кинетикой ассоциа-
ции белковых субъединиц: они быстро образуют
тетрамер с закрытием двух свободных сайтов свя-
зывания [35].

Рис. 4. Спектры флуоресценции LvWSCP при темпе-
ратуре 20°С. Длины волн возбуждения ‒ 430 нм
(сплошная линия) и 470 нм (пунктирно-точечная ли-
ния). Стрелка – длина волны регистрации флуорес-
ценции (740 нм) при измерении спектра возбуждения
флуоресценции LvWSCP (на врезке). Прибор ‒ спек-
трофлуориметр Cary Eclipse (“Agilent Technologies”,
США). На врезке: спектр возбуждения флуоресцен-
ции LvWSCP при температуре 20°С (сплошная ли-
ния), регистрация при 740 нм. Спектральную коррек-
цию не проводили. Пунктирная линия – спектр по-
глощения LvWSCP. Спектры нормированы в
максимуме 663 нм. Стрелки – длины волн возбужде-
ния (430, 470 нм) при измерении спектров флуорес-
ценции LvWSCP.
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При самосборке комплексов WSCP в смеси
мономеров с раствором хлорофилла в 40%-ном
метаноле соотношение связанных молекул хло-
рофилла а и b отличается от того, которое получа-
ется при сборке с тилакоидами. Следовательно,
это соотношение зависит от условий (сольвата-
ции, микроокружения), в которых происходит
взаимодействие белковых субъединиц и молекул
пигмента [25].

Для самосборки белков BoWSCP, LvWSCP и
RsWSCP (белок из редиса японского Raphanus sa-
tivus) предложен альтернативный метод ‒ с ис-
пользованием водно-масляной эмульсии, ‒ где
мономеры белка находятся в водной фазе, а моле-
кулы хлорофилла в гидрофобных мицеллах. Этот
метод обеспечивает большую площадь поверхно-
сти контакта гидрофобной и водной фаз, а также
позволяет создать условия, предотвращающие аг-

регацию белка или неспецифическое связывание
его с хлорофиллом, как это может происходить в
40%-ном метаноле [18]. Этот метод успешно ис-
пользован и для кристаллизации белка ВоWSCP с
целью изучения его трехмерной структуры [30].

Самосборка BoWSCP при низких концентра-
циях хлорофилла приводит к образованию тетра-
мера, содержащего две, а не четыре молекулы
хлорофилла a в димерном состоянии. Этот ком-
плекс может связать еще две молекулы хлорофил-
ла a при его добавлении в среду и образовать на-
тивный тетрамер BoWSCP с четырьмя молекула-
ми хлорофилла a, уложенными в два димера.
Тетрамер WSCP с двумя молекулами хлорофилла
a так же, как и с четырьмя, устойчив к термиче-
скому воздействию, денатурации, экстремаль-
ным значениям pH и фотоокислению пигмента.
Это значит, что одной пары молекул хлорофилла
достаточно для образования стабильных тетра-
мерных комплексов WSCP. Однако механизм
транспортировки второй пары молекул хлоро-
филла в гидрофобный карман тетрамера пока не
выяснен [29].

ФОТОСЕНСИБИЛИЗИРОВАННЫЕ 
РЕАКЦИИ С УЧАСТИЕМ ХЛОРОФИЛЛА

В СОСТАВЕ WSCP

Фотоконверсия хлорофилла в белках WSCP класса I

Уникальная особенность СаWSCP заключает-
ся в способности к фотоконверсии ‒ фотоинду-
цированному превращению в другую форму бел-
ка с изменением спектра поглощения. Первичная
форма белка, до фотоконверсии, названа CP668
(по значению максимума поглощения в Q-обла-
сти), а фотоконвертированная форма соответ-
ственно CP743 [41]. Фотоконверсия происходит в
водном растворе в аэробных условиях и в широком
диапазоне значений рН (от 0.2 до 11.8), но наиболее
эффективна при значении pH 5.0 [15, 42]. Спектр
поглощения фотоконвертированной формы бел-
ка, CP743, имеет кроме главного максимума (по
разным данным составляющего от 740 до 743 нм)
пик поглощения при 668 нм (неконвертирован-
ная форма хлорофилла а) и минорные полосы
при 363, 399 и 564 нм [41].

Реакция фотоконверсии происходит исклю-
чительно в CaWSCP, содержащем хлорофилл a, а
белок, связавший хлорофилл b, не подвержен фо-
токонверсии. [41]. Существует гипотеза, что в хо-
де фотоконверсии хлорофилл a переходит в три-
плетное состояние и реагирует с молекулярным
кислородом с образованием активного синглет-
ного кислорода; последний немедленно вступает
в реакцию с хлорофиллом a (форма CP668), пре-
вращая его в новый пигмент (форма CP743) [14].
При попытке выделения из белка CP743 образо-
вавшегося пигмента P743 происходит его превра-

Рис. 5. Спектр кругового дихроизма тетрамеров
BoWSCP (а) и LvWSCP (б), снятый на КД-спектро-
метре Hirascan (“Applied Photophysics”, Великобрита-
ния). На обоих рисунках оптическая плотность хло-
рофилла в максимуме красной области спектра, Dred,
равна 0.2; постоянная времени, τ, равна 0.5 с. Такой
спектр в длинноволновой области характерен для ди-
мерной организации молекул хлорофилла a и хлоро-
филла b в белке.
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щение в другие моноокисленные формы хлоро-
филла a, получившие названия P726 и P700 [41].
Расположение С=С связей в P743 похоже на стро-
ение бактериохлорофилла a, а спектр поглоще-
ния пигмента в CP743 схож со спектром поглоще-
ния бактериохлорофилла g. Предполагают, что в
результате фотоконверсии CaWSCP катализирует
окисление хлорофилла a с превращением послед-
него в пигмент бактериохлоринового типа, струк-
тура которого на данный момент точно не извест-
на [14].

Предположение об окислении хлорофилла
подтверждает тот факт, что фотоконверсия CP668
в CP743 обратима при облучении светом с длиной
волны 735 нм в присутствии 10 мМ гидросульфи-
та натрия. Попытки провести эту реакцию в тем-
ноте не принесли результатов [43]. Важно заме-
тить, что после обратного превращения первич-
ная форма белка СР668 утрачивает способность к
фотоконверсии. Так, после облучения CP743 све-
том с длиной волны 735 нм в восстановительных
условиях, кроме регенерации в спектре поглоще-
ния полосы при 668 нм, появляется дополнитель-
ный пик при 763 нм. На основании этого было
сделано заключение, что при обратной фотокон-
версии происходит не регенерация первичной
формы СР668, а образуется комплекс белка
CaWSCP с совершенно новым пигментом (эта
форма комплекса названа CP763).

Установлено, что фотоконверсия происходит
в три этапа, в ходе каждого из которых фотокон-
вертируется по одной молекуле хлорофилла a. В
конце последнего этапа из 4 молекул хлорофилла
a в составе тетрамера CaWSCP только 3 претерпе-
вают фотоконверсию, а одна остается в виде
CP743 [16].

Таким образом, фотоконверсия белков WSCP
класса I представляет собой крайне интересное яв-
ление фотоиндуцированных окислительно-восста-
новительных превращений хлорофилла a внутри
белкового матрикса без участия экзогенных ре-
докс-агентов. Такие фотопревращения хлорофил-
ла в CaWSCP могут быть тесно связаны с его функ-
цией в биологических системах, а также служить
удобной модельной системой для изучения эво-
люции путей биосинтеза хлорофилла и бактерио-
хлорофилла.

Фотосенсибилизированные хлорофиллом реакции
в белках WSCP класса II

В отличие от WSCP класса I, в белках класса II
фотоконверсии хромофоров не наблюдают. Ло-
гично предположить, что, так как в процессе фо-
токонверсии CaWSCP происходят окислитель-
ные реакции, димеры хлорофилла в других белках
WSCP способны к фотоактивации молекул кис-

лорода, диффундирующих в гидрофобную зону
белка из водной среды.

Известно, что в присутствии кислорода на све-
ту хлорофилл a, b и большинство порфиринов в
растворах или поврежденных пигмент–белковых
комплексах начинают быстро деградировать из-
за генерации ими АФК (прежде всего, синглетно-
го кислорода). В нативных пигмент–белковых
комплексах тилакоидов такой процесс предот-
вращается тушением триплетно возбужденного
состояния хлорофилла каротиноидами, которые
с ним контактируют [21, 44‒46].

Экспериментально показано, что устойчивость
хлорофилла в белках WSCP к интенсивному облу-
чению видимым светом примерно в 4 раза выше,
чем для хлорофилла в водно-детергентных эмуль-
сиях, хотя каротиноидов в составе WSCP, как уже
говорилось, нет. Этот результат объясняют защит-
ными свойствами фитольных хвостов хлорофилла
в WSCP, которые, как считается, препятствуют
прямому контакту молекулярного кислорода с
порфириновым ядром и снижают эффективность
генерации синглетного кислорода [28, 38].

На основании трехмерной структуры белка
WSCP класса IIB из L. virginicum предположили,
что защита хлорофилла от фотодеградации обу-
словлена изоляцией молекулы пигмента от нахо-
дящегося в среде молекулярного кислорода внут-
ри образуемой белком гидрофобной полости [21].
Эта интересная особенность белков WSCP класса
II легла в основу их использования в качестве мо-
дели для изучения тонких барьеров диффузии
кислорода [33]. В то же время, недавно для WSCP,
связанного только с двумя молекулами хлоро-
филла, обнаружена такая же фотоустойчивость,
как и у комплекса с четырьмя молекулами пиг-
мента [29]. Упомянутая выше способность фи-
тольных хвостов хлорофилла защищать молекулу
от фотоокисления подтверждена в эксперимен-
тах по самосборке тетрамеров WSCP в присут-
ствии хлорофиллидов (у них нет фитольного хво-
ста). В таких “химерных” комплексах пигмент
быстро разрушается под действием света [28]. Та-
ким образом, несмотря на множество данных по
высокой фотостабильности хлорофилла в тетра-
мерах WSCP, молекулярные механизмы этого фе-
номена до конца не выяснены.

Хлорофилл в нативных комплексах WSCP мо-
жет реагировать с молекулярным кислородом,
способным проникать внутрь гидрофобного кар-
мана белка. В связи с этим интересно выяснить,
может ли хлорофилл в составе WSCP фотокатали-
зировать окислительно-восстановительные реак-
ции с участием экзогенных водорастворимых до-
норов и акцепторов электрона. Нами получены
предварительные данные о возможном участии
тетрамеров BoWSCP и LvWSCP в фотохимических
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реакциях, но, чтобы это подтвердить или опроверг-
нуть, необходимы серьезные исследования.

ВОЗМОЖНЫЕ ФУНКЦИИ БЕЛКОВ WSCP
В РАСТЕНИЯХ

Превалирует мнение, что белки семейства
WSCP связаны с системами ответа растительного
организма на различные виды стресса. Однако экс-
периментальные свидетельства этого часто носят
косвенный характер.

Известно, что многие представители суперсе-
мейства DUF538, в которое входят WSCP класса I,
относятся к белкам, индуцируемым стрессом
[19]. По результатам компьютерного моделирова-
ния выявлено некоторое сходство строения
CaWSCP и других белков DUF538 c хлорофилла-
зами и эстеразами жиров [19]. В дальнейшем по-
лучены и экспериментальные подтверждения на-
личия у CaWSCP и белков DUF538 из Celosia cri-
stata хлорофиллазной активности, приводящей к
образованию антиоксидантов [20, 23]. Предпола-
гается, что суперсемейство DUF538 представляет
собой новую группу хлорофиллаз, которые в
стрессовых условиях реагируют с хлорофиллом с
образованием соединений, обладающих антиок-
сидантными свойствами [19, 20, 23].

Существенно больше известно о белках WSCP
класса II. Показана индукция синтеза этих белков
такими стрессовыми воздействиями, как недо-
статок влаги, засоленность, повышение темпера-
туры, недостаток питательных веществ, обработ-
ка метилжасмонатом и механическое поврежде-
ние листьев [14, 27, 33, 34, 39]. Предложена
гипотеза, согласно которой белки WSCP классов I и
II могут функционировать в качестве пары хло-
рофиллаза‒ингибитор протеазы. В стрессовых
условиях хлорофиллаза утилизирует хлорофилл
из поврежденных фотосинтетических комплек-
сов, снижая риск фотогенерации АФК, а инги-
битор блокирует работу протеаз, защищая хло-
рофилл‒белковые комплексы от дальнейшего
разрушения. Однако в настоящее время нет дан-
ных, подтверждающих совместную локализа-
цию пар таких белков в растении [20].

Сведения об участии белков WSCP класса II в
утилизации хлорофилла вне хлоропластов проти-
воречивы. Предшественник BoWSCP содержит
19 остатков на N-конце белка, которые имеют
признаки сигнального пептида секреторного пу-
ти. Возможно, пре-BoWSCP поступает в эндо-
плазматический ретикулум, куда может транс-
портироваться и хлорофиллаза [14]. В трансген-
ном растении табака сверхэкспрессия BoWSCP
не приводила к ускорению изменения содержа-
ния хлорофилла, что не согласуется с предполо-
жением об участии этого белка в катаболизме
хлорофилла [40]. Таким образом, при нормаль-

ных условиях белки WSCP класса II, скорее всего,
никакой роли в утилизации хлорофилла не игра-
ют. В то же время замечено увеличение содержа-
ния протохлорофиллидов в этиолированных ли-
стьях трансгенных растений табака, что может
быть обусловлено ролью этого белка как храни-
лища биосинтетических предшественников хло-
рофилла [40]. Аналогичные результаты получены
в экспериментах с белком FCBP массой 22 кДа,
который гомологичен по последовательности
белкам WSCP класса II и выделен из ячменя (Hor-
deum vulgare). Он накапливается в этиолирован-
ных хлоропластах, процессируется там в зрелую
форму и может выполнять в них функцию транс-
портера хлорофиллидов, участвуя таким образом
в челночном переносе метаболитов пути биосин-
теза хлорофилла [32].

В опытах с трансгенными растениями табака,
в которых собственный белок WSCP обнаружен
не был, показано отсутствие изменения фенотипа
при гиперэкспрессии WSCP класса IIA из B. ole-
racea по сравнению с диким типом [40]. Однако,
как и в B. oleracea, в стрессовых условиях в транс-
генных растениях табака содержание этого белка
увеличивалось, но далее, в процессе старения ли-
стьев, снижалось. При сверхэкспрессии WSCP в
трансгенных растениях снижалась генерация АФК,
что позволило предположить участие WSCP под-
класса IIA в защитном ответе на стресс [40].

Гипотеза о защитной функции белков WSCP
подкласса II подтверждена экспериментальными
данными по внутриклеточной локализации белков.
С помощью меченного флуоресцентным белком N-
концевого транспортного пептида из WSCP под-
класса IIA, а также из белка BnD22 показано, что
WSCP может транспортироваться в тельца эндо-
плазматического ретикулума (ER-тельца) ‒ особые
компартменты, связанные с эндоплазматической
сетью, обнаруженные у растений семейства Bras-
sicaceae [25]. Обнаружено, что в ER-тельцах на-
капливаются и другие белки: AtWSCP (из Arabi-
dopsis thaliana), RsWSCP [24] и LvWSCP [27]. С
этим компартментом связывают различные защит-
ные реакции растения. Например, они активно
формируются при ранениях и обработке метилжас-
монатом [25]. Также в ER-тельцах обнаружены бел-
ки PYK10, которые, как достоверно показано,
участвуют в защите растения от патогенов [25, 27].

Высказано предположение, что при поврежде-
ниях клетки белки семейства WSCP выполняют
роль контейнеров-сборщиков свободного хлоро-
филла, внося тем самым вклад в защиту клетки от
образования АФК. Повреждение органелл в расти-
тельной клетке вследствие стресса (действия пато-
генов и других воздействий) служит сигналом для
выхода апобелков WSCP из эндоплазматического
ретикулума. Далее они попадают в хлоропласты че-
рез поврежденные мембраны и экстрагируют хло-
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рофилл из пигмент–белковых комплексов тилако-
идов, иммобилизуя его в прочных тетрамерных
комплексах [25, 27].

Возможно, апобелки WSCP эффективно из-
влекают хлорофилл в первую очередь из повре-
жденных хлорофилл–белковых комплексов, где
он связан слабее и разобщен с каротиноидами.
Нарушение связи молекул хлорофилла с кароти-
ноидами приводит к тому, что он переходит в
долгоживущее триплетное состояние и генериру-
ет цитотоксичный синглетный кислород [47]. В
комплексе с WSCP эффективность генерации
хлорофиллом АФК значительно понижается [28].
Таким образом, механизм защитного действия
WSCP заключается в специфической экстракции
фотохимически активного хлорофилла из повре-
жденных пигмент–белковых комплексов и изо-
ляции его от клеточных органелл.

При оценке физиологической роли семейства
WSCP нельзя не упомянуть о сходстве белков
WSCP класса II с семейством белковых ингиби-
торов протеаз типа Кунитца [14]. Характерный
для этих ингибиторов структурный мотив отно-
сится к эволюционно консервативным (возраст
более 500 млн лет) [48].

Для отдельных представителей семейства WSCP
класса II выявлена способность ингибировать
трипсин и только для белка BnD22 ‒ химотрип-
син, но не субтилизин и протеазу K [49‒51].

Доказано, что белок AtWSCP ингибирует па-
паинподобную цистеиновую протеиназу RD21
арабидопсиса; при этом он присутствует только в
молодых стручках и исчезает с развитием расте-
ния [39]. Наиболее активно AtWSCP синтезиру-
ется в районе апекса в темноте и пропадает при
росте на свету [52]. Показано, что в клетках апек-
са этот белок локализуется в зоне клеточных сте-
нок, в апопластах и ER-тельцах, где и взаимодей-
ствует с RD21.

Известно, что протеолитический фермент RD21
в норме регулирует процессы программируемой
клеточной смерти, играющие большую роль в
дифференцировке тканей и развитии растения, а
также участвует в ответе на стресс. Существенно,
что RD21 дополнительно содержит продомен, ко-
торый во время развития семян регулирует актив-
ность фермента путем аутоингибирования. При
прорастании, когда значение внутриклеточного
рН падает ниже 5, происходят внутримолекуляр-
ные конформационные изменения, приводящие
к дестабилизации и расщеплению пропептида.
Для того, чтобы избежать неконтролируемой ак-
тивности RD21, клетка использует еще один уро-
вень регуляции ‒ ингибиторы протеазы. Предпо-
лагают, что AtWSCP один из таких ингибиторов,
который экспрессируется в клетках проростков и
контролирует активность RD21 на протяжении
фазы роста [52‒54].

Белок RD21, как и AtWSCP, синтезируется в ви-
де предшественника, с N-концевым сигнальным
пептидом, направляющим белок в эндоплазмати-
ческий ретикулум. Предполагают, что AtWSCP об-
ратимо ингибирует RD21 при прорастании в тем-
ноте и далее на свету, связываясь с хлорофиллида-
ми, высвобождает протеазу в проростках. К
последующей регуляции подключается белок из
группы ингибиторов сериновых протеаз Serpin,
который уже необратимо ингибирует активность
протеазы RD21 [52, 54].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Перспективы исследования пигмент–белко-
вых ансамблей WSCP включают не только углуб-
ленное изучение их молекулярного и надмолеку-
лярного устройства, но и поиск областей возмож-
ного практического применения.

Несмотря на то, что каждая из групп белков се-
мейства WSCP имеет свои особенности в струк-
турном, филогенетическом и функциональном
плане, всех их объединяют два общих свойства:
высокое сродство к хлорофиллу и растворимость
в воде, а не в липофильной среде, что характерно
для хлорофилл–белковых комплексов фотосин-
тетического аппарата.

Функции белков WSCP в растительном орга-
низме остаются малоизученными, хотя, скорее
всего, они связаны с обеспечением защиты орга-
низма растения от стрессовых воздействий. Сего-
дня сформировалось несколько направлений,
ориентированных на исследование роли белков
WSCP в антистрессовой и адаптационной систе-
мах растений, в частности, в качестве ингибиторов
протеаз. Анализируют и взаимодействие белков
WSCP с хлорофиллом. Особое внимание привле-
кает высокое сродство белков к этому пигменту.
Как сказано ранее, мономеры WSCP даже могут
извлекать молекулы хлорофилла из антенных ком-
плексов тилакоидов. В связи с этим интересно изу-
чить кинетику и оценить константы связывания
белками WSCP молекул хлорофилла из частично
разрушенных фотосинтетических структур. Уда-
ление “свободного”, разобщенного с каротинои-
дами (и потому фотохимически активного), хло-
рофилла, по-видимому, препятствует развитию
фотодинамического повреждения клетки и тем
самым вносит вклад в защиту растения от окис-
лительного стресса.

Особенности структуры пигмент–белковых
комплексов WSCP растений, а именно укладка в
гидрофобном внутреннем пространстве белка мо-
лекул хлорофилла в виде двойного димера, откры-
вает еще одно направление экспериментальных
исследований. Благодаря такой уникальной упа-
ковке хромофоров тетрамеры WSCP можно рас-
сматривать в качестве своеобразного структурного
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аналога фотосинтетических реакционных цен-
тров, так как именно димеры хлорофилла или бак-
териохлорофилла выполняют ключевую роль пер-
вичного донора электронов при фотохимическом
разделении зарядов в реакционных центрах фото-
систем.

Исследование фотохимических свойств WSCP
разных классов расширит представления об уча-
стии димеров хлорофилла в фотосенсибилизации
окислительно-восстановительных реакций с уча-
стием экзогенных доноров и акцепторов электро-
на. Относительная простота организации апобел-
ков WSCP и их растворимость в водной фазе, а не
в липидном окружении открывает возможность
использования WSCP для моделирования эволю-
ционных предшественников фотосинтетического
конвертора энергии. Разумеется, при моделирова-
нии эволюционных прототипов безмембранного
фотосинтеза необходимо учитывать такие ограни-
чения, как структурные различия WSCP и реакци-
онных центров фотосистем. Это касается прежде
всего различия набора аминокислотных остатков,
связывающих Mg2+ в порфириновом ядре хлоро-
филла, а также разного взаиморасположения фи-
тольных хвостов хлорофилла в димерах.

Участие белков семейства WSCP в процессах
переноса энергии и фотокатализируемых диме-
рами хлорофилла окислительно-восстановитель-
ных реакциях позволяет рассматривать их как ма-
териал для создания фотобиотехнологических
систем и ориентироваться на них при конструи-
ровании наноразмерных преобразователей свето-
вой энергии в химическую и/или в информаци-
онный сигнал.
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лярной биологии биологического факультета
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WATER-SOLUBLE CLOROPHYLL-BINDING PROTEINS OF PLANTS: 
STRUCTURE, PROPERTIES AND FUNCTIONS

Yu. V. Maleeva1, *, K. V. Neverov1, 2, Yu. N. Obuhov2, M. S. Kritsky2

1Faculty of Biology, Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
2Bach Institute of Biochemistry, Federal Research Centre “Fundamentals of Biotechnology”, Russian Academy of Sciences, 

Moscow, 117071 Russia
*e-mail: yulya_maleeva@mail.ru

Water-soluble chlorophyll-binding proteins (WSCPs) of higher plants differ from most chlorophyll/bacteri-
ochlorophyll-containing proteins in that they are soluble in water, are not embedded in the lipid membrane
and directly involved in the process of photosynthesis. Chlorophyll molecules in WSCPs ensembles are di-
mers within the hydrophobic zone of the protein matrix, similar to the packaging of a “special pair” of pig-
ment in the reaction centers of phototrophs. This fact in combination with the detected photosensitizing ac-
tivity of WSCPs allows us to consider these proteins as a promising object for modelling the evolutionary pro-
totypes of the photosynthetic apparatus, as well as for developing the artificial solar energy converters.
WSCPs are divided into two classes. The representatives of these classes have a weak degree of homology of
the primary structure, but a high degree of similarity in the tertiary and quaternary structure. One of the fea-
tures of WSCP class I proteins is their ability to photoconversion, i.e. to a change of the chromophore struc-
ture and spectral properties under light exposure. The functions of WSCPs in plants are presumably related
to the protection of the organism against stress.

Keywords: water-soluble chlorophyll-binding proteins, secondary structure, tertiary structure, Kunitz-type
proteinase inhibitors, fluorescence spectroscopy, absorption spectroscopy, chlorophyll dimers, circle dichroism,
reaction center, photosynthesis evolution
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