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ВВЕДЕНИЕ

Выяснение механизмов регуляции электрон-
ного и  протонного транспорта в  фотосинтети-
ческих организмах оксигенного типа (растения, 
цианобактерии) - актуальная задача биофизики, 
биохимии и  физиологии фотосинтеза. В  фото-
синтетических мембранах находятся светособи-
рающие пигмент-белковые комплексы фотоси-
стемы 1 (ФС1) и фотосистемы 2 (ФС2), которые 
поглощают свет и передают энергию нейтрально-
го возбуждения пигментов реакционным центрам 
ФС1 и ФС2 [1, 2]. Разделение зарядов в фоторе-
акционных центрах инициирует перенос элек-
тронов по цепи от молекул воды, разлагаемых 
в ФС2, к ФС1, в результате чего NADP+ восста-
навливается до  NADPH. Перенос электронов 
по электрон-транспортной цепи (ЭТЦ) сопря-
жен с образованием транс-мембранной разности 

электрохимических потенциалов ионов водорода 
(DmH+). За счет энергии DmH+ в АТP-синтазном 
комплексе (CF0-CF1) из ADP и неорганического 
фосфата (ортофосфат, Pi) образуются молекулы 
АТP. В строме (пространство между оболочкой 
хлоропласта и тилакоидами) находятся фермен-
ты цикла Кальвина–Бенсона (ЦКБ), катализиру-
ющие восстановление СО2 за счет энергии обра-
зующихся на свету молекул NADPH и АТР [1-3]. 

Оптимизация работы фотосинтетического 
аппарата (ФСА) хлоропластов обеспечивается 
за счет быстрых (секунды−минуты) и  медлен-
ных (часы–сутки) механизмов регуляции фото-
синтетических процессов [4-6]. Адаптация ФСА 
к условиям освещения позволяет осуществлять 
эффективный светосбор при слабой освещен-
ности и  защищать ФСА от повреждений при 
избыточном освещении на сильном свету [7, 8]. 
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Быстрые механизмы регуляции связаны с акти-
вацией/деактивацией ферментов ЦКБ, перерас-
пределением энергии поглощаемого света между 
ФС1 и ФС2, влиянием рН стромы (рНout) и рН 
внутритилакоидного пространства (люмен, рНin) 
на процессы электронного переноса (функцио-
нирование ФС2, электронный транспорт между 
ФС2 и ФС1, отток электронов от ФС1 в ЦКБ). 
Кроме этого, хлоропласты могут изменять свою 
локализацию в клетках растений, приближаясь 
к адаксиальной (верхней) поверхности клетки 
для более эффективного поглощения света или 
удаляясь в глубину клетки, чтобы избежать фо-
топовреждений [9]. Медленные механизмы регуля-
ции связаны со светоиндуцированными измене-
ниями экспрессии белков ФСА [10, 11]. 

При флуктуациях внешних условий (свет, тем-
пература, условия питания) важную роль в опти-
мизации ФСА играют процессы переключения 
потоков электронов по альтернативным путям 
электронного переноса. Нециклический элек-
тронный транспорт (НЭТ) - перенос электронов 
от ФС2 к ФС1 и далее к NADP+, регулируется 
на пластохиноновом участке ЭТЦ [12-17]. Цепь 
циклического электронного транспорта (ЦЭТ) 
вокруг ФС1 включает ферредоксин-хинон-ре-
дуктазу (FQR), через которую восстановленная 
молекула ферредоксина (Fd-) передает электрон 
в  пластохиноновый пул, от которого электрон 
попадает к окисленному реакционному центру 
ФС1 ( P700

+ ) [18-22]. При ЦЭТ молекулы NADP+ 

не восстанавливаются, но протоны переносятся 
из стромы в  люмен - внутритилакоидное про-
странство хлоропластов. Считается, что роль FQR 
играют белки PGR5 и PGRL1, связанные с ци-
тохромным комплексом b6 f, который катализи-
рует окисление пластохинола (PQH2) и обеспечи-
вает восстановление пластоцианина (Pc) [19]. 

Цель настоящей работы  – анализ индукци-
онных процессов фотосинтеза в рамках расши-
ренной модели световых стадий оксигенного 
фотосинтеза. Математическое моделирование 
давно применяется для анализа световых стадий 
фотосинтеза (см. монографии и  обзоры [23-
26]). Ранее мы разработали модель электронно-
го и протонного транспорта [27–32], описыва-
ющую основные закономерности функциони-
рования ЭТЦ оксигенных фотосинтетических 
систем. Расширенная модель, рассмотренная 

в настоящей работе, дополнительно включает 
в себя два переносчика электронов на акцептор-
ном участке ФС2 – прочно связанный пласто-
хинон PQA и пластохинон PQB, обменивающий-
ся с  молекулами пластохинонового (PQ) пула 
между ФС2 и  ФС1. Это позволило адекватно 
описать кривую индукции флуоресценции хло-
рофилла (Хл)1 (немонотонные изменения вы-
хода флуоресценции хлорофилла - эффект Ка-
утского [33–36]) и  многофазную кинетику ре-
докс-превращений Р700, PQ, ферредоксина (Fd) 
и пластоцианина (Pc). Полученные результаты 
объясняются в рамках рН-зависимой регуляции 
электрон-транспортных процессов, связанных 
с  функционированием реакционных центров 
ФС1 и ФС2, процессами окисления пластохи-
нола и активации ЦКБ. 

ОПИСАНИЕ МОДЕЛИ

На рис.  1 показана схема электрон- и  про-
тон-транспортных процессов, моделируемых 
в  настоящей работе: 1) нециклический перенос 
электронов между ФС2 и ФС1 и дальнейший пе-
ренос электрона к NADP+, 2) циклический транс-
порт электронов по цепи переноса вокруг ФС1, 
включающей пластохиноновый пул (PQ/PQH2), 
и  3) псевдоциклический транспорт электронов 
с участием молекулярного кислорода (О2) в каче-
стве акцептора электрона в ФС1. Рассматривают-
ся также процессы транс-тилакоидного переноса 
протонов, сопряженные с работой ЭТЦ, и синтез 
АТР из ADP и ортофосфата (Pi). В основе расши-
ренной модели – разработанная нами ранее ки-
нетическая модель [27-32], дополненная за счет 
реакций переноса электронов на акцепторной 
стороне ФС2, происходящих с участием прочно 
связанной молекулы пластохинона PQA и молеку-
лы пластохинона PQB, обменивающейся с моле-
кулами пластохинонового пула между ФС2 и ФС1. 

Реакции электронного переноса. С помощью си-
стемы обыкновенных дифференциальных урав-
нений (см. Приложение) описывается поведение 
следующих переменных модели: [ ]P700

+  и  [ ]P680
+  – 

концентрации окисленных центров Р700 (первич-
ный донор электронов в ФС1) и Р680 (первичный 
донор электронов в  ФС2), [PQA]  – концентра-
ция окисленного пластохинона, прочно связан-
ного с ФС2, [PQB] – концентрация окисленного 
пластохинона в ФС2, взаимодействующего с PQA 

1  Общепринятым термином «индукционные явления» называют фотосинтетические процессы (например, немонотон-
ный выход флуоресценции хлорофилла или многофазная кинетика электронного транспорта), которые наблюдаются у 
интактных растений, адаптированных к определенным условиям непосредственно перед началом измерений. Для моде-
лирования индукционных явлений, связанных с адаптацией растений к свету или к темноте, мы варьировали начальные 
состояния электронных переносчиков и рН (см. описание методики расчетов и подписи к рисункам).
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и PQ, [РQ] – концентрация окисленных молекул 
пула пластохинона, включенных в цепь переноса 
электронов от ФС2 к цитохромному комплексу 
b6 f, [Pc] – концентрация окисленных переносчи-
ков, являющихся непосредственными донорами 
электронов для окисленных центров P700

+  (пласто-
цианин в хлоропластах и/или цитохром с6 у циа-
нобактерий), [Fd] – концентрация окисленного 
ферредоксина, [N+] и [NH] – концентрации тер-
минального акцептора ФС1 в окисленной и вос-
становленной формах, соответствующие NADP+ 
и NADPH. Переменная [ATP] соответствует кон-
центрации АТР. Переменные [ ]Hi

+  и  [ ]Ho
+  - суть 

концентрации ионов водорода в люмене (внутри-
тилакоидное пространство) и в строме соответ-
ственно. Считается, в первом приближении, что 
все переносчики электронов равномерно распре-
делены в тилакоидной мембране, а скорость пе-
реноса электронов между ФС2 и ФС1 не лими-
тируется диффузией мобильных переносчиков 

электрона (см. обоснование в [15-17])2. Система 
кинетических уравнений и основные параметры 
модели приведены в Приложении. В настоящей 
работе концентрация молекулярного кислорода 
[O2] полагается постоянной, что соответствует 
хорошо аэрируемой системе.

Нециклический электронный транспорт (НЭТ) 
связан с восстановлением NADP+ за счет элек-
тронов, поступающих в  ЭТЦ от ФС2 (Н2О → 
ФС2 → PQ → b6 f → ФС1 → Fd → NADP+). Акцепто-
ром электрона в ФС1 является ферредоксин (Fd). 
Два электрона от двух восстановленных молекул 
ферредоксина (Fd-) переносятся на  NADP+ че-
рез ферредоксин-NADP-редуктазу (FNR). Вос-
становленная молекула NADP- протонируется 
за счет ионов водорода, поступающих из стромы 
(NADP- + Н+ → NADPН). Потребление NADPН 
и ATР описывается феноменологически с помо-
щью функции kCBC([NADPН],[ATР],pHout), зави-
сящей от концентраций [NADPН], [ATР] и рН 

Рис. 1. Процессы электронного и протонного транспорта, рассматриваемые в модели, и схема компартментали-
зации ионов водорода и трансмембранных потоков протонов, описываемых в модели. Обозначения: ЦКБ – цикл 
Кальвина–Бенсона; Fd – ферредоксин; FNR – ферредоксин-NADP-редуктаза; ЦЭТ – циклический электронный 
транспорт; Р700 и Р680 – первичные доноры электрона фотосистемы 1 (ФС1) и фотосистемы 2 (ФС2) соответствен-
но; PQA – первичный пластохинон, связанный с фотосистемой 2 (ФС2), PQB – вторичный пластохинон, обмени-
вающийся с молекулами пластохинона, входящими в пул электронных переносчиков между ФС2 и фотосистемой 
1 (ФС1); Рс – пластоцианин; РQ – пластохинон (окисленная форма); РQH2 – пластохинол (восстановленная фор-
ма); b6 f – цитохромный комплекс b6 f; РТОХ – терминальные оксидазы. 

2  Диффузионно-контролируемые процессы электронного и протонного транспорта в хлоропластах описаны в рамках 
модели, учитывающей латеральную гетерогенность тилакоидных мембран [30].
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стромы (pHout), предложенной ранее в работах 
[27-32]. В модели предусмотрено, что защелачи-
вание стромы (увеличение pHout) ускоряет потре-
бление NADPН и ATР в ЦКБ (сигмоидная зави-
симость эффективной константы kCBC, зависящей 
от pHout параметрически, см. Приложение). 

При циклическом электронном транспорте 
(ЦЭТ) вокруг ФС1 электроны возвращаются от 
ферредоксина (Fd) в цепь между ФС2 и ФС1 (на 
уровне пластохинона) через FQR [21]. Возможен 
другой путь ЦЭТ, когда электроны от Fd возвра-
щаются на пластохиноновый участок ЭТЦ через 
Fd-NADН-оксидоредуктазу типа 1 [18-22]. Од-
нако эффективность работы такого пути ЦЭТ 
незначительна [22], и поэтому в данной работе 
этот цикл не рассматривался. 

Учитываются также другие каналы переноса 
электронов: а) приток электронов в ЭТЦ за счет 
внешних источников, б) отток электронов от 
ФС1 – перенос электрона от ФС1 на молекулу 
О2 (реакция Мелера [37, 38]). В результате реак-
ции Мелера образуются супероксидные радика-
лы O2

•− , которые дисмутируют с образованием 
пероксида водорода (Н2О2) и молекулярного кис-
лорода (2 O2

•−+ 2Н+ → Н2О2 + О2); молекулы Н2О2 
разлагаются до О2 и воды. В итоге, от молекулы 
воды, разлагаемой в ФС2, электроны переносятся 
к молекулярному кислороду (О2); конечным про-
дуктом этого цикла оказывается молекула воды. 
Это псевдоциклический путь переноса электронов 
(цикл «вода–вода», Н2О → ФС2 → ФС1 → О2 → Н2О 
[12, 13]). Цикл «вода–вода» обеспечивает перенос 
протонов в люмен, поддерживая тем самым син-
тез АТР. По разным источникам относительный 
вклад этого цикла может составлять от 10 до 60% 
от общего потока электронов [37, 38].

Трансмембранный перенос протонов. В модели 
рассматривается накопление протонов внутри 
тилакоидов в результате разложения воды в ФС2 
и окисления PQH2 цитохромным комплексом b6 f. 
Учитывается, что в люмене и снаружи тилакои-
дов (в строме) ионы водорода могут связываться 
с протон-акцепторными (буферными) группами 
(Buf), число которых значительно превышает 
число электронных переносчиков ([Buf]/[P700]0 

~100, см. подробнее [27-32]). Выход протонов из 
люмена в строму может происходить двумя путя-
ми: через АТР-синтазу (сопряженный с синтезом 
АТР поток протонов JATP) и путем утечки про-
тонов в обход АТР-синтазы (пассивный транс-ти-
лакоидный поток протонов Jpass). Мы полагаем, 
в первом приближении, что концентрации ио-
нов водорода в строме и в люмене не зависят от 
пространственных координат, что эквивалентно 

условию «быстрого перемешивания». В модели 
учитывается обмен протонами между стромой 
и  цитозолем (поток протонов Jcell). Значение 
pH в цитозоле (пространство между оболочкой 
хлоропласта и клеточной мембраной) считается 
постоянным за счет высокой буферной емкости 
цитоплазмы (pHcyt = 8).

В настоящей работе мы исходим из того, что 
в  хлоропластах высших растений основной 
вклад в процессы синтеза АТР и энергозависи-
мую регуляцию электронного транспорта и про-
цессы синтеза АТР вносит транс-тилакоидная 
разность рН (DpH), в то время как относитель-
ный вклад транс-тилакоидной разности элек-
трических потенциалов (Dj) в эти процессы не 
велик (по крайнее мере в квазистационарных 
состояниях; см. обсуждение этого вопроса в ра-
ботах [39–41]). По этой причине мы не рассма-
триваем, в первом приближении, генерацию Dj 
в качестве фактора, определяющего динамику 
сравнительно медленных индукционных про-
цессов в хлоропластах. 

Для моделирования процессов электронно-
го и протонного транспорта в условиях синтеза 
АТР (избыток субстратов фосфорилирования 
ADP и ортофосфата, метаболическое состояние 
3) или в состоянии фотосинтетического контро-
ля (недостаток субстратов фосфорилирования, 
избыток АТР, состояние 4) мы варьировали па-
раметр модели kATP, определяющий поток про-
тонов JATP через АТР-синтазу. В метаболическом 
состоянии 4 суммарная скорость образования 
АТР равна нулю (скорости процессов синтеза 
и гидролиза АТР, катализируемых АТР-синтазой, 
равны друг другу); в этом случае мы принима-
ем, что kATP = 0. В состоянии 3, когда синтез АТР 
превалирует над гидролизом АТР, справедливо 
условие kATP > 0. 

Описание индукции флуоресценции хлорофил-
ла а. Квантовый выход флуоресценции хлоро-
филла (Хл) а - показатель состояния ФСА, ко-
торый широко используется для диагностики 
функционального состояния хлоропластов [33-
36]. Измерения спектров и интенсивности флу-
оресценции Хл а позволяют судить о функцио-
нировании ФСА на различных уровнях струк-
турной организации хлоропластов (in vitro и  in 
vivo). При комнатных температурах основной 
вклад во флуоресценцию Хл а (более 20%) вно-
сят пигменты светособирающей антенны ФС2. 
Многочисленные литературные данные свиде-
тельствуют, что интенсивность флуоресценции 
Хл а зависит в первую очередь от редокс-состоя-
ния электронных переносчиков на акцепторном 
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участке ФС2 [42]. В качестве переносчика элек-
тронов, определяющего уровень флуоресценции, 
обычно рассматривается молекула первичного 
пластохинона PQA. Окисленный акцептор элек-
трона (PQA) можно уподобить «фотохимическому 
тушителю», который контролирует эффектив-
ность фотохимической реакции в ФС2 - перенос 
электрона от возбужденного первичного донора 
Р680* к пластохиноновому пулу (через феофитин, 
Phe, молекулы пластохинона PQA и PQB), и тем 
самым влияет на интенсивность флуоресценции. 
После восстановления PQA и накопления моле-
кул PQH2 в  ЭТЦ между фотосистемами отток 
электронов от Р680 к PQ замедляется, в результате 
уменьшается фотохимическая активность ФС2. 
При этом эффективность миграции энергии от 
возбужденных пигментов светособирающей ан-
тенны к реакционным центрам Р680 уменьшает-
ся, возрастает диссипация в тепло энергии воз-
бужденных пигментов и  увеличивается выход 
флуоресценции (Хл а* → Хл а + hn). Таким обра-
зом, накопление избыточного числа восстанов-
ленных переносчиков в ЭТЦ, препятствующих 
реокислению PQA

-, ослабляет «фотохимическое 
тушение» флуоресценции Хл а, обусловленное 
срабатыванием центров Р680. 

Для моделирования кривой индукции флу-
оресценции Хл а мы используем приближение, 
опирающееся на общепринятую точку зрения 
[42], что относительный вклад «фотохимиче-
ского тушения» флуоресценции уменьшается 
пропорционально концентрации [PQA

-]. Такое 

приближение оправдывается существованием 
линейной зависимости между скоростью не-
циклического электронного переноса в хлоро-
пластах и  интенсивностью переменной флуо-
ресценции Хл а комплекса ФС2 [42, 43]. «Сигна-
лом», запускающим цепь событий, приводящих 
к усилению нефотохимического тушения (НФТ) 
флуоресценции, является фотоиндуцированное 
закисление люмена (pHin ↓) [44]. Индукция НФТ 
контролируется регуляторным белком PsbS, ко-
торый протонируется при возрастании концен-
трации протонов внутри тилакоидов (уменьше-
ние рНin) [45, 46]. 

Для описания НФТ мы исходим из феноме-
нологической модели, предложенной нами ранее 
[27-32]. С формальной математической точки 
зрения усиление НФТ эквивалентно уменьше-
нию числа активно функционирующих светосо-
бирающих комплексов ФС2. В нашей модели это 
задается уменьшением параметрического коэф-
фициента L2(pHin)* = L0a(pHin). Коэффициент 
a(pHin) характеризует эффективность работы 
центров ФС2 в зависимости от рНin. Значение 
L2(pHin)* уменьшается при закислении люмена 
(pHin↓) в  соответствии с эмпирической сигмо-
идальной зависимостью коэффициента a(pHin) 
от pHin (см. подробнее [27-32]). Таким образом, 
вводя параметрическую зависимость интенсив-
ности света L2* от рНin (см. Приложение), мы 
моделируем ослабление активности ФС2 за счет 
усиления НФТ при понижении рНin

3. 

Свет

L2

Chl* P680 (P680*; Phe)

P680
+

kP680А

kAP680

kН О2

PQ /PQA A
– PQ /PQB

–
B PQ/PQH2

kAВ

kВA

kBQ

kQB

Флуоресценция Тепло

Н О2

Миграция энергии Перенос электрона

Рис 2. Схема процессов миграции энергии и электронного переноса на акцепторной стороне ФС2, рассматривае-
мые в рамках настоящей модели для описания индукции флуоресценции хлорофилла.

3  Индукция НФТ на свету и затухание НФТ в темноте – это обратимые процессы (по крайней мере, частично [44–46]). 
Усиление НФТ при освещении происходит в результате сравнительно быстрого понижения pHin (десятки секунд), иници-
ирующего каскад событий, вызывающих реорганизацию ФСА и ослабление фотохимической активности ФС2. Характер-
ные времена ослабления НФТ в темноте составляют десятки минут. Поэтому при описании сравнительно быстрых меха-
низмов рН-зависимой регуляции электронного транспорта мы принимаем, что после светоиндуцированного уменьшения 
коэффициента α(pHin) до минимального уровня его значение не меняется (по крайней мере, в течение 4 мин).
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Учитывая два основных фактора тушения 
флуоресценции - фотохимическое и нефотохи-
мическое тушение, мы принимаем, что выход 
флуоресценции F(t) может быть описан полуэм-
пирическим уравнением:

F(t) = F0 L2(рНin)*×(0.2 + 0.8 [PQA(t)]). � (1)

Множитель L2(рНin)* = L2a[pHin(t)] определяет 
эффективность срабатывания фотохимических 
центров ФС2; здесь a[pHin(t)] – функция, зави-
сящая параметрически от pHin(t), которая учи-
тывает вклад НФТ в уменьшение флуоресцен-
ции (явный вид этой функции описан в наших 
работах [27-29]). В правой части уравнения (1), 
в  скобках, стоит сомножитель, относящийся 
к  фотохимическому тушению флуоресценции. 
Выбор коэффициентов 0.2 и  0.8 сделан на  ос-
новании литературных данных, свидетельству-
ющих, что для открытых реакционных центров 
ФС2 (у нас это соответствует случаю относитель-
ной концентрации [PQA]/[P680]0 = 1) выход флу-
оресценции F(t) составляет ≈ 20% от максималь-
ного уровня Fmax, соответствующего «закрытым» 
центрам ФС2, не способным передавать элек-
трон акцептору PQA ([PQA]/[P680]0 = 0) [42-44]. 
Постоянная F0 – нормировочный множитель.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Кинетика индукции флуоресценции хлорофил-
ла. На рис. 3 показаны кривые индукции флуо-
ресценции Хл, рассчитанные по формуле (1) для 
трех интенсивностей действующего света, зада-
ваемых параметрами модели L1 и L2. Предпола-
гается, что основной отток электронов от ФС1 
связан с  переносом электронов в  ЦКБ. При 
этом, однако, мы учитываем возможности аль-
тернативных потоков электронов – ЦЭТ вокруг 
ФС1 и отток электронов от ФС1 к молекуляр-
ному кислороду. Видно, что расчетные кривые 
верно отражают основные закономерности экс-
периментально наблюдаемой многофазной ки-
нетики индукции флуоресценции Хл а (кинети-
ческая кривая O-J-I-P-S-T) в листьях растений 
[24-26, 33-36]. Сравнительно быстрая начальная 
стадия (участок O-J-I-P) отражает рост флуорес-
ценции, обусловленный восстановлением элек-
тронных переносчиков на акцепторном участке 
ФС2 (рис. 4). 

Три фазы кривой «быстрой индукции» флу-
оресценции Хл а  (O-J-I-P) широко исполь-
зуются в  качестве показателей, служащих 
для экспресс-мониторинга состояния ФСА 

хлоропластов, цианобактерий и  одноклеточ-
ных водорослей (см. обзоры [23, 24-26, 34, 35, 
42]). В  качестве флуоресцентного параметра, 
чувствительного к  состоянию ЭТЦ, чаще все-
го рассматривают отношение переменной флу-
оресценции FV к  максимальному уровню FP 
(см. определения этих параметров на  рис.  3). 
Расчеты показывают, что с увеличением интен-
сивности света скорость роста флуоресценции 
возрастает и увеличивается максимальный уро-
вень флуоресценции Р. При этом растет отноше-
ние FV/FP, что объясняется увеличением потока 
электронов через ФС2.

После достижения экстремума P происхо-
дит сравнительно медленный спад интенсивно-
сти флуоресценции (участок P-S-T). Обращает 
на себя внимание то, что медленная кинетика 
спада флуоресценции, называемая обычно кри-
вой «медленной индукции флуоресценции» (P-S-T), 
во всех случаях имеет четко выраженный двух-
фазный характер (участки P-S и S-T), что харак-
терно для листьев высших растений, адаптиро-
ванных к темноте [33-35]. Двухфазная кинетика 
спада интенсивности флуоресценции на кривой 
P-S-T отражает события, связанные со свето-
индуцированными изменениями редокс-со-
стояния электронных переносчиков на участке 
цепи между ФС2 и ФС1 и активацией ЦКБ. На 
начальных стадиях освещения, молекулы PQA, 
PQB и  PQ восстанавливаются; затем происхо-
дит реокисление PQA

-, PQB
- и PQH2 (рис. 4), что 

обусловлено ускорением оттока электронов из 
ЭТЦ между фотосистемами к ФС1 за счет акти-
вации ЦКБ в результате светоиндуцированного 
защелачивания стромы, рНout↑ (см. подробнее 
ниже). 

Обратим внимание на то, что по мере осве-
щения хлоропластов интенсивность флуорес-
ценции падает и  становится ниже исходного 
(фонового) уровня F0, предшествующего началу 
освещения. Это согласуется с тем, что в резуль-
тате светоиндуцированного закисления люмена 
происходит усиления НФТ, при этом уменьша-
ется число пигментных комплексов, служащих 
источником свечения. 

Колоколообразная зависимость переменной 
[PQH2] от времени освещения хорошо согласу-
ется с экспериментальными данными о динами-
ке заполнения электронами пула переносчиков, 
расположенных между ФС2 и ФС1, описанными 
нами в работе [47] для листьев китайской розы 
(Hibiscus rosa-sinensis).

Известно, что конкретный вид кривых мед-
ленной индукции флуоресценции, наблюдаемых 
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в эксперименте, заметно варьирует в зависимо-
сти от рода и вида растений, а также от условий 
акклимации, влияющих на структурно-функци-
ональные свойства ФСА растений (состав пиг-
мент-белковых комплексов, структурные свой-
ства мембран хлоропластов) [35, 48-52]. Анализ 
влияния этих факторов на индукционные явле-
ния фотосинтеза в рамках нашей модели возмо-
жен путем варьирования основных параметров 
модели и сравнения теоретических индукцион-
ных кривых с экспериментальными. Результаты 
такого анализа в рамках модели, предложенной 
в настоящей работе, будут подробно описаны 
в нашей следующей работе.

Процессы электронного транспорта, 
связанные с  фотосистемой 1

Кинетика фотоиндуцированных изменений ре-
докс-состояния центров Р700. На рис. 5 показаны 
расчетные кривые многофазной кинетики фото-
индуцированного окисления Р700 и восстановле-
ния P700

+  после выключения света различной ин-
тенсивности. Видно, что в ответ на включение 
света происходит быстрое окисление Р700 (фаза 
А0), которое затем сменяется падением концен-
трации окисленных центров Р700 ([P700

+ ]) до про-
межуточного уровня А1, после чего происходит 

сравнительно медленное реокисление Р700. Рост 
концентрации [P700

+ ] от уровня А1 до стационар-
ного уровня А3 характеризуется двумя фазами: 
относительно быстрой (А1-А2) и  замедленной 
(А2-А3). Стационарный уровень P700

+  (величина 
А3) возрастает с увеличением интенсивности све-
та. Замедленные стадии реокисления Р700 (А1-А2 
и А2-А3), как показали наши расчеты (см. ниже), 
обусловлены ускорением оттока электронов от 
реакционных центров Р700 за счет активации 
ЦКБ при светоиндуцированном защелачивании 
стромы [6, 53] и за счет ослабления фотохимиче-
ской активности ФС2 в результате светоиндуци-
рованного закисления люмена [44-49]. 
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Рис. 3. Кинетика индукции флуоресценции хло-
рофилла, рассчитанная для различных интенсив-
ностей действующего света. Параметры модели L1 
и  L2 (при L2/L1 = 1.5) соответствуют следующим 
интенсивностям света: 1 = 100 квантов/с возбуж-
дающих ФС1; 2 - 150 квантов/с; 3 – 300 квантов/с 
при условии L2/L1  =  1.5. Другие параметры моде-
ли: L2/L1 = 1.5; [PQ]0/[P700]0 = 20. Начальные усло-
вия: [PQA(0)]/[PQA]0 = 0.01; [PQB(0)]/[PQB]0 = 0.1; 
[PQH2(0)]/[PQ]0  =  0.2. P700, [Pс(0)]/[Pс]0 = 0.005; 
и [Fd(0)]/[Fd]0 = 0.85. Константы обратных реакций 
kBQ и kAP680 (см. рис. 2) полагали равными нулю.
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Рис. 4. Кинетические кривые фотоиндуцированного 
восстановления трех форм пластохинона, PQA, PQB 
и n(PQH2)n, рассчитанные для интенсивности дей-
ствующего света, соответствующей 150 квантов/с, 
возбуждающих ФС2. Индекс «n» в  обозначении 
(PQH2)n указывает, что рассматривается n молекул 
PQH2 (относительно ФС2), входящих в  пул моле-
кул PQ/PQH2, которые не связаны непосредственно 
с ФС2. В расчетах, результаты которых представле-
ны на данном рисунке, общее число молекул пласто-
хинонового пула (PQ + PQH2) было равно n = 10. 
С учетом того, что молекула PQH2 – двухэлектрон-
ный переносчик, максимально возможная «элек-
тронная емкость» пластохинонового пула равна 20 
эквивалентам. Значения остальных параметров мо-
дели такие же, как для расчетов, результаты которых 
представлены на рис. 3. 
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После выключения света происходит восста-
новление P700

+  в результате притока электронов от 
восстановленных молекул пластохинола PQH2. 
Характерное время восстановления P700

+  в темно-
те после 4 мин освещения составляет t1/2 = 36 мс, 

что хорошо согласуется с экспериментальными 
данными [6, 15, 17, 53, 54]. Заметим, что это вре-
мя в 2 раза превышает время полувосстановле-
ния P700

+  в хлоропластах (t1/2 ≈ 18 мс), у которых 
не происходит достаточно сильного закисления 
люмена. Увеличение t1/2 обусловлено замедле-
нием окисления PQH2 при повышении концен-
трации (активности) ионов водорода внутри ти-
лакоидов. Депротонирование PQH2 - обязатель-
ное условие для окисления PQH2 цитохромным 
комплексом [12-17, 54]. Уменьшение рН люмена 
(рНin↓) препятствует депротонированию PQH2, 
связанному с выходом протонов в люмен (PQH2 
→ PQ + 2H+ + 2e-), что в свою очередь препят-
ствует окислению PQH2, замедляя приток элек-
тронов от PQH2 к P700

+ . 
Кинетика редокс-превращений пластоцианина 

и пластохинона. Скорость восстановления P700
+  

в темноте (t1/2 = 36 мс) определяется скоростью 
окисления PQH2, которая контролируется вели-
чиной pHin. Перенос электронов через пласто-
цианин (Рс) происходит быстро и не тормозит 
окисление PQH2. На рис. 6а показаны расчет-
ные кинетические кривые редокс-превращений 
Рс в  ответ на  включение света различной ин-
тенсивности. Видно, что сразу после включения 
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Рис. 6. Кинетика фотоиндуцированных изменений концентраций окисленных форм пластоцианина (а) и ферре-
доксина (б) в зависимости от интенсивности действующего света: 1 - 100 квантов/с; 2 - 150 квантов/с; 3 – 300 кван-
тов/с. Вертикальными стрелками показаны моменты включения и выключения света. Относительная концентра-
ция Fd равна [Fd]0/[P700]0 = 8.
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Рис. 5. Кинетика фотоиндуцированных изменений 
концентраций окисленной формы фотореакционно-
го центра P700

+ , рассчитанная для разных интенсив-
ностей действующего света, указанных в подписи к 
рис. 3: 1 – 100 квантов/с; 2 – 150 квантов/с; 3 – 300 
квантов/с.  Вертикальными стрелками показаны мо-
менты включения и выключения света. 
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света практически все молекулы Рс окисляются, 
скорость этого процесса увеличивается с ростом 
интенсивности света. Затем часть молекул Рс 
быстро восстанавливается за счет притока элек-
тронов от PQH2. Однако в дальнейшем почти все 
молекулы Рс реокисляются, поскольку приток 
электронов от PQH2 происходит медленнее, чем 
их окисление, за счет работы ФС1. После вы-
ключения света все молекулы Рс восстанавлива-
ются в результате притока электронов от PQH2.

На рис.  6б показаны кривые светоиндуци-
рованных редокс-превращений ферредоксина 
(Fd). Сразу после включения света около 50% 
молекул Fd быстро восстанавливаются, затем 
часть восстановленных молекул Fd- реокисля-
ется за счет оттока электронов в ЦКБ, ЦЭТ во-
круг ФС1 и переноса электронов на О2 (см. схе-
му на рис. 1). После выключения света, когда 
прекращается приток электронов к Fd от ФС1, 
практически все молекулы ферредоксина ока-
зываются окисленными: в темноте молекулы Fd- 

окисляются за счет взаимодействия с PQ и дру-
гими метаболитами (функционирование ЦКБ, 
реакция Мелера и ЦЭТ). 

Cинтез АТР, сопряженный с генерацией тран-
стилакоидной разности рНout. Выше мы обсудили 
два фактора рН-зависимой регуляции электрон-
ного транспорта, которые приводят к немоно-
тонным изменениям концентраций P700

+ , пласто-
цианина и ферредоксина: 1) ускорение оттока 
электронов от ФС1 в ЦКБ за счет защелачива-
ния стромы и 2) торможение окисления PQH2 
при закислении люмена. Эти причины, наряду 
с явлением НФТ, обуславливают многофазные 
изменения выхода флуоресценции (рис. 3). Дру-
гой фактор рН-зависимой регуляции фотосин-
тетических процессов, о  котором пойдет речь 
ниже, - это влияние процессов синтеза АТР 
на трансмембранную разность рН - так называ-
емые эффекты «фотосинтетического контроля» 
[6, 12, 54]. 

На рис.  7а показаны кинетические кривые 
светоиндуцированного закисления люмена и за-
щелачивания стромы, которые показывают, что 
в  стационарном состоянии возникает транс-
тилакоидная разность рН (DpH = pHout – pHin), 
служащая источником энергии для работы 
АТР-синтазы (моделирование функционирова-
ния АТР-синтазы было подробно описано нами 

1

2

30.8
8.0

0.6
7 5.

0.4

7 0.

0.2

6 5.

0

6.0

00 6060 120120 180180 240240

Время, сВремя, с

[A
T

P
],

о
тн

.
ед

.

pHout

pHin

p
H

1

2

3

а б

Рис. 7. Кинетика фотоиндуцированных изменений рН внутри тилакоидов (рНin) и в строме (рНout) (панель а) и кон-
центрации АТР (панель б), рассчитанные для разных интенсивностей действующего света, указанных в подписи 
к рис. 3: 1 - 100 квантов/с; 2 - 150 квантов/с; 3 – 300 квантов/с. Вертикальными стрелками показаны моменты 
включения и выключения света.
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ранее в работах [55, 56]). Видно, что в стацио-
нарном состоянии устанавливается значение 
DpH ≈ 1.5–2.0 (в зависимости от интенсивности 
света). Это обеспечивает синтез АТР (рис. 7б). 
Квазистационарная концентрация АТР, опреде-
ляемая балансом процессов синтеза и гидролиза 
АТР, увеличивается с интенсивностью света. 

Циклический транспорт электронов вокруг 
ФС1. На рис. 8 приведены результаты расче-
тов, показывающие, как циклический перенос 
электронов вокруг ФС1 проявляется в кинети-
ке индукционных процессов, оцениваемых по 
интенсивности флуоресценции Хл а (панель а), 
фотоокислению центров Р700 (панель б) и  фо-
тоиндуцированным изменениям концентрации 
восстановленных молекул PQ пластохиноново-
го пула PQ/PQH2 (панель в). Увеличение отно-
сительного вклада циклического пути переноса 

электронов вокруг ФС1 заметно сказывается 
на всех этих показателях фотосинтетической ак-
тивности хлоропластов: а) увеличивается ампли-
туда быстрой фазы кривой индукции флуорес-
ценции, б) уменьшается «провал» немонотон-
ной кривой фотоокисления Р700, и в) в течение 
индукционного периода происходят колоколо-
образные изменения переменной [PQH2], при 
этом переменная [PQH2] возрастает, что обу-
словлено более интенсивным возвратом элек-
тронов от Fd- в пластохиноновый пул PQ/PQH2. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В настоящей работе описаны результаты ма-
тематического моделирования процессов элек-
тронного и  протонного транспорта в  тилако-
идных мембранах хлоропластов, сопряженных 
с синтезом АТР. В основу этого исследования 
легла наша ранняя кинетическая модель [27-
32], расширенная за счет включения в нее двух 
электронных переносчиков на  акцепторном 
участке ФС2 (PQA и PQB). Благодаря этому мы 
смогли смоделировать многофазную немоно-
тонную кинетику индукции флуоресценции Хл 
а (кривая O-J-I-P-S-T), согласующуюся с извест-
ными экспериментальными данными, а также 
описать редокс-превращения фотореакцион-
ного центра Р700, пластохинона, пластоцианина 
и  ферредоксина. Полученные результаты объ-
ясняются в  рамках рН-зависимой регуляции 
электрон-транспортных процессов, связанных 
с  функционированием реакционных центров 
ФС1 и ФС2, процессами окисления пластохино-
ла и активации ЦКБ (цикл Кальвина–Бенсона). 

Отметим, что конкретный вид эксперимен-
тальных кривых быстрой и медленной индукции 
флуоресценции и  фотоиндуцированных ре-
докс-превращений Р700 может зависеть от рода 
и вида растений, а также от условий их аккли-
мации, влияющих на структурно-функциональ-
ные свойство ФСА (состав пигмент-белковых 
комплексов, морфология листьев) [51, 52, 57, 58]. 
Наша модель позволяет анализировать влия-
ние структурно-функциональных свойств ФСА 
на индукционные процессы световых стадий фо-
тосинтеза путем варьирования параметров моде-
ли (относительные концентрации электронных 
переносчиков и варьирование констант скоро-
стей исследуемых процессов). Показано, в част-
ности, что увеличение относительно вклада ЦЭТ 
заметно проявляется в кинетике индукции флу-
оресценции Хл а и в кинетике светоиндуциро-
ванных редокс-превращений Р700 (рис. 8). Тео-
ретическому анализу влияния других факторов 
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Рис. 8. Кинетика индукции флуоресценции хлоро-
филла (а), фотоиндуцированных изменений кон-
центраций окисленной формы фотореакционного 
центра Р700

+ (б), пластохинола PQH2 (в), рассчи-
танная при интенсивности действующего света 150 
квантов/с (при L2/L1 = 1.5) и разных потоков цикли-
ческого электронного транспорта, задаваемых отно-
шением констант скоростей kFQ/kFN: 1 – kFQ/kFN = 0;  
2 – kFQ/kFN = 0.15; 3 – kFQ/kFN = 0.35.
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структурно-функциональной организации фото-
синтетического аппарата хлоропластов (в частно-
сти, вариабельной стехиометрии электрон-транс-
портных и  светособирающих пигментных 
комплексов) на  индукционные явления будут 
посвящены наши дальнейшие исследования. 

В заключение отметим, что использованный 
в настоящей работе подход для теоретического 
анализа индукционных процессов фотосинтеза, 
основанный на описании кинетики ключевых 
стадий электронного и  протонного транспор-
та, с одной стороны, и использовании простых 
полуэмпирических методов оценки эффектив-
ности многофакторных процессов, какими яв-
ляются рН-зависимая активация ЦКБ и НФТ, 
с другой стороны, позволил нам смоделировать 
динамику сложных индукционных явлений 
в рамках сравнительно простой математической 
модели. Полученные результаты хорошо согла-
суются с  экспериментальными данными, что 
позволяет надеяться на возможную прогности-
ческую значимость модели (например, анализ 
структурно-функциональных взаимосвязей при 
оксигенном фотосинтезе). Мы надеемся, что 
дальнейшее развитие нашей модели (например, 
учет влияния Dj [59] и латеральной гетерогенно-
сти тилакоидных мембран [30]) позволит деталь-
нее анализировать динамику сложных много-
факторных процессов оксигенного фотосинтеза 
при выращивании растений в изменяющихся ус-
ловиях окружающей среды.
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The paper describes an extended mathematical model for the regulation of the key stages of electron transfer in the 
photosynthetic chain of electron transport (CET) and the associated processes of trans-thylakoid proton transfer and 
ATP synthesis in chloroplasts. This model includes primary plastoquinone PQA, associated with photosystem 2 (PS2), 
and secondary plastoquinone PQB, exchanging with plastoquinone molecules that are part of the pool of electronic 
carriers between PS2 and photosystem 1 (PS1). The model adequately describes the multiphase non-monotonic 
curves of chlorophyll fluorescence induction and the kinetics of P700 redox transformations (photoreaction center 
PS1), plastoquinone, changes in ATP and pH concentrations in lumen (pHin) and stroma (pHout) depending on 
the illuminating conditions of chloroplasts (variation in intensity and spectral composition of light). The results of 
computer simulation are consistent with experimental data on the kinetics of photoinduced P700 transformations in 
the leaves of higher plants and the induction of chlorophyll a fluorescence. The obtained data are discussed in the 
context of "short-term" mechanisms of pH-dependent regulation of electron transport in intact chloroplasts (non-
photochemical quenching of excitation in PS2 and activation of Calvin–Benson cycle reactions).
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ПРИЛОЖЕНИЕ

В основе моделирования электрон- и  про-
тон-транспортных процессов в  хлоропластах 
используется система обыкновенных дифферен-
циальных уравнений, предложенная нами ранее 

[27–32, 55, 56]. Система уравнений (S1–S10) 
описывает поведение электронных переносчи-
ков, изменения концентраций протонов внутри 
тилакоида [ ]iΗ+  и в строме [H ]o

+ , изменение кон-
центрации АТР, выделение и потребление моле-
кулярного кислорода.
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Стехиометрические коэффициенты ω1 = 14/3 
и ω2 = 3/2 характеризуют перенос протонов че-
рез АТР-синтазу и расход АТР и NADPH в реак-
циях цикла Кальвина–Бенсона [3]. Параметр L1 

и функция L2(рHi) описывают количество кван-
тов света, попадающих в единицу времени к ре-
акционным центрам Р700 и Р680 соответственно. 
Величины, отмеченные нижним индексом «0», 



БИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕМБРАНЫ	 том 42	 № 1	 2025

	 Оксигенный фотосинтез: индукция флуоресценции хлорофилла� 17

суть максимальные концентрации соответству-
ющих переменных. [N]0 и [ADN] – суммарные 
концентрации всех форм NADP и адениновых 
нуклеотидов соответственно. Константа σbf - по-
верхностная плотность b6 /f-комплексов в мем-
бране; kH2O, kР680, kPQ, kPc, kP700, kFQ, kFO, kFN, kNH, 
kN-, kCC и kNQ – эффективные константы скоро-
стей реакций, показанных на рис. 1. 

Для моделирования процессов нефотохими-
ческого тушения константа L2, характеризующая 
число квантов света, попадающих в единицу вре-
мени к Р680, была задана в виде функции L2(рНi), 
зависящей от величины рНi. Таким способом мы 
учитывали, что при закислении люмена проис-
ходит ослабление фотохимической активности 
ФС2. Функция L2(рНi) имеет следующий вид:
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Константы k, L0 и Lmin – параметры модели. 
Зависимость L2(рНi) от рНi имеет сигмоидный 
вид, описывая уменьшение L2 в интервале от рН 
8 (где L2 = L0) до рН 4 (где L2 = L0Lmin).

Потребление NADP и АТР в цикле Кальви-
на–Бенсона описывается в обобщенной форме 
функцией, предложенной ранее [56].
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Первый множитель в формуле (S12) является 
функцией Больцмана, феноменологически опи-
сывающей рН-зависимую активацию ферментов 
ЦКБ за счет фотоиндуцированного защелачива-
ния стромы. При его выборе мы исходили из ли-
тературных данных о влиянии рН стромы на ак-
тивность цикла ЦКБ [3].

В качестве функции JATP(t) была использова-
на функция, описывающая поток протонов че-
рез АТР-синтазу,

J t JATP

pH

pH
( )

H 0

H 0
=

−( )
+ +( )

+

+0

1 1

1

[ ]

[ ]
,

o

o

�

�� �
� (S13)

где J0 – нормировочный коэффициент. Коэф-
фициенты a и b в уравнении (S13) определяются 
значением рKА протонируемой группы и соот-
ношением эффективных констант скоростей k1 
и k-1: α= +−10 1 2 1

pKA ( )k k/  и  β= k k2 1/ . Констан-
ты k1 и  k2 характеризуют эффективные скоро-
сти переноса ионов водорода к А- с внутренней 
и внешней сторон тилакоидной мембраны соот-
ветственно. Учитывая, что кислотные группы А- 
ротора АТР-синтазы могут находиться в разных 
положениях относительно мембранной субъеди-
ницы а, значения констант k1 и k2, вообще гово-
ря, могут различаться. Отметим, что отношение 
β= k k2 1/  является параметром модели, который 

определяет характер зависимости потока про-
тонов от трансмембранной разности рН (DрН = 

= рНin – рНout). При определенных значениях па-
раметров a и b зависимость JATP(t) от DрН имеет 
вид сигмоиды, что отражает пороговый характер 
работы АТР-синтазы. Более подробное обосно-
вание выбора функций, описывающих транс-
мембранные потоки протонов, приведено в [55].

Значения эффективных констант скоростей, 
характеризующих различные стадии перено-
са электрона по ЦЭТ от водорасщепляющего 
комплекса ФС2 к различным акцепторам ФС1, 
выбирали на основании литературных данных 
по кинетике частных реакций электронного 
транспорта на различных участках ЦЭТ (табл. S1). 
Соответствующие константы скоростей находят-
ся в диапазонах характерных экспериментальных 
времен электрон-транспортных процессов. Для 
уточнения значений эффективных констант, ис-
пользованных в нашей модели, мы сравнивали 
результаты расчетов с экспериментальными дан-
ными, полученными для различных фотосинте-
тических систем оксигенного типа (хлоропласты 
высших растений, цианобактерии) (см. подроб-
нее [56]). В качестве критерия адекватного выбо-
ра констант скоростей мы использовали согла-
сие теоретических кривых с экспериментальны-
ми значениями скорости переноса электронов 
на участке между ФС2 и ФС1, а также значений 
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рН внутритилакоидного пространства (pHin) и рН 
стромы (pHout) в метаболических состояниях 3 
(условия интенсивного синтеза АТР) и 4 (состо-
яние фотосинтетического контроля).

Совокупность параметров модели Ki, Ko и Bi, 
Bo характеризуют буферные свойства системы 
(см. подробнее работы [27–32, 55, 56]). Здесь Ki, 
Ko – константы равновесия для реакции связы-
вания протонов буферными группами, находя-
щимися, соответственно, внутри и снаружи ти-
лакоидов мембраны; Bi, Bo – концентрации этих 
буферных групп. Параметры модели li и lo харак-
теризуют толщину люмена и расстояние между 
тилакоидами граны. В модели принималось со-
отношение lo/li = 0.1. Выбор этих констант обо-
снован в работах [27–32, 55, 56].

В данной работе введены две новые перемен-
ные  – концентрации окисленных первичных 
и вторичных хинонов ([PQA], [PQB]), последо-
вательно получающие электроны от ФС2 и пе-
редающие их молекулам пластохинонового пула. 
Для учета этих процессов в ФС2, согласно рис. 2, 
система дифференциальных уравнений (S1–
S10) была расширена за счет добавления урав-
нений, описывающих поведение переменных 

[PQA] и  [PQB], связанных с  уравнением для 
переменной [ ]P680

+   – концентрацией окислен-
ных центров Р680 (первичный донор электронов 
в ФС2). Р680 отдает электрон молекуле пласто-
хинона PQA, связанного с ФС2. Восстановлен-
ная молекула PQA отдает электрон вторичному 
пластохинону PQB (PQA

- PQB → PQAPQB
-). Пла-

стосемихинон PQB
- остается плотно связанным 

с QB-сайтом до тех пор, пока второй электрон, 
поступающий от PQA

-, не обеспечит образование 
полностью восстановленного вторичного хи-
нона (PQA

- PQB
- → PQA PQB

=) и не произойдет его 
протонирование за счет поглощения двух прото-
нов из стромы (PQB

= + 2H+
out → PQBH2). Скорость 

переноса электрона от PQ–
A к вторичному хино-

ну PQB зависит от его окислительно-восстано-
вительного состояния. При рН 6.5 постоянная 
времени окисления PQA

- составляла 0.2–0.4 мс 
со связанным PQB и 0.6–0.8 мс со связанным 
PQB

-. Когда PQB-сайт свободен, молекула РQ из 
пула пластохинона должна сначала связываться, 
характерное время переноса электрона от PQA

-
 

к PQB
 и образования PQBH2 составляет около 2-3 

мс. Восстановленная молекула PQBH2 диссоци-
ирует от ФС2 в обмен на окисленную молекулу 
РQ пластохинонового пула. 

Таблица S1. Характерные времена промежуточных окислительно-восстановительных реакций при переносе 
электрона по фотосинтетической цепи электронного транспорта

Стадия
переноса электрона

Эффективная константа 
скорости

 Характерное время, τ1/2, с

модель эксперимент

H2O → P680 kH2O 10-4 10-6–6 ∙ 10-4

P680 → PQA kP680A 6 ∙ 10-4 6 ∙ 10-4

PQA → PQB 
Pc → P700

kAB 2 ∙ 10-4 2 ∙ 10-4

P700 → Fd kPc kP700 2 ∙ 10-410-4 10-2 –7 ∙ 10-1

Fd → NADP kFN, kNH 10-2 2 ∙ 10-4 –10-2

Fd → PQ kFQ 2 ∙ 10-1 10-2 –7 ∙ 10-1

Fd → O2 kO2
9 ∙ 10-2 2 ∙ 10-2 –7 ∙ 10-1

PQB → PQ kBQ 6 ∙ 10-4 6 ∙ 10-4

d

dt
L k

[P ]
([ ]) [ ] [ ] [P ] [P ]i P 680 A o

680
2 680 0 680

+
+ + += × × × × −( )−H H PQA kkH O2

[P ],× +
680 � (S13)

d

dt
k k

[P ]
[P ] [P ] [P ] [P ] [P ] [P

Q
Q Q Q Q QA

AB A A B AP680 A A= × −( )× + × −( )×0 0 6680

2 680 0 680

+

+ +

−

− × × −( )×
]

( ) [P ] [P ] [P ],AL kH Qi P680 A

� (S14)
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d

dt
k k

[P ]
[ ] [P ] [P ] [ ] . [P ] [P

Q
H Q Q PQ Q QB

BQ o B B AB A A= × × −( )× − × × −+
0 00 5 ]] [P ]

[ ] [ ] [P ].

( )× −

− × −( )×

Q

PQ PQ Q

B

QB Bk 0
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В уравнениях (S14) и  (S15) переменные 
[PQA] и  [PQB]  – суть относительные концен-
трации окисленных хинонов, связанных с ФС2, 
[PQ] – относительная концентрация окислен-
ного PQ пула, [H ]o

+  - концентрация протонов 
в строме. Постоянные величины kAB, kBQ и kP680A 

- эффективные константы скоростей соответ-
ствующих реакций. Константы kQB и kP680A обо-
значают соответствующие им обратные реакции. 
Константы, отмеченные нижним индексом «0», 
суть максимальные концентрации соответству-
ющих переменных. 


