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В работе кратко изложена эволюция ключевого фермента фотосинтеза – РуБисКО. До возникнове-
ния реакции усвоения углекислоты путем фотосинтеза, этот белок был задействован в цепи обмена
метионина. Возможно, по этой причине катализируемая им реакция карбоксилирования протекает
крайне медленно. Кроме карбоксилирования РуБисКО одновременно может окислять рибулезо-
бисфосфат, являющийся субстратом к которому присоединяется фиксируемый СО2. Это, в свою
очередь, также снижает эффективность фотосинтеза. В связи с этим в литературе обсуждаются раз-
личные варианты повышения продуктивности растений за счет создания новых форм РуБисКО,
или принципиально иных путей усвоения углекислоты. В данной работе изложено предложение по
модификации карбоксилирующей реакции, позволяющей избежать реакцию фотодыхания и таким
образом повысить эффективность фотосинтеза.
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По хронологическим оценкам первые прока-
риоты появились на земле около 4 млрд лет назад.
Сотни миллионов лет метаболические системы
живых организмов формировались на основе
фиксации СО2 за счет энергии хемосинтеза [1]. К
моменту освоения световой энергии для превра-
щения СО2 в углеводы около 3 млрд лет назад,
они обладали широкой сетью метаболических пу-
тей, в которую его необходимо было встроить.
Для осуществления ключевой реакции фиксации
СО2, был рекрутирован фермент катализировав-
ший енолирование 2,3-дикето-5-метилтиопен-
тилфосфата (ДК-МТП-1-Ф), возможно, участво-
вавший в восстановлении углекислоты у метано-
генных бактерий [2, 3]. Но эти функции энзима
были открыты позже, нежели присоединение уг-
лекислоты к рибулезобисфосфату (РБФ) при фо-
тосинтезе. Поэтому фермент получил название –
рибулезо-1,5-бисфосфаткарбоксилаза/оксигена-
за или принятое сокращение – РуБисКО. К на-
стоящему моменту выявлено несколько типов
этого энзима и РуБисКО подобных белков (РПБ)
[4–6]. Второе название – оксигеназа связано с

тем, что кроме ассимиляции углекислоты, этот
энзим проводит окисление субстрата, т.е. про-
цесс обратный ассимиляции СО2, что значитель-
но снижает продуктивность растений [7]. При
этом скорость реакции карбоксилирования не-
обычайно низка – от 2 до 8 актов катализа в се-
кунду [8]. Хотя более чем за 3 млрд лет эволюции
фотосинтеза был создан значительный аппарат,
организующий работу РуБисКО [9]. Поэтому не-
обходимый уровень фиксации углекислоты под-
держивается за счет большого числа молекул это-
го фермента – до 50% растворимого белка в ли-
стьях. Поскольку продуктивность растений
прямо зависит от эффективности усвоения СО2,
предпринимаются попытки ее повышения [10, 11],
или даже освоения принципиально иного пути
фиксации СО2 [12]. При этом значительное вни-
мание уделяется изучению возможного совер-
шенствования кинетических свойств РуБисКО
при осуществлении реакции карбоксилирования
[8]. Однако, несмотря на широчайший фронт ис-
следований – гены РуБисКО и РПБ к настояще-
му времени секвенированы более чем у 2000 орга-
низмов – мы не имеем законченной картины
функционирования этого фермента. И наиболь-
шая проблема связана с реализацией окисления
РБФ [8].

Последовательность реакций осуществляемых
РуБисКО представлена на рис. 1а. Карбоксили-
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Рис. 2. Предлагаемый новый путь карбоксилирования РБФ при фотосинтезе.
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рование РБФ осуществляется в пять этапов (тау-
томеризация, карбоксилирование, гидратирова-
ние, разрыв связи, стереоспецифическое прото-
нирование (СП)). В результате чего образуются
две молекулы 3-фосфорноглицериновой кислоты
(3ФГК), которые далее могут быть использованы
как для ресинтеза РБФ, так и для синтеза фрукто-
зо-6-фосфата и глюкозы в конечной стадии цик-
ла Бенсона–Бассема–Кальвина. В случае оксиге-
назной реакции образуется одна молекула 3ФГК
и одна молекула 2-фосфогликолата (2ФГ). 3ФГК
может быть использована, как и получаемая при
карбоксилировании, а 2ФГ требует специальной
утилизации, поскольку токсичен для хлоропла-
стов [13]. Здесь необходимо подчеркнуть, что в
живых системах реакции, катализируемые с ис-
пользованием енолятных и енаминобразующих
переходных форм, не всегда сопровождаются
окислением субстрата. Поэтому фотодыхание не
может рассматриваться как неизбежное след-
ствие механизма таутомеризации. Встает вопрос –
почему оно реализуется у РуБисКО? Ничего
определенного по этому поводу пока неизвестно.
Возможно, это результат компромисса между хи-
мическими и метаболическими императивами и
лишь дальнейшие исследования смогут пролить
свет на эту проблему [8]. В целом механизм функ-
ционирования РуБисКО довольно сложен, и
включает, по меньшей мере, три промежуточных
и четыре переходных состояния с жесткими сте-
реохимическими ограничениями [14]. При этом
несколько важных деталей каталитического про-
цесса остаются неясными. Во-первых, последо-
вательность динамики протонов. Во-вторых,
происхождение оксигеназной реакции [8]. В-тре-
тьих, причины низкой скорости карбоксилирова-
ния и склонность РуБисКО к полифункциональ-
ности [6, 8].

Обратим внимание на замечательный факт,
что двойные связи, образуемые при таутомериза-
ции под контролем РПБ (эволюционно более
ранней функции будущей РуБисКО) у ДК-МТП-

1-Ф (B. subtilis) и под контролем РуБисКО у РБФ
при фотосинтезе, являются разнонаправленны-
ми (рис. 1а, 1б). В первом случае она устанавлива-
ется между 1 и 2 атомами углерода, а во втором –
между 2 и 3. Почему реализуется столь разные сце-
нарии енолизации остается не ясным. При этом
у некоторых живых форм фермент осуществляет
реакции с обоими субстратами (ДК-МТП-1-Ф и
РБФ) [6, 13].

На этом основании, наше предложение состо-
ит в том, чтобы принципиально изменить меха-
низм протекания реакции карбоксилирования
РБФ (рис. 2). С этой целью необходимо добиться
установки двойной связи между 1 и 2 атомами уг-
лерода при енолировании РБФ, как это осу-
ществляется у ДК-МТП-1-Ф (B. subtilis). Далее
необходимо провести присоединение СО2 к пер-
вому атому углерода и образование шестиатом-
ной 2,6-бисфосфоглюконовой кислоты с после-
дующим восстановлением ее до фруктозы или
глюкозы. Таким образом, можно избежать фото-
дыхания и интенсифицировать выход продуктов
фотосинтеза. Для оценки реальности создания
такого метаболического пути необходимо прове-
дение квантовомеханических расчетов, которые
должны показать возможность эксперименталь-
ного решения данной задачи. Но, не исключено,
что какие-либо простейшие фотоавтотрофы ис-
пользуют именно такой путь, поскольку наши
знания о механизмах фотосинтеза крайне огра-
ничены.
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ON A POSSIBLE WAY TO INCREASE THE EFFICIENCY 
OF PHOTOSYNTHESIS
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Presented by Academician of the RAS I.F. Zhimulev

The paper briefly describes the evolution of the key enzyme of photosynthesis – RuBisKO. Prior to the onset
of carbon dioxide uptake by photosynthesis, this protein was involved in the methionine metabolism chain.
Perhaps, for this reason, the carboxylation reaction catalyzed by him proceeds extremely slowly. In addition
to carboxylation, RuBisKO can simultaneously oxidize ribulose bisphosphate, which is a substrate to which
fixed CO2 is attached. This in turn also reduces the effectiveness of photosynthesis. In this regard, the litera-
ture discusses various options for increasing plant productivity by creating new forms of RuBisKO, or funda-
mentally different ways of assimilating carbon dioxide. In this work, we propose a modification of the car-
boxylation reaction that avoids photorespiration and, in such ways, increases the efficiency of photosynthesis.

Keywords: photosynthesis, RuBisKO, carboxylation
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