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Представлены сведения о карбоангидразах – ферментах, катализирующих реакцию взаимопревращения уг�
лекислого газа и бикарбоната в водных растворах, описаны их семейства и рассмотрены данные о наличии
представителей этих семейств в разных классах организмов, прежде всего, в высших растениях. Перечисле�
ны доказанные и предполагаемые функции карбоангидраз в организмах. Особое внимание обращено на
функции фермента, обеспечивающие протекание реакций фотосинтеза, в частности, в водорослях. Обсуж�
даются сведения о возможных функциях карбоангидраз плазматической мембраны, митохондрий и стромы
хлоропластов высших растений, а также о карбоангидразах тилакоидов хлоропластов, их количестве и воз�
можном участии в фотосинтетических реакциях в этой структуре.

КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА: карбоангидраза, семейства карбоангидраз, растения, фотосинтез, хлоропласты, ти�
лакоиды.

Карбоангидразы катализируют реакцию об�
ратимой гидратации углекислого газа:

k1

CO2(sol) + Н2О ↔ H2CO3 ↔ H+ + HCO3
– ↔

k–1 

↔ 2H+ + CO3
2– ,                                              (1)

которая в отсутствие карбоангидразы при 37° и
нейтральных рН имеет константу скорости второ�
го порядка k1, равную 0,0027 M–1 с–1, что соответ�
ствует константе псевдопервого порядка 0,15 с–1;
реакция дегидратации имеет константу k–1, рав�
ную 50 с–1. Эти константы обусловливают отно�
шение [CO2] : [H2CO3] в водном растворе, рав�
ное 340 : 1. Угольная кислота H2CO3 в водном
растворе диссоциирует с рК1 6,35 и рК2 10,25, т.е.
при нейтральных рН преобладает бикарбонат
ион HCO3

–. Поэтому часто реакцию (1) записы�
вают без угольной кислоты. Карбоангидразы
сильно ускоряют обе реакции, особенно гидра�

тацию. Наиболее активные ферменты, карбоан�
гидразы II человека, гидратируют CO2 с kcat, пре�
вышающей 106 с–1, при том, что константа де�
гидратации возрастает до 2,5 × 105 с–1 [1]. Ско�
рость реакции гидратации СО2, катализируемой
данной КА, является одной из самых быстрых
ферментативных реакций. КА растений имеют, как
правило, более низкие величины констант соот�
ветствующих реакций; величина kcat гидратации
СО2 растворимой КА гороха равна 4 × 105 с–1 [2].

СЕМЕЙСТВА КАРБОАНГИДРАЗ 
И НАЛИЧИЕ ИХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ 

В ОРГАНИЗМАХ

Карбоангидраза впервые была найдена в
красных кровяных тельцах в 1933 г. [3]. В даль�
нейшем многочисленные биохимические ис�
следования КА позволили обнаружить ее во всех
органах, тканях и клетках живых организмов, от
прокариот до человека [4]. Согласно наличию
консервативных последовательностей в генах,
кодирующих КА, выделяют шесть эволюционно
независимых семейств [5, 6], названных α, β, γ,
δ, ε и ζ. Хотя эти ферменты негомологичны по
структуре и имеют различия в строении актив�
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ного центра, все они были названы карбоангид�
разами, поскольку катализируют одну и ту же
реакцию по схожим механизмам, отличающих�
ся в деталях, связанных с особенностями окру�
жения атома металла (чаще всего – цинка), при�
сутствующего в активном центре всех КА. Как
считается в настоящее время, КА возникали в
ходе эволюции не один раз. Имеется яркий при�
мер, когда в одном одноклеточном организме
присутствуют представители четырех семейств:
в диатомовой водоросли Thalassiosira pseudonana
найдены две α�КА, четыре γ�КА, четыре δ�КА и
одна ζ�КА [6].

αα+КА. Представители семейства α�КА широ�
ко распространены и встречаются в эубактериях
[7, 8], аскомицетах [9], водорослях [10, 11],
высших растениях [12–14] и животных. Только
α�КА присутствуют в тканях позвоночных жи�
вотных; при этом представлены они 16 изофор�
мами [15] и, несмотря на то, что принадлежат
одному семейству, имеют различия в структуре
активного центра, что определяет степень их ак�
тивности.

Первыми α�КА, обнаруженными в клетках
растений, были периплазматические КА водо�
росли Chlamydomonas reinhardtii; эти КА были
названы CAH1 и CAH2 [10, 11]. Несмотря на
высокое структурное сходство, CAH1 интенсив�
но экспрессируется при низкой концентрации
СО2 в воде, тогда как CAH2 обладает невысоким
уровнем экспрессии при любых условиях, повы�
шающимся, напротив, при высокой концентра�
ции углекислоты. Еще одна α�КА, мембрано�
связанная форма фермента, CAH3, была обна�
ружена в частицах ФС2, выделенных из Сh. rein&
hardtii [16].

В геноме Arabidopsis thaliana обнаружено во�
семь генов, кодирующих α�КА, и о местополо�
жении только одной из них α�КA1 были получе�
ны убедительные данные. α�КA1 присутствует
во всех органах растения, кроме корней [12]. Эта
КА была найдена с помощью вестерн�блот ана�
лиза при исследовании недавно обнаруженного
пути прохождения вновь синтезированных бел�
ков в хлоропласт через мембранную систему ап�
парата Гольджи [13]. О других α�КA A. thaliana
имеются только отрывочные сведения. Ген, ко�
дирующий α�КA2, экспрессировался в стебле и
корнях, α�КA3 – в цветах и стручках [12]. Пос�
ледняя была найдена при проведении протеом�
ного анализа белков зрелой пыльцы [17, 18]. При
проведении такого анализа белков тилакоидных
мембран была обнаружена α�КA4 [19, 20].

Большинство α�КА представляют собой мо�
номеры с мол. массой ~30 кДа, одним из немно�
гих исключений является CAH1 Ch. reinhardtii –
гетеротетрамер, состоящий из двух субъединиц

с мол. массой 37 кДа и двух – 4 кДа [21]. Актив�
ный центр α�КА – коническая полость слегка
искаженной тетраэдрической формы, на дне ко�
торой расположен Zn [22], координированный
тремя гистидинами. Кроме взаимопревращения
СО2 и НСО3

–, α�КА способны катализировать
ряд других реакций, таких как гидратация аль�
дегидов [23], гидролиз карбоксилированных
эфиров [24] и различных производных галоге�
нов [25].

ββ+КА. В 1939 г. Нейш [26] обнаружил КА в
составе белков хлоропластов, но лишь спустя
50 лет, с появлением технологии секвенирова�
ния ДНК, было показано, что фермент не гомо�
логичен известным на тот момент КА из тканей
животных, и КА были разделены на два семей�
ства – α�КА животных и β�КА растений [27].
Представители β�КА встречаются в клетках бак�
терий [28–31], грибах рода Saccharomyces [32],
водорослях [33, 34], двудольных и однодольных
высших растениях, как с С3�, так и с С4�типом
фотосинтеза [35–37]. Ни одно другое семейство
КА не обнаруживает такого широкого структур�
ного разнообразия. Мол. масса β�КА варьирует
от 45 до 200 кДа [38], и в структуре этих КА бло�
ками являются димеры (или псевдодимеры), из
которых формируются молекулы тетрамеров и
октамеров, мономеры которых содержат один
реакционный центр с атомом цинка, координи�
рованным двумя остатками цистеина и одним
остатком гистидина [39].

В высших растениях (с С3�типом фотосин�
теза) растворимая КА хлоропластов (фермент с
высокой скоростью катализа) – самый распро�
страненный (после Рубиско) белок в клетке и
один из основных компонентов растворимого
белка листьев (0,5–2,0% от общего количества)
[40]. В тканях листа были обнаружены две изо�
формы растворимого фермента [41], и позже по�
казана экспрессия двух разных генов β�КА в
листьях арабидопсиса [37]. Долгое время эти две
КА считались единственными в клетках С3�рас�
тений; данные указывали, что вторая КА распо�
ложена в цитоплазме [42]. Всего в геноме A. tha&
liana присутствуют шесть генов, кодирующих
β�КА, и все эти гены экспрессируются [12]. Ав�
торы работы [12] предложили нумерацию α� и
β�карбоангидраз, которая теперь используется в
литературе. Той же группой исследователей с
использованием метода встраивания гена зеле�
ного флуоресцирующего белка (GFP�fusion) бы�
ло подтверждено местонахождение двух самых
активных КА, которые были названы β�КА1
(стромальная) и β�КА2 (цитоплазматическая).
Также было показано расположение в клетках
арабидопсиса еще нескольких β�КА: β�КА3 – в
цитоплазме, β�КА4 – в плазмалемме, β�КА6 – в
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матриксе митохондрий и β�КА5 – в хлороплас�
тах. Более точное положение последней не было
установлено.

γγ+КА. Первый представитель семейства γ�КА
был впервые открыт в архебактерии Methanosarcina
thermophila [43] и, как теперь известно, γ�КА
присутствуют в клетках не только бактерий, но и
зеленых, и диатомовых водорослей [6]. В выс�
ших растениях γ�КА найдены в митохондриях.
Строение γ�КА сильно отличается от строения
α� и β�КА. Они функционируют как тримеры,
состоящие из идентичных субъединиц, в кото�
рых превалируют β�складчатые структуры [44],
и содержат один атом цинка на каждую субъеди�
ницу; в γ�КА в отличие от α� и β�КА, активный
центр расположен между субъединицами. Ак�
тивный центр γ�КА образован тремя остатками
гистидина и H2O, координирующими атом Zn,
как и активный центр α�КА, но у γ�КА это –
гистидины двух противоположных субъединиц
[44].

δδ+КА и εε+КА. Представители этих семейств,
обнаруженные в клетках диатомовой водоросли
Thalassiosira weissfloggi и бактерии Thiobacillus
neapolitanus, соответственно, не имеют гомоло�
гии в аминокислотной последовательности с
представителями других семейств КА, хотя
строение их активного центра похоже на тако�
вое у представителей α�семейства [45–47].

ζζ+КА. Эти КА встречаются у морских одно�
клеточных организмов, в частности, у диатомо�
вой водоросли Thalassiosira pseudonana [6], и по
своему строению сильно напоминают β�КА [48,
49]. Все ζ�КА, по�видимому, являются псевдо�
тримерами с тремя немного отличающимися
друг от друга каталитическими центрами [50],
содержащими Cd2+ вместо Zn2+. Считается, что в
клетках диатомовых водорослей δ� и ζ�КА игра�
ют роль в фиксации СО2 [50].

ФУНКЦИИ КАРБОАНГИДРАЗ

Наличие карбоангидраз во всех организмах
обусловлено, вероятно, тем, что компоненты
катализируемых ими реакций вовлечены прак�
тически во все метаболические процессы. По
нашему мнению, основной причиной широкого
распространения карбоангидраз в живой приро�
де явилось присутствие бикарбонатного буфера
в водной среде, а затем и цитоплазме на всех
этапах эволюции живого; эти ферменты обеспе�
чивают ускорение достижения необходимого рН,
что важно для гомеостаза живой клетки. Роль
карбоангидраз в ускорении конверсии форм не�
органического углерода, вероятно, не была из�
начально их основной функцией, однако в нас�

тоящее время установлено, что данные фермен�
ты критически важны как регуляторы обмена
этих форм в ряде метаболических процессов.

Функции карбоангидраз в организме живот+
ных. Хотя основной целью обзора является рас�
смотрение экспериментальных данных и имею�
щихся представлений о роли карбоангидраз в
высших растениях, нельзя не представить, хотя
бы коротко, сведения об их функциях в живот�
ных, что исследовалось гораздо подробнее и из�
вестно достаточно хорошо. Сейчас установлено,
что КА в организме животных обеспечивают
быстрый доступ к «запасенному» бикарбонату,
например, в легких, усиливают истечение мета�
болического СО2 из хрусталика глаза [51], ката�
лизируют производство НСО3

– как иона, участ�
вующего в симпорте Na в секреторных тканях
[52]. КА играет роль в установлении баланса
электролитов и поддержании рН в клетках и
тканях [53], в транспорте электролитов в клет�
ках мальпигиевых сосудов Drosophila malpighian
[54]. В митохондриях клеток позвоночных раст�
воримая КА регулирует активность ферментов
окислительного фосфорилирования: бикарбо�
нат, преобразуемый с участием КА из СО2, осво�
бождаемого в цикле Кребса, активирует раство�
римую аденилатциклазу, которая формирует
цАМФ и запускает протеинкиназу, влияющую
на работу всех митохондриальных комплексов
[55]. Эти исследования показали, что механиз�
мы восприятия концентрации СО2, НСО3

– и/или
рН в клетках позвоночных включают КА, а
связь между хемовосприятием и сигналингом
осуществляется через широко распространен�
ные вторичные мессенджеры.

Функции карбоангидраз в водорослях. Свя�
занные с фотосинтезом функции КА хорошо
изучены в водных фотоавтотрофах, цианобакте�
риях и водорослях. Несмотря на то, что концент�
рация углекислого газа в воде приблизительно
такая же как в воздухе, скорость диффузии мо�
лекул СО2 в воде в ~1000 раз меньше [56], и ци�
анобактерии и водоросли при осуществлении
фотосинтеза испытывали бы дефицит СО2 вбли�
зи Рубиско. В процессе эволюции у этих орга�
низмов возникли механизмы концентрирова�
ния СО2 в клетках. Эти механизмы обязательно
включают КА и состоят из системы активного
транспорта неорганического углерода через
плазматическую мембрану и/или хлоропласт�
ную оболочку и систем концентрирования СО2

вблизи Рубиско. Роль КА в СО2�концентрирую�
щем механизме в цианобактериях недавно все�
сторонне освещена в обзоре [57].

Схема функционирования СО2�концентри�
рующего механизма у одноклеточной водоросли
Ch. reinhardtii схожа по своему строению с тако�
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вой цианобактерий [58]. В клетках водорослей
КА α�, β� и γ�семейств функционируют совме�
стно в осуществлении концентрирования СО2.
В Ch. reinhardtii обнаружено, по крайней мере,
двенадцать КА, расположенных в различных
клеточных компартментах [6, 58]. В поставку
CO2 в клетку, вероятно, вовлечены CAH1, CAH8
и CAH9. Первая расположена в периплазмати�
ческом пространстве. Если активность этого
белка подавлена ингибитором, который не про�
никает в клетку, фотосинтез при высоком pH
среды, когда большая часть неорганического уг�
лерода находится в форме бикарбоната, сущест�
венно снижается [59], и это предполагает, что
CAH1 облегчает вход CO2 в клетку. CAH8 нахо�
дится в плазматической мембране и также об�
легчает движение CO2 через нее, ускоряя преоб�
разование HCO3

– в CO2 на поверхности клетки
[60]. CAH9, по�видимому, способствует продви�
жению CO2 в цитоплазме к хлоропласту. CAH3,
расположенная на люменальной стороне тила�
коидной мембраны [16], предположительно ка�
тализирует преобразование HCO3

–, поступаю�
щего в люмен, в CO2, т.е. помогает «генерации»
CO2 до большего уровня, чем в остальном объе�
ме хлоропласта. Мутанты Ch. reinhardtii, в кото�
рых отсутствует CAH3 или ее содержание силь�
но уменьшено, не могут расти при обычном
уровне CO2 в воздухе, хотя они могут выживать
при повышенной концентрации CO2 [16].

В харовых водорослях бикарбонат может
поступать в клетку по механизму Н+/НСО3

– сим�
порта, причем внеклеточная КА служит в каче�
стве ловушки СО2 [61, 62]. В этой связи следует
также упомянуть водные покрытосеменные, ко�
торые «придумали» увеличивать потребление
СО2, подавая протоны в периплазматическое
пространство [63]. Этот процесс в присутствии
расположенной там КА повышает внешнюю
концентрацию СО2, вследствие чего усиливает�
ся его диффузия внутрь клетки.

Функции карбоангидраз в высших растениях.
Карбоангидраза плазматической мембраны (плаз�
малеммная КА). С помощью ингибиторного
анализа одним из авторов обзора было показано
наличие КА, расположенной в плазмалемме фо�
тосинтезирующих клеток листьев гороха [64], и
вскоре КА активность препаратов плазматичес�
кой мембраны была зарегистрирована для ряда
видов растений [65]. Позднее КА активность
плазмалеммы как важная для транспорта неор�
ганического углерода в клетку была подтвержде�
на [66]. При этом было найдено, что КА актив�
ность интактных протопластов, защищенных
при выделении от налипания КА разрушенных
клеток, составляла в среднем 5% активности ли�
зированных протопластов. Поскольку объем

плазмалеммы составляет всего 0,3% объема про�
топласта, плотность носителя КА активности в
плазмалемме очень велика. Была определена ве�
личина Km(СО2) интактных протопластов горо�
ха [67], которая, в основном, отражает свойство
плазмалеммной КА; ее величина, 104 мМ, ока�
залась существенно выше определенной в той
же работе величины Km(СО2), 20 мМ, раствори�
мой КА. На основании экспериментов с про�
топластами гороха была предложена гипотеза
функционирования плазмалеммной КА [68].
Суть ее состоит в том, что в реакции, катализи�
руемой плазмалемной КА, потребляется внут�
римембранный СО2, где его концентрация, в си�
лу более высокой растворимости в липидах, су�
щественно выше, чем в воде. Было предположе�
но, что протоны, освобождающиеся в этой реак�
ции, по концентрационному градиенту поступа�
ют в цитоплазму и с ними в симпорте поступает
ион бикарбоната. Относительно недавно с по�
мощью встраивания гена зеленого флуоресци�
рующего белка было показано, что с плазмалем�
мой связана одна из КА A. thaliana, а именно,
β�КА4 [12].

Карбоангидразы цитоплазмы. Содержание
КА цитоплазмы достаточно велико, в листьях
картофеля оно составляет до 13% от общего со�
держания растворимых КА [42]. В цитоплазме
A. thaliana обнаружены две КА β�семейства: β�КА2
и β�КА3 [12]. Уровень экспрессии одной из ци�
топлазматических КА, а именно, β�КА2 сни�
жался при выращивании A. thaliana в условиях
повышенной освещенности (Руденко, неопуб�
ликованные данные). Суммарная активность
цитоплазматических КА гороха возрастала при
действии абсцизовой и жасмоновой кислот, что
позволяет отнести эти КА к ферментам, ответ�
ственным за ответ растений на стресс [69].

Помимо предположений о том, что цито�
плазматические КА участвуют в транспорте неор�
ганического углерода в хлоропласт и, по�види�
мому, смягчают резкие колебания кислотности
при действии внешних факторов (см. подробнее
в обзоре [70]) считается, что β�КА цитоплазмы
мезофильных клеток растений с С4�путем фото�
синтеза обеспечивает поставку бикарбоната
фосфоенолпируват�карбоксилазе [71], способ�
ствуя протеканиию первичной реакции связы�
вания углерода при С4�фотосинтезе.

Карбоангидразы митохондрий. При встраива�
нии в геном Е. соli трех генов, кодирующих γ�КА
A. thaliana, были получены три белковых про�
дукта, способных встраиваться в митохондрии
[72]. Затем в составе комплекса I митохондрий
A. thaliana был открыт домен, состоящий из 5
γ�КА, который имел сферическую форму и
прикреплялся к комплексу I с помощью тонкой
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ножки, плотно соприкасаясь с дыхательным
комплексом [73]; по мнению авторов, этот до�
мен может быть связан с пороподобной структу�
рой комплекса I, вовлеченной в передачу прото�
на. Три КА этого домена, γ�КА1, γ�КА2 и γ�КА3,
были гомологичны КА из M. thermophila, а две
получили название γ�САL1 и γ�CAL2 («gamma
carbonic anhydrase like») [74]. Помимо мембра�
носвязанных КА, в матриксе митохондрий был
обнаружен продукт экспрессии гена At1g58180
(β�КА6) [12].

При высокой скорости фиксации CO2 его
концентрация в хлоропластах значительно по�
нижается, если по каким�то причинам (напри�
мер, при закрытии устьиц) его приток из окру�
жающего воздуха ограничен. Было предположе�
но, что в хлоропласты может поступать CO2,
высвобождающийся в митохондриях в реакциях
цикла Кребса. Согласно этой гипотезе, экспорт�
ная система активного транспорта HCO3

– из ми�
тохондрий в хлоропласты сформирована КА до�
меном и β�КA6 [75].

Карбоангидразы стромы хлоропласта. В выс�
ших С3�растениях, как уже было отмечено, ос�
новной является КА, расположенная в строме
хлоропластов, β�КА1. В этом компартменте
происходит включение неорганического угле�
рода в органические соединения, осуществляе�
мое с участием фермента Рубиско. Субстратом
этой реакции выступает углекислый газ СО2 при
том, что основной формой неорганического уг�
лерода в слабощелочной среде стромы является
бикарбонат. Поскольку, согласно расчетам, от�
носительно медленная конверсия бикарбоната в
СО2 при значительной скорости потребления
последнего в его реакции с рибулозобисфосфа�
том (т.н. фиксация СО2) может лимитировать
фотосинтез, не обеспечивая наблюдаемых экс�
периментально скоростей этого процесса, ло�
гичным казалось предположение об участии
именно этой КА в ускорении указанной конвер�
сии и поставке молекул СО2 для их фиксации.
Исследования in vitro с использованием частич�
но очищенной Рубиско из пшеницы показали,
что в присутствии КА снижается Km(СО2) кар�
боксилазы [76]. В растениях, выращенных при
повышенной концентрации СО2, происходило
существенное падение активности и КА, и Ру�
биско [77]. В опытах с фасолью ингибирование
добавленной извне КА приводило к подавлению
карбоксилазной активности и возрастанию ок�
сигеназной активности Рубиско [77]. Позже при
изучении экспрессии генов КА в проростках
хлопка было показано, что стационарные уров�
ни транскриптов КА и Рубиско возрастают в от�
вет на снижение концентрации СО2, тогда как
ферментные активности изменяются на пост�

ранскрипционном уровне после освещения
проростков параллельно с развитием функцио�
нальных хлоропластов [78].

Несмотря на кажущуюся связь активности
КА и Рубиско, в последующих работах участие
стромальной КА непосредственно в фотосинте�
зе не было установлено. Прайс и соавт. [79] об�
наружили, что в мутантных растениях Nicotiana
tabacum, в которых уровень экспрессии стро�
мальной КА был снижен путем создания анти�
смысловой конструкции, направленной против
мРНК, и в первичных трансформантах состав�
лял всего лишь 2% от уровня экспрессии в рас�
тениях дикого типа, не наблюдалось существен�
ных морфологических отличий. Несмотря на та�
кое снижение содержания стромальной КА, не
наблюдалось значительных изменений в актив�
ности Рубиско, содержании хлорофилла, прово�
димости устьиц, сухого веса листьев, а также в
соотношении парциального давления СО2 внут�
ри клетки и в окружающей среде. Тем не менее
изотопный состав углерода сухого вещества
листьев изменялся в мутантных растениях, что
соответствовало снижению парциального дав�
ления СО2 в сайтах карбоксилирования на 15 μБар.
Авторами был сделан вывод, что снижение ак�
тивности стромальной КА даже на два порядка
не оказывает существенного влияния на фото�
синтез в условиях атмосферного СО2; однако
они предположили, что 100%�ная активность,
вероятно, способствует облегчению переноса
СО2 в хлоропласт, делая тем самым фотосинтез
С3�растений максимально эффективным.

Также в трансгенных растениях табака с по�
давленной на 99% активностью стромальной КА
не наблюдали существенных изменений в погло�
щении СО2, но обнаружили повышение устьич�
ной проницаемости и восприимчивости к водно�
му стрессу [80]. Вестерн�блот анализ подтвердил
отсутствие стромальной КА в трансгенных расте�
ниях, но общая КА активность листьев была
только в 3,5 раза меньше, чем в растениях дикого
типа. Очевидно, что в листьях присутствовали и
другие КА, на что в то время не обращали внима�
ния. По данным тех же авторов, в листьях транс�
генных растений табака, гиперэкспрессирован�
ных по стромальной КА, также не происходило
изменений в интенсивности поглощения СО2, но
наблюдалось возрастание активности Рубиско.

Следующая попытка исследовать физиоло�
гическую роль β�КА1 была предпринята 14 лет
спустя и связана с развитием методов создания
мутантов, нокаутированных по нужному гену.
При проращивании семян мутантных растений
A. thaliana, нокаутированных по гену, кодирую�
щему β�КА1, на стерильной искусственной сре�
де при атмосферном уровне СО2 наблюдали зна�
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чительное снижение способности к прораста�
нию, которое восстанавливалось до уровня ди�
кого типа при выращивании при повышенном
уровне СО2 (1500 μл/л) или при добавлении в
среду сахарозы [81]. В семенах мутантных расте�
ний не было значимых отличий в белковом и
жировом составе, а также в резервных компо�
нентах для проращивания, и снижение светоза�
висимой аккумуляции 14СО2 в них наблюдалась
только до момента формирования настоящих
листьев. Ранее было установлено, что биосинтез
этилена, необходимого для прорастания семян,
является СО2�зависимым [82], и для нормально�
го развития проростка необходимо быстро пере�
водить НСО3

– щелочной стромы в СО2. Возмож�
но, данные работы [81] объясняются тем, что
снижение внутриклеточной КА активности
приводило к уменьшению выработки этилена, и
поэтому замедлялись процессы, необходимые
для нормального развития семян.

Накапливается все больше данных о том, что
стромальная КА играет роль в защите растений
от стресса. Экспрессия в дрожжах гена, кодиру�
ющего КА из люцерны, выявила, в частности,
что продуцируемый белок обладает антиоксидант�
ной активностью [32]. Установлено, что стро�
мальная КА демонстрирует не только КА актив�
ность, но и способность связывать салициловую
кислоту (СК), которая играет важную сигналь�
ную роль в инициировании каскада реакций,
вызывающих усиление экспрессии генов, а так�
же увеличение активности на посттрансляцион�
ном уровне белков, участвующих в защите рас�
тений от окислительного стресса [83]. Было
найдено, что в растениях картофеля, заражен�
ных фитофторозом, в первые 12 ч после зараже�
ния происходила активация, а в следующие 24 ч –
сильное подавление уровня экспрессии гена,
кодирующего эту КА [84]; подобное наблюда�
лось в листьях томата, подвергшихся воздей�
ствию грибного токсина фузикокцина [85], и в
растениях арабидопсиса после обработки ме�
тилжасмонатом [86]. В растениях Nicotiana ben&
thamiana, нокаутированных по гену, кодирую�
щему стромальную КА, происходило ускорен�
ное развитие фитофтороза [84]. Авторы выдви�
нули предположение, что роль стромальной КА
в защите от стресса может быть связана с учас�
тием ее в биосинтезе жиров, так как было пока�
зано [78], что снижение количества КА приво�
дит к подавлению биосинтеза жирных кислот и,
как следствие, к уменьшению уровня экспрес�
сии группы генов защиты растения от стресса,
регуляция которых происходит с участием жас�
моновой кислоты (ЖАК). Для биосинтеза пос�
ледней необходимы омега�6�жирные кислоты,
которые синтезируются в хлоропластах. По на�

шему мнению, такая интерпретация не учиты�
вает, что ЖАК и СК являются антагонистами
[87], и для активации ЖАК�пути необходимо
связать СК, для чего и может быть нужна КА.
Соответственно, неоднозначное поведение гена
этой КА при проникновении фитофторы, сна�
чала повышение, а затем снижение, может быть
связано с необходимостью сначала активиро�
вать гены защиты по ЖАК�пути, за счет связы�
вания СК, а затем, наоборот, активировать СК�
путь. Также и подавление генов биосинтеза
жирных кислот при снижении количества КА
может происходить из�за того, что содержание
КА недостаточно для связывания СК, ингибиру�
ющей ЖАК�путь, а не благодаря тому, что КА мо�
жет поставлять СО2 для синтеза жирных кислот.

Показано, что β�КА1 совместно с β�КА4
участвует в контролировании газообмена между
растением и атмосферой за счет регуляции дви�
жения устьиц [88]. Известно, что повышение
концентрации углекислоты в атмосфере приво�
дит к тому, что устьица растений находятся в
закрытом состоянии, но неизвестны были СО2�
связывающие белки, которые контролируют
этот ответ. Нокаут гена At3g01500, кодирующего
β�КА1, так же, как и гена At1g70410, кодирую�
щего плазмалеммную β�КА4, не приводили к
изменениям в работе устьичного аппарата ара�
бидопсиса. Выраженные изменения проявляли,
однако, так называемые, «двойные» мутанты,
растения, нокаутированные одновременно по
генам, кодирующим β�КА4 и β�КА1; эти расте�
ния демонстрировали ослабленную регуляцию
движения устьиц и повышенную устьичную
проницаемость. Обнаруженная функция, оче�
видно, относится именно к КА, расположенным
в клетках устьиц. По данным тех же авторов,
растения, гиперэкспрессированные по этим
КА, демонстрировали высокую эффективность
потребления воды, что привело к пониманию
того, что, несмотря на чрезвычайно высокий
уровень экспрессии гена At3g01500, содержание
β�КА1 все же недостаточно для растений, во
всяком случае, для сельскохозяйственных, и ма�
нипуляции с генами КА могут дать новый под�
ход к созданию сортов растений с пониженной
транспирационной потерей воды и, как след�
ствие, повышенной продуктивностью.

Таким образом, разноплановые исследова�
ния β�КА1 показывают, что ее роль в метаболиз�
ме высших растений сложна, и функционирует
этот фермент в тесной связи с другими КА. Ре�
зультаты работ, проведенных разными группами
исследователей, использовавших различные под�
ходы к изучению функции данной КА, тем не
менее, сходятся в том, что она не участвует в
поставке СО2 активному сайту Рубиско.
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В работе [89] имеется ссылка на данные о
том, что в мутантных растениях, нокаутирова�
ных по гену, кодирующему другую КА хлоро�
пластов, α�КА1, происходило снижение фото�
синтетической активности и способности к на�
коплению крахмала; такой факт мог бы свиде�
тельствовать о значимости данной КА для фото�
синтеза и о том, что, вероятно, именно она, а не
β�КА1, участвует в передаче СО2 Рубиско.

Карбоангидразы тилакоидов хлоропластов.
Данные об участии КА в фотосинтезе водорос�
лей и тот факт, что ключевой реакцией фото�
синтеза является включение в состав органичес�
кого вещества клетки одного из компонентов
карбоангидразной реакции, молекулы СО2,
продолжают стимулировать исследователей на
поиски участия КА в фотосинтезе высших рас�
тений. В процессах, происходящих в тилакои�
дах, в которых расположена фотосинтетическая
электрон�транспортная цепь, важнейшую роль
играет протон, также компонент карбоангид�
разной реакции. Более того, процесс переноса
электронов на участке этой цепи в акцепторной
части ФС2 зависит от присутствия еще одного
компонента этой реакции, неорганического уг�
лерода в форме бикарбоната. Функционирова�
ние КА в тилакоидах высших растений неод�
нократно предполагалось, но наличие их там
долго оставалось предметом дискуссий.

Наличие специфических карбоангидраз в тила�
коидах. Первые сведения о наличии КА актив�
ности тилакоидов высших растений были опуб�
ликованы в начале 1980�х гг. [90, 91], но многие
годы эта активность считалась следствием заг�
рязнения тилакоидов при выделении высокоак�
тивной и значительной по количеству белка
стромальной КА. Однако эксперименты свиде�
тельствовали, что характеристики КА активнос�
ти тилакоидов отличаются от таковых раствори�
мой стромальной КА: КА активность тилакоид�
ных мембран подавлялась диуроном и гидрокси�
ламином, тогда как растворимая КА была к ним
нечувствительна [91]; КА активность тилакои�
дов зависела от редокс потенциала среды [92];
ингибиторы КА, такие как ацетазоламид и азид,
в субмикромолярных концентрациях стимули�
ровали КА активность тилакоидов, при том, что
градуально подавляли активность растворимой
КА [93]. Тилакоидная и растворимая КА актив�
ности характеризовались существенно разной
величиной Km(СО2), 9 и 20 мМ соответственно;
их дегидратазные активности имели разные рН�
зависимости – активность тилакоидной КА
имела максимум при рН 6,8–7,0, тогда как ак�
тивность растворимой КА не зависела от рН
[67]. Наконец было показано с препаратами из
гороха, что только с растворимой КА наблюда�

ется кросс�реакция с антителами против раство�
римой β�КА из шпината, при том, что с фракци�
ей белков тилакоидов, имевшей такую же по ве�
личине КА активность, эта реакция не наблюда�
лась [94].

Гетерогенность носителей карбоангидразной
активности тилакоидов. В начале 2000�х гг. стали
появляться сведения о наличии в тилакоидных
мембранах более чем одного носителя КА актив�
ности. Этой активностью обладали препараты
тилакоидных мембран, обогащенные как ФС1
(ФС1�мембраны), так и ФС2 (ФС2�мембраны),
но только с ФС2�мембранами наблюдали кросс�
реакцию с антителами против CAH3, карбоан�
гидразы α�семейства из зеленой водоросли Ch. re&
inhardtii [95]. Вывод о присутствии в тилакоидах,
свободных от загрязнения стромальной КА, по
крайней мере, двух типов КА активности был
сделан в работе [94], причем один из носителей
этой активности легко удалялся из тилакоидов
при обработке солями в высокой концентрации,
а второй оставался прочно связанным с мембра�
ной. Также найдено, что при инкубации тилако�
идов гороха с Triton Х�100 возникают два макси�
мума КА активности при отношениях тритон/
/хлорофилл, равных 0,3 и 1,0 [96, 97]. Колоколо�
образное изменение активности при действии
детергентов характерно именно для мембрано�
связанных белков [98]. Наличие двух максимумов
свидетельствовало о присутствии в тилакоидах,
как минимум, двух носителей КА активности.

Карбоангидразная активность ФС2. При об�
работке тритоном ФС2�мембран гороха прояв�
лялся всего один максимум КА активности при
отношении тритон/хлорофилл, равном 1,0 [96,
97], при том, что не наблюдалось влияния детер�
гента на активность фракции растворимых бел�
ков КА; последнее дополнительно свидетель�
ствовало о специфической природе КА актив�
ности тилакоидов. Аналогичную стимуляцию
КА активности при обработке этим детергентом
наблюдали с ФС2�мембранами пшеницы [99] и
арабидопсиса [100].

Лу и Стемлер [101] обнаружили два различа�
ющиеся по свойствам источника карбоангид�
разной активности не только в тилакоидах, но и
в ФС2�мембранах из мезофилла кукурузы. Пер�
вый (названный авторами «внешняя КА»), пе�
реходил в раствор при действии солей в высокой
концентрации и детергентов и был доступен для
измерения КА активности в обоих направлени�
ях, другой («внутренняя КА») оставался прочно
связан с мембраной и проявлял только гидратаз�
ную активность. Однако ранее, на других объек�
тах наблюдалась и дегидратазная КА активность
подвергнутых обработке детергентами и солями
препаратов ФС2 [102].
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Присутствие двух источников КА активнос�
ти, высокомолекулярного и низкомолекулярно�
го, можно наблюдать в геле после неденатуриру�
ющего электрофореза ФС2�мембран гороха и
специфического окрашивания геля на наличие
КА активности [103]. Наличие КА активности в
окрашиваемых полосах геля было подтверждено
при измерении КА активности элюатов этих по�
лос стандартным методом с помощью рН�мет�
рии [103]. Аналогичное распределение КА ак�
тивности наблюдали при электрофорезе ФС2�
мембран арабидопсиса [100]. Было показано,
что классический ингибитор КА ацетазоламид в
концентрациях около 10–7 М стимулировал КА
активность низкомолекулярной фракции, элю�
ированной из соответствующей полосы геля,
после электрофореза препаратов ФС2�мембран
и гороха, и арабидопсиса [100, 103]. При этом
специфический липофильный ингибитор КА
этоксизоламид ингибировал КА активность низ�
комолекулярной фракции уже в наномолярной
концентрации [103]. Стимулирующее действие
ацетазоламида и азида натрия в низких концент�
рациях на КА активность наблюдалось ранее в
целых тилакоидах гороха [93]. На основании на�
личия необычного действия ацетазоламида на
КА активность низкомолекулярного белка ФС2
мы предполагаем, что низкомолекулярная КА,
расположенная в тесной связи или непосред�
ственно в этой фотосистеме, принадлежит α�се�
мейству, поскольку такая же стимуляция найдена
у ферментов, принадлежащих α�семейству КА
млекопитающих. Эта стимуляции КА активнос�
ти рядом веществ, в частности азолами, к кото�
рым относится и ацетазоламид, определяется
тем, что лимитирующей стадией КА реакции яв�
ляется отвод протона из реакционного центра
[104], и азолы в низкой концентрации способны
играть роль протонного проводника [105].

КА активность высокомолекулярной фрак�
ции, элюированной из соответствующей окра�
шиваемой полосы геля, существенно подавля�
лась ацетазоламидом в концентрации 10–7 М, но
была слабо чувствительна к этоксизоламиду
(Игнатова, неопубликованные данные). Отно�
сительно природы высокомолекулярного носи�
теля КА активности ФС2�мембран данных
практически нет. В работах [99, 94] было убеди�
тельно показано, что КА активностью обладает
кор�комплекс ФС2. В работе [99] было предпо�
ложено, что компонент кор�комплекса, прояв�
ляющий КА активность, имеет активный металл�
содержащий центр, структура которого напоми�
нает структуру известных КА, но металл в этом
центре не обязательно цинк. Было показано, что
замена цинка на двухвалентное железо у γ�КА
M. thermophila вызывала даже возрастание КА

активности в анаэробных условиях [39]. По мне�
нию авторов работы [106], эта КА активность
обусловлена комплексом СaMn4 и его ближай�
шим окружением. Возможно, что высокомоле�
кулярный носитель КА активности – не отдель�
ный белок, а конструкция из аминокислот сосед�
ствующих белков по типу КА, принадлежащих
γ�семейству, у которых активный центр образо�
ван аминокислотами разных белковых субъеди�
ниц. Разная природа двух носителей КА актив�
ности в ФС2 мембранах, белок и белковый
комплекс, может быть причиной того, что при
их обработке Triton X�100 наблюдался только
один максимум этой активности (см. выше).

В работе [107] получены данные, свидетель�
ствующие о том, что гидрофильные белки водо�
окисляющего комплекса, PsbO, PsbP, PsbQ, об�
ладают КА активностью, которая у белка PsbO
проявлялась только в присутствии Mn2+. Пос�
кольку обнаруженные источники КА активнос�
ти проявляли свойства, не характерные для ти�
пичных КА, авторы предположили, что они
представляют собой особый класс Mn�зависи�
мых карбоангидраз, ассоциированных с ФС2. В
этой же работе показано, что после удаления
этих белков «ядерный» комплекс ФС2 сохранял
некоторую КА активность, которая ингибирова�
лась сульфамидами и, так же, как в случае гид�
рофильных белков, стимулировалась марганцем.

Карбоангидразная активность ФС1. КА ак�
тивность ФС1�мембран высших растений была
впервые обнаружена в работе [95]. КА актив�
ность ФС1�мембран была одинаково чувстви�
тельна к сульфамидам ацетазоламиду и этокси�
золамиду с I50, равной 10–6 М [103]. При действии
Triton Х�100 на препараты ФС1�мембран гороха
и арабидопсиса КА активность в обоих случаях
демонстрировала максимум при отношении
тритон/хлорофилл, равном 0,3, что совпадало с
одним из максимумов, наблюдавшихся при об�
работке Triton X�100 целых тилакоидов [97, 100].
Пока нет никаких указаний на то, какая КА свя�
зана с ФС1.

Растворимая карбоангидраза люмена тилако�
идов. При разрушении изолированных тилакои�
дов гороха Triton X�100 в высоких концентраци�
ях был обнаружен растворимый белок, обладав�
ший КА активностью с характеристиками, от�
личными от характеристик описанных выше
носителей КА активности тилакоидных мемб�
ран [97]. Масс�спектр этого белка соответство�
вал таковым КА β�семейства (Руденко, не опуб�
ликовано). Было предположено присутствие в
люмене тилакоидов особой растворимой КА,
что затем было подтверждено в опытах с тилако�
идами арабидопсиса как дикого типа, так и му�
тантов с нокаутом гена At3g01500, кодирующего

БИОХИМИЯ  том  80  вып.  6  2015

805



РУДЕНКО  и  др.

стромальную β�КА1; последнее помогало полу�
чить тилакоиды, не загрязненные этим белком
[108]. Карбоангидразу, присутствующую во фрак�
ции люменальных белков, удалось выделить в
чистом виде; ее кажущаяся молекулярная масса,
определенная с помощью нативного электрофо�
реза, составляла 132 кДа. При том, что КА ак�
тивность мембраносвязанных носителей подав�
лялась дитиотрейтолом, активность этой раст�
воримой КА возрастала при его добавке, что ха�
рактерно для КА β�семейства, имеющих в соста�
ве большое количество серусодержащих амино�
кислот [109]. Чувствительность к этоксизолами�
ду растворимой люменальной КА характеризо�
валась величиной I50, равной 5 × 10–6 М [108],
что также типично для КА β�семейства [110].

Заманчиво предположить, что обнаруженная
в тилакоидах растворимая люменальная КА, по
всей видимости, относящаяся к β�семейству
КА, это β�КА5, которая идентифицирована как
расположенная в хлоропластах [12]. Уровень
экспрессии гена At4g33580, кодирующего β�КА5,
на два�три порядка ниже, чем гена At3g01500,
кодирующего стромальную β�КА1, однако но�
каут по гену At4g33580 приводит к значительно�
му отставанию растений в росте (Дж. Морони,
личное сообщение). β�КА5 является к настоя�
щему моменту единственной карбоангидразой,
отсутствие которой приводит к значительным
изменениям в фенотипе арабидопсиса при нор�
мальных условиях вегетации.

Предполагаемые функции тилакоидных карбо�
ангидраз. На листовых дисках табака было пока�
зано, что этоксизоламид (ингибитор КА), про�
никающий через мембраны, понижал фотоакус�
тический сигнал, связанный с поглощением
СО2 [111]. В работе [68] было найдено, что про�
никающий через мембраны ингибитор КА это�
ксизоламид существенно подавлял СО2 зависи�
мое выделение О2 протопластами листьев горо�
ха. Эти данные можно рассматривать как указа�
ния на важную роль внутриклеточной КА в фо�
тосинтезе высших растений. Хотя нельзя пол�
ностью исключить действие этоксизоламида на
растворимые КА как причину ингибирования
фотосинтеза, тем не менее, принимая во внима�
ние данные работ [79, 112, 113], а также то, что в
работе [68] эффект этоксизоламида наблюдался
при насыщающих концентрациях СО2, весьма
вероятно, что он связан с ингибированием КА
тилакоидов. Возможные функции тилакоидных
КА были в свое время рассмотрены Стемлером
[114]. Тогда еще не было данных о присутствии в
тилакоидах нескольких КА. Поскольку до сих
пор, к сожалению, ни одна физиологическая
функция КА тилакоидов достоверно не установ�
лена, для их описания мы вынуждены идти пу�

тем сопоставления реакции, катализируемой
КА, места расположения фермента в тилакоид�
ной мембране и того, какая стадия фотосинтеза
осуществляется в этом месте. Мы предполагаем
a priori, что функционирование КА тилакоидов,
главной функцией которых является осущес�
твление фотосинтеза, связано прямо или кос�
венно с этим процессом.

Наибольшее число экспериментальных дан�
ных и выдвигавшихся предположений о роли
тилакоидных КА в реакциях фотосинтеза отно�
сится к процессам, протекающим в ФС2, где в
связанном с этой фотосистемой водоокисляю�
щем комплексе происходит окисление воды, и
электрон, оторванный от воды, поступает к ее
терминальным акцепторам, QA и QB. То, что
функциональная активность ФС2 связана с
функционированием КА следовало уже из пер�
вых данных о подавлении КА активности тила�
коидов диуроном и гидроксиламином, ингиби�
торами ФС2 [91]. Эта связь была подтверждена
тем, что специфические ингибиторы КА, суль�
фамидные соединения, и некоторые анионы,
ингибирующие КА, подавляли активность ФС2
[115]. Нельзя исключить подавления активнос�
ти ФС2 вследствие нарушения функционирова�
ния водоокисляющего комплекса. Было найде�
но, что характер зависимости кислородвыделя�
ющей функции ФС2 из кукурузы и гороха от
концентрации Cl– и Ca2+ сходен с зависимостью
от этих ионов ее КА активности [106]. Что каса�
ется природы такой связи, то в разных лаборато�
риях были получены противоречивые результа�
ты: дегидратазная КА активность значительно
возрастала при удалении внешних белков водо�
окисляющего комплекса [94, 102]; КА актив�
ность ФС2�мембран снижалась при удалении
белков этого комплекса [116]; довольно высокая
КА активность ФС2�мембран была вариабель�
на, но после удаления белков водоокисляющего
комплекса не наблюдалась ни в солюбилизиро�
ванных белках, ни в кор�комплексе [117]. Неод�
нозначность экспериментальных данных может
быть обусловлена как разными методами изме�
рения КА активности, так и присутствием не од�
ного источников КА активности даже в препа�
ратах ФС2�мембран (см. выше).

Известно, что для физиологически требуе�
мой скорости переноса электронов на акцептор�
ной стороне ФС2 необходимо присутствие ио�
нов бикарбоната [118]. В тилакоидах имеется
два пула бикарбоната, связанного с мембраной
[119]. Первый (меньший), связывающий один
ион бикарбоната на 380–400 молекул хлорофил�
ла, примерно равен количеству реакционных
центров ФС2. Удаление этого бикарбоната при�
водит к более чем 90%�ному подавлению выде�
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ления кислорода [119], которое полностью вос�
станавливалось при добавлении бикарбоната. В
последние годы накопились данные в пользу то�
го, что бикарбонат необходим каким�то образом
и для нормального функционирования донор�
ной стороны ФС2 [120, 121]. В обоих местах ис�
следователи предполагают наличие КА, которая
возможно участвует в обмене бикарбоната [96,
103, 126]. Присутствие КА позволяет в водной
фазе ускорить появление или исчезновение не
только бикарбоната, но и протонов, тогда как
СО2 может уходить в мембрану и резервировать�
ся в ней, поскольку растворимость СО2 в липи�
де в 3–8 раз выше, чем в воде [122]. Неясно, ка�
кой из продуктов КА реакции играет определя�
ющую роль в реакциях на акцепторной и на до�
норной сторонах ФС2. На акцепторной стороне
таким продуктом, скорее всего, является бикар�
бонат, обеспечивающий перенос электронов от
QA на QB, контролируемый негемовым железом.
В этом случае участие КА в протонировании
пластохинона QB на данном участке, как это бы�
ло предположено ранее рядом исследователей
[123–125], может быть сопутствующей реакци�
ей. Высокомолекулярная КА, описанная выше
[100, 103], могла бы быть этой КА. На донорной
стороне ФС2 отведение протонов, образующих�
ся при разложении воды, может быть первично
необходимой реакцией, которая обеспечивает
предохранение фотосистемы от фотоингибиро�
вания. В этом случае именно связывание прото�
нов является основной функцией КА, а бикар�
бонат играет роль удобного акцептора протонов.
Аналогичная роль в зеленой водоросли Ch. rein&
hardtii предлагается для карбоангидразы CAH3,
принадлежащей α&семейству и связанной с ти�
лакоидной мембраной на люменальной сторо�
не; отсутствие этой КА сопровождалось сниже�
нием устойчивости водоросли к действию света
высокой интенсивности [126]. Пока невозмож�
но связать наблюдаемые в ФС2 КА активности с
конкретными белками на донорной и акцептор�
ной сторонах этой фотосистемы, а также с теми
белками, которые по кодирующим их ДНК от�
несены к КА и выявлены в хлоропластах.

Среди таких белков тилакоидных мембран
была обнаружена α�КA4 [19]. Мы нашли, что в
растениях арабидопсиса, нокаутированных по
гену, кодирующему α�КA4, эффективный кван�
товый выход ФС2 при насыщающей интенсив�
ности света и насыщающей концентрации СО2

был выше, чем в растениях дикого типа экотипа
Columbia, тогда как нефотохимическое тушение
флуоресценции (NPQ) было в них на 30–50%
ниже [127]. Величина NPQ показывает степень
развития изменений, приводящих к диссипации
энергии в светособирающих комплексах в теп�

ло, и в условиях измерений было представлено
тушением, зависящим от концентрации прото�
нов в люмене тилакоидов. В развитии NPQ про�
тоны играют двоякую роль, вызывая конформа�
ционные изменения в белках светособирающей
антенны, прежде всего, за счет протонирования
белка PsbS [128, 129] и инициируя процесс де�
эпоксидации виолаксантина за счет активации
виолаксантиндеэпоксидазы [130]. У мутантных
растений наблюдалось также значительное на�
копление крахмала в хлоропластах, в 2–3 раза
больше, чем у дикого типа [127]. Похоже, что от�
сутствие α�КА4 вызывает уменьшение поставки
протонов для PsbS и виолаксантиндеэпоксидазы,
что приводит к ускорению синтеза АТФ и, как
следствие, к увеличению синтеза крахмала. От�
сутствие α�КА4 в мутантных растениях сказа�
лось и на том, что препараты ФС2�мембран из
них можно было получить только при значи�
тельном увеличении (до 10 мМ) концентрации
ионов Mg2+ в среде изоляции (Игнатова, не
опубликовано); последнее предполагало нахож�
дение α�КА4 в гранальных областях тилакоид�
ной мембраны. Перечисленные эксперимен�
тальные данные указывают на участие этой КА в
регуляции функциональной активности внешних
светособирающих комплексов антенны ФС2.

Второй пул бикарбоната в тилакоидах, о ко�
тором упоминалось выше, количественно бли�
зок к концентрации хлорофилла, и может быть
удален без потери активности ФС2 [119]. Воз�
можно, что этот пул принимает участие в сопря�
женном с фотосинтетическим электронным
транспортом поглощении тилакоидами прото�
нов, поскольку их светозависимое поглощение
увеличивалось при добавлении бикарбоната к
тилакоидам; при этом ингибиторы КА ацетазо�
ламид и этоксизоламид снижали количество
протонов, поглощаемых на свету тилакоидами,
уменьшая количество связанного бикарбоната и
буферную емкость тилакоидов [131]. Эти же ин�
гибиторы, как показано в той же группе, не влияя
на скорость переноса электронов по фотосинте�
тической электрон�транспортной цепи, сущест�
венно уменьшали скорость сопряженного с
этим переносом фотофосфорилирования [132,
133]. Авторы предположили функционирование
в люмене тилакоидов особой КА, что облегчало
бы использование протонов бикарбонатного
пула в фотофосфорилировании [132]. Сущест�
вование люменальной КА было доказано в ра�
боте [108] (см. выше), авторы которой, в свою
очередь, предположили, что она способствует
стабилизации рН в люмене за счет ускорения
отведения протонов от мест их поступления в
люмен и их транспорта в нем. Оба предположе�
ния могут быть объединены, если представить,
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что люменальная КА способствует ускорению
поступления протонов к мембранным каналам
АТФ�синтаз.

Функции КА, обнаруживаемой вблизи ФС1,
не исследовались столь тщательно, как функции
КА, расположенных вблизи ФС2. КА, одна или
несколько, расположенные вблизи ФС1, долж�
ны, как и эта фотосистема, находиться в ламел�
лах стромы, и, таким образом, контактировать с
компартментом, в котором содержится Рубиско.
В 1984 г. в работе [134] была выдвинута плодо�
творная гипотеза о роли КА в поставке СО2 к
Рубиско за счет «кислого» люмена тилакоидов.
По этой гипотезе мембранная КА, обращенная в
люмен (тогда не было известно о нескольких КА
в тилакоидах), ускоряет там конверсию бикар�
боната в СО2, а СО2 свободно диффундирует из
люмена и используется Рубиско в строме. Одна�
ко такая схема требует дополнительных предпо�
ложений о том, каким образом в люмен с необ�
ходимой для фотосинтеза скоростью поступает
заряженная молекула НСО3

– и как избежать не�
медленной конверсии СО2 обратно в НСО3

– в
строме, где не только высокий рН, но и очень
много β�КА1. Нами была предложена схема ис�
пользования внутритилакоидных протонов для
конверсии НСО3

– в СО2 [70], суть которой зак�
лючается в том, что в такой конверсии участвует
КА, расположенная в тилакоидной мембране
так, что она «сидит» на протонном канале и ис�
пользует для этой реакции протоны, выходящие
из люмена через этот канал, т.е. действует в этом
смысле подобно АТФ�синтазе. Такое использо�
вание протонов люмена не приведет к их дефи�
циту для синтеза АТФ, поскольку сопряженные
с закачкой протонов линейный и циклический
транспорт электронов способны легко подстра�
иваться для поддержания необходимой концент�
рации протонов в люмене при изменении их по�
тока из него.

Чтобы ограничить возможность диффузии в
объем стромы молекул СО2, появляющихся в
местах расположения реакционных центров
данной тилакоидной КА с ней должна контак�
тировать Рубиско. Показано, что значительная
часть молекул Рубиско входит в состав супрамо�

лекулярного комплекса, контактирующего с ти�
лакоидной мембраной [135]. Ранее были полу�
чены экспериментальные результаты [113], сог�
ласующиеся с данной гипотезой и отчасти пос�
лужившие ее выдвижению, а именно, была по�
казана подавляемая ингибитором КА стимуля�
ция дегидратазной активности тилакоидов в ус�
ловиях подкисления тилакоидного люмена на
свету. В работе [136] было найдено подавление
ингибитором КА ацетазоламидом выхода Н2О2

из интактных тилакоидов в среду через аквапо�
рины, а также показано наличие КА активности
в оболочке хлоропласта, что позволило авторам
предположить функциональную связь КА с ак�
вапориновым каналом. В работе [137] было убе�
дительно доказано наличие структурного взаи�
модействия как минимум двух расположенных
поверхностно на клеточной мембране КА чело�
века с трансмембранным транспортером анио�
нов. Эти данные могут служить подтверждением
возможности непосредственного контакта КА с
каналами разного рода, что предполагает выд�
винутая гипотеза.

Подводя итог рассмотрению возможных
функций КА зеленых клеток растений, можно с
сожалением констатировать, что, несмотря на
большое число работ и высказанных гипотез,
эти функции в конкретных физиологических
процессах остаются пока не достаточно поняты�
ми. Хорошие перспективы для выяснения этих
функций открывает использование нокаутных
мутантов по генам КА, но с учетом возможной
кооперации нескольких КА в обеспечении того
или иного процесса, как это имеет место в мито�
хондриях, в ряде случаев может требоваться ис�
пользование двойных и даже тройных мутантов.
Доказанное присутствие в митохондриях A. tha&
liana шести КА дает основание полагать, что
карбоангидразная система хлоропластов, и даже
тилакоидов также может включать несколько
КА, что подтверждается результатами исследо�
ваний, рассмотренных в данном обзоре.

Работа выполнена пpи финансовой поддержке
РФФИ (гpанты 14�04�32323 и 15�04�03883).
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This review presents data about carbonic anhydrases, the enzymes catalyzing the interconversion of carbon dioxide
and bicarbonate in water solutions. Their gene families are described, and the presence of representatives of these fam�
ilies in different classes of organisms, especially in higher plants, is considered. The functions of carbonic anhydras�
es, proven and prospective, in organisms are listed. Special attention is drawn to the enzyme functions capable of pro�
viding the photosynthetic reactions. These functions in algae are briefly described. Data about possible functions of
carbonic anhydrase in plasmalemma, mitochondria, and chloroplast stroma in the cell of higher plants are discussed.
Information about carbonic anhydrases in chloroplast thylakoids of higher plants, their quantity, and possible partic�
ipation in photosynthetic reactions in this structure are analyzed in detail.
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