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в темноте [24]. Причиной затухания процесса выступает, во-первых, дезактивация гидрогеназы в при-
сутствии кислорода [21], а во-вторых, активация ферментов темновой фазы. Биосинтез H2 конкурирует за 
электроны с другими восстановительными путями, прежде всего с ассимиляцией CO2. В исследованиях 
было продемонстрировано, что кратковременная выработка H2 у вида Chlamydomonas reinhardtii наиболее 
высока при низкой концентрации CO2 и наоборот [25]. Длительная выработка H2 в отсутствие фикса-
ции CO2 предполагает центральную роль [FeFe]-гидрогеназы в поддержании фотосинтеза водорослей 
и приспособлении клеток к бескислородным условиям, а также защищает фотосинтетический аппарат 
от повреждений [17]. В случае инактивации цикла Кальвина потребление АТФ и НАДФН снижается, 
что обусловливает увеличение циклического транспорта через ФС-1, тем самым способствуя сильному 
подкислению люмена тилакоида. В свою очередь, подкисление люмена запускает механизмы фотоза-
щитного тушения для рассеивания избыточной энергии, а также замедляет окисление пластохинона (PQ) 
комплексом цитохрома b6f, следствием чего являются восстановление пула PQ и уменьшение переноса 
электронов из ФС-2 [22]. Все это в конечном итоге приводит к фотоповреждению фотосистем [17; 22]. 
Гидрогеназа может выступать в качестве конечного акцептора электронов в случае дезактивации цикла 
Кальвина [11]. Мутантный рибулозобисфосфаткарбоксилазодефицитный штамм C. reinhardtii проде-
монстрировал способность производить значительные количества H2 в серосодержащей среде. В таком 
случае гидрогеназа, по-видимому, заменяет цикл Кальвина в качестве конечного акцептора электронов. 
В этом мутантном штамме, который почти не накапливает крахмал, электроны для выделения H2 по-
ступают преимущественно за счет расщепления воды в ФС-2 [10].

Установлено, что основным механизмом продукции Н2 является прямой биофотолиз, или ФС-2-за
висимый путь, при котором источником электронов служит фотолиз воды [9; 16]. Однако ФС-2, по-видимому, 
не играет ключевую роль в выделении Н2, а ее участие в процессе факультативно. В то же время ФС-1 
участвует также в ФС-2-независимом пути образования водорода [10]. Этот путь называется непрямым 
биофотолизом, или анаэробной темновой ферментацией (см. рис. 1). В данном случае источником электро-
нов является органический субстрат, подвергнутый окислительному расщеплению. В качестве переносчика 
электрона выступает молекула НАД(Ф)Н, которая посредством НАД(Ф)Н-пластохиноноксидоредуктазы 
передает электрон на пул PQ, откуда он продвигается далее по электрон-транспортной цепи через цито
хром b6f, пластоцианин, ФС-1 и ферредоксин, в конечном итоге попадая на гидрогеназу [26]. 

Рис. 1. Механизм синтеза Н2 в электрон-транспортной цепи на мембране тилакоида 
(Цит b6f – цитохром b6f; PC – пластоцианин; Fd – ферредоксин; Фн – фосфат).  

Красная стрелка указывает путь переноса восстановительных эквивалентов при прямом биофотолизе,  
зеленая стрелка – при прямом и непрямом биофотолизе

Fig. 1. Mechanism of synthesis of H2 in the electron transport chain in the thylakoid membrane 
(Цит b6f – cytochrome b6f; PC – plastocyanin; Fd – ferredoxin; Фн – phosphate).  

The red arrow indicates the pathway of transfer of reducing equivalents during direct biophotolysis,  
green arrow – during direct and indirect biophotolysis


