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ВВЕДЕНИЕ

Исследование процессов, происходящих в 
зеленом листе под действием света, является 
фундаментальной проблемой. Важность этих 
процессов определяется их исключительной 
ролью в обеспечении условий жизни на Земле 
(Бляхер и др., 1972; Холл, Рао, 1983; Физиология 
растений, 2007).

Еще в 1873  г. К.  А.  Тимирязев (Тимирязев, 
1948) на съезде естествоиспытателей и врачей 
сказал: «Едва ли какой процесс, совершающий-
ся на поверхности Земли, заслуживает в такой 
степени всеобъемлющее внимание, как тот да-
леко еще не разгаданный процесс, который про-
исходит в зеленом листе, когда на него падает 
луч Солнца. Рассматриваемый с химической 
точки зрения, это тот процесс, в котором неор-
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ганическое вещество, углекислота и вода пре-
вращаются в органическое. Рассматриваемый с 
физической точки зрения, это процесс, в кото-
ром живая сила солнечного луча превращается 
в химическое напряжение, в запас работы. Рас-
сматриваемый с той и другой точки зрения, это 
процесс, от которого в конечной инстанции за-
висят все проявления жизни на нашей планете, 
а следовательно, и благосостояние всего челове-
чества».

Он нашел, что зеленый пигмент хлорофилл – 
главный участник фотосинтеза. При этом свет, 
поглощаемый хлорофиллом, служит источни-
ком энергии и фотосинтез пропорционален све-
ту, поглощенному зеленым листом.

В 1905  г. Ф.  Блэкман (Медведев, 2012) ис-
следовал влияние интенсивности освещения на 
фотосинтез и получил, что при слабой освещен-
ности листа фотосинтез (его продуктивность 
определяют по количеству образовавшегося 
крахмала) возрастает до определенного предела. 
Это можно объяснить существованием двух ста-
дий фотосинтеза: зависящей от света (световые 
реакции) и не зависящей от него (темновые).

В 1932 г. R. Emerson и W. Arnold нашли ответ 
на вопрос: что лучше – непрерывное освещение 
растения или прерывистое. Они установили, 
что темновая стадия должна быть больше све-
товой, и тогда увеличивается продуктивность 
фотосинтеза. Они предположили, что во время 
освещения запасается энергия для темновых 
процессов, связанных с фиксацией углекисло-
го газа в растениях. Эти же авторы (Emerson, 
Arnold, 1932), изучая влияние света на кванто-
вый выход фотосинтеза у хлореллы, предполо-
жили существование двух фотосистем, понимая 
под квантовым выходом фотосинтеза количе-
ство выделившегося O2 или связанного СO2 на 
1 квант поглощенной энергии.

Эта модель оказалась привлекательной для 
многих исследователей. На ее основе постули-
ровано наличие в зеленых листьях светособира-
ющего комплекса и реакционного центра.

Структурой, поглощающей кванты света, 
является светособирающий комплекс, состо-
ящий из молекул хлорофилла, поэтому мно-
гие исследования проводились для изучения 
этого соединения. Так, в модельных опытах 
А. А. Красновским (1948) изучена реакция фо-
товосстановления хлорофилла.

В пиридине растворяли хлорофилл и до-
бавляли аскорбиновую кислоту, при освещении 
светом он восстанавливался. В результате об-
разуется восстановленная форма хлорофилла 

с максимумом поглощения при длине волны 
525 нм. Если свет выключить, реакция идет в об-
ратном направлении. Восстановленный под дей-
ствием света хлорофилл может восстанавливать 
NAD+, рибофлавин, хинон, Fe3+ и кислород. Эти 
реакции получили название «реакций Краснов-
ского». Следовательно, молекула хлорофилла 
может выступать в роли не только первичного 
акцептора электрона, но и его донора.

Найдено, что молекула хлорофилла из-за 
структуры и физико-химических особенностей 
способна выполнять ряд функций: избиратель-
но поглощать энергию света, запасать ее в виде 
энергии электронного возбуждения, преобразо-
вывать энергию возбужденного состояния в хи-
мическую энергию первичных фотовосстанов-
ленных и фотоокисленных соединений.

Принято фотосинтез разделять на три стадии 
(Физиология растений, 2007; Медведев, 2012):

1. Поглощение света.
2. Превращение энергии света в электроста-

тическую энергию разделенных зарядов прото-
нов и электронов, которые образуются при рас-
щеплении воды. Эта энергия идет, в частности, 
на образование молекулы АТФ (аденозинтри-
фосфорной кислоты).

3. Преобразование СО2 в углеводы.
Самое интересное и еще не познанное в 

фотосинтезе – это способность растений пре-
образовывать энергию квантов света в энергию 
химических связей (C–C, C–H). Микромеха-
низмы этого процесса окончательно не выясне-
ны. Без этого невозможно понять образование 
ATФ и выделение из воды химически активного 
водорода.

Концентрация молекул хлорофилла в фото-
синтетических органеллах настолько велика, 
что ставит под сомнение интерпретацию резуль-
татов с точки зрения теории газов или разбав-
ленных растворов. Подходы физики твердого 
тела безусловно дадут полезную информацию 
при наличии структурных данных о строении 
зеленых листьев (Рабинович, 1951).

В то же время согласно современным пред-
ставлениям (Mirkovic et al., 2017) процесс фото-
синтеза происходит в фотосистемах 1 и 2.

Пигментный комплекс, состоящий из моле-
кул хлорофилла (a и b), белков, каротиноидов, 
фикобилинов, действует как система, погло-
щающая энергию квантов света, и передает ее 
в реакционный центр. При этом для производ-
ства одной молекулы кислорода по разным ис-
точникам (Mirkovic et al., 2017) требуется от 300 
до 5000 молекул хлорофилла. До сих пор идут 
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дискуссии о строении этих комплексов и меха-
низмах передачи энергии возбуждения. Так, в 
обзоре T. Mircovic et al. (2017) приведено пять 
моделей организаций антенн и четыре модели 
переноса возбуждения в реакционный центр.

Представляет интерес особенность зависи-
мости квантового выхода (который показывает 
отношение поглощенных квантов света к вы-
делившемуся количеству кислорода) от длины 
волны. В области длины волн больше 685 нм на-
блюдается его резкое падение, хотя хлорофилл 
еще поглощает свет в этой области. Это явление 
называется красным падением. При освещении 
двумя волнами в области 700 и 680 нм эффек-
тивность фотосинтеза возрастает (эффект Эмер-
сона) (Emerson, Arnold, 1932). Природа этого яв-
ления требует дополнительного исследования.

В листьях растений, в частности в иридопла-
стах бегонии Begonia L., обнаружена фотонно-
кристаллическая структура элементов (Jacobs 
et al., 2016). В таких структурах должны наблю-
даться стоп-зоны, и в других областях наличие 
стоп-зон дает возможность управлять скоро-
стью оптического излучения атомов молекул, 
а локализация на дефектах – управлять усиле-
нием электромагнитного поля (Коршунов и др., 
2018; Korshunov et al., 2018). В работе M. Jacobs 
et al. (2016) выявлены зависимость электриче-
ского поля на слоях от длины волны и влияние 
ФК-структуры на спектральные характеристики 
в синей области. Поэтому представляет интерес 
провести изучение влияния подобной структу-
ры на основные оптические и спектральные ха-
рактеристики, влияющие на фотосинтез.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Особенности структуры иридопластов. 
Листья растений по строению отличаются боль-
шим разнообразием, которое зависит и от вида 
растения, и от окружающей среды.

Лист сверху и снизу покрыт эпидермисом. 
Под верхним эпидермисом расположен пали-
садный слой, под ним находится губчатый слой, 
а под ним – нижний эпидермис. В палисадной 
и губчатой ткани листа расположены хлоропла-
сты. Их еще называют клеточными органелла-
ми. Они содержат пигменты (хлорофилл, ка-
ротиноиды, фикобилины) и находятся во всех 
фотосинтезирующих растениях, за исключе-
нием примитивных сине-зеленых водорослей 
Chlorophyta Pascher, пурпурных и зеленых нит-
чатых бактерий Purpura bacteria, Chloroflexus 
aurantiacus.

Размер хлоропластов колеблется от 4  до 
10  мкм. В клетке содержится от 10 до 100 шт. 
хлоропластов. Бывают исключения. Например, 
у зеленых водорослей один хлоропласт на клет-
ку, а у махорки Nicotiana rustica L. обнаружено 
около 1000 хлоропластов в гигантской клетке.

Химический состав неоднородный, и при-
близительно его можно охарактеризовать сред-
ними данными в процентном отношении на 
сухую массу: белок – 35–55, липиды – 20–30, 
углеводы – 10, РНК – 2–3, ДНК – до 0.5, хлоро-
филл – 9, каротиноиды – 4.5.

Во всех хлоропластах имеется периодическая 
среда с характерными размерами 10–100 Å. Ее 
объекты расположены параллельно друг к другу 
и создают упорядоченную в среднем структуру. 
Их толщина и расстояния между ними флукту-
ируют около средних значений. Поэтому такие 
системы называют квазиупорядоченными. Они 
обладают анизотропией физических свойств, в 
частности сильным селективным двулучепре-
ломлением.

Хлоропласты со слоистой структурой чаще 
встречаются в водорослях и молодых клетках, 
а в зрелых клетках образуются цилиндрические 
гранулы (граны). Хлоропласты имеют сложное 
строение: включают в себя набор гран, имею-
щих столбчатую периодическую структуру – ти-
лакоиды, состоящие из мембран, разделенных 
промежутками. Мембрана тилакоидов – это ли-
пидный бислой толщиной 40–70 Å, отделяющий 
внутренний отсек (люмен) от внешней среды 
(строма).

Представление о структуре гран изменялось 
со временем. В работе A.  J. Hodge et al. (1955) 
описывается структура гран, имеющих периоди-
ческое строение. С развитием эксперименталь-
ной техники были предложены различные моде-
ли гран. Так, в спиральной модели L. Mustárdy и 
G. Garab (2003) ламели обтекают стопы гран как 
правую спираль и соединяются с отдельными 
тилакоидами через узкую мембрану выступами.

В моделях вилок P.-O.  Arvidsson и 
C. A.  Sundby (1999) строма ламели раздваива-
ется и грана состоит из повторяющихся единиц, 
каждая из которых содержит три тилакоида.

Позднее E.  Shimoni et al. (2005) предпо-
ложили, что грана состоит из парных слоев, 
образованных бифуркациями стромальных 
пластинчатых листов. Эти слои взаимосвязаны 
мембранными мостами, которые выходят из од-
ного слоя и соединяются друг с другом.

J. R. Austin, L. A. Staehelin (2011) показывают, 
что спиральная модель тилакоидной мембраны 
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в хлоропластах является наиболее приемлемой. 
Структура гран имеет периодическое строение. 
Число тилакоидов в гранах может изменяться в 
широких пределах (рис. 1).

При освещенности граны могут изменять 
свою конфигурацию. Так, H.  Kirchhoff et al. 
(2011) нашли, что граны при освещенности уве-
личивают толщину из-за увеличения толщины 
люменов.

Наличие в хлоропластах зеленых пигмен-
тов (хлорофиллов) объясняет окраску растений. 
Но встречаются и голубые листья, что трудно
объяснимо исключительно пигментами. На 
рис.  2, б представлен разрез листьев бегонии, 
имеющих голубой цвет.

Эти листья содержат иридопласты, которые 
являются одним из специфических хлоропла-

стов. Иридопласт содержит периодически рас-
положенные граны, состоящие из стопки тила-
коидов (см. рис.  1). Граны разделены стромой. 
Подобные структуры встречаются у многих ви-
дов бегонии (б.  синеющей Begonia cyanescens 
Sands, б. мазе B. mazae Ziesenh., б. Сазерленда 
B. sutherlandii Hook. F. и др.). Синяя окраска бе-
гонии возникает из-за иридопластов, располо-
женных в верхних эпидермальных клетках (см. 
рис. 2, б) (Jacobs et al., 2016).

У растений явление иридесценции, т. е. окра-
шивания из-за структуры, встречается довольно 
часто. Исследования показывают, что в каждом 
семействе содержится как минимум один вид, 
имеющий структурную окраску листьев, цве-
тов или плодов. Голубая иридесценция наблю-
дается у красной водоросли Chondrus crispus 

Рис. 1. Оптические характеристики и модель структуры иридопласта бегонии Begonia L. 
ds – расстояние между тилакоидами (125 нм); M = 9 нм; L = 7.5 нм. В нижней правой части 
рисунка приведено изображение, полученное на электронном микроскопе (Jacobs et al., 2016).

Рис. 2. Строение листьев бегонии без иридопластов (а) и с иридопластами (б).
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(Сarrageenan), называемой еще «ирландский 
мох» или карраген. Цвет плодов африканского 
тропического растения поллия конденсата Pollia 
condensata C. B. Clarke обеспечивается регуляр-
но расположенными между мембраной клеток 
и клеточной стенкой целлюлозными структу-
рами  – иридосомами. Листья папоротника се-
лагинелла (плаунок) Вильденова Selaginella 
willdenowii (Desv. ex Poir.) Baker. имеют голубой 
отлив, но только у молодых листьев, растущих 
в тени, что обеспечивается регулярной укладкой 
целлюлозных волокон в клеточной стенке. У ели 
голубой Picea pungens Engelm. цвет хвои связан 
с наноструктурой воскового налета, покрываю-
щего хвоинки. У цветков мореи мохнатой (пав-
линий цветок) Moraea villosa Mill. в зависимости 
от освещения лепестки визуально приобрета-
ют разные оттенки. Офрис зеркальный Ophrys 
speculum Link и гибискус тройчатый Hibiscus 
trionum  L. не имеют пигментов в центральной 
части цветков. Эффект иридесценции на них 
создается за счет частичного наложения друг на 
друга концентрических рядов клеток эпидерми-
са лепестков, создающего ребристость поверх-
ности лепестка (Vukusic et al., 2007; Whitney et 
al., 2009а, б; Glover, Whitney, 2010; Thomas et al., 
2010; Vignolini et al., 2012).

Периодические структуры, влияющие на 
окраску, встречаются в природе не только в 
растениях, но и, например, в крыльях бабочек 
(Vukusic, Sambles, 2003; Kinoshita et al., 2008), 
в чешуе рыб (McKenzie et al., 1995; Starkey, 
Vukusic, 2013), в коже хамелеона (Teyssier et al., 
2015). Поэтому в последнее время стали изучать 
влияние периодических структур, в частности в 
растениях, на оптические свойства (Vogelmann, 
Bjӧrn, 1984; Hébant, Lee, 1984; Jacquemoud, 
Baret, 1990; Vogelmann, 1993; Lee et al., 2000; 
Thomas et al., 2010).

В ряде работ рассматриваются некоторые 
специфические особенности распростране-
ния света в листьях растений (Neville, Caveney, 
1969; Hébant, Lee, 1984; Vogelmann, Bjӧrn, 
1984; Jacquemoud, Baret, 1990; Graham et al., 
1993; Vogelmann, 1993; Gould, Lee, 1996; Lee 
et al., 2000; Vukusic et al., 2007; Whitney et al., 
2009а,  б; Glover, Whitney, 2010; Thomas et al., 
2010; Vignolini et al., 2012). Однако ответы на 
самые важные вопросы, касающиеся закономер-
ностей распространения света в листьях расте-
ний, до настоящего времени не получены, в том 
числе на такие важные вопросы, как смещение 
красной границы, увеличение эффективности 

фотосинтеза при дополнительном облучении, 
расширение области поглощения.

Длиннопериодические структуры также 
имеются и в цианобактериях (рис. 3).

В радужных водорослях Cystoseira tamaris­
cifolia (Hudson) Papenfuss (Lopez-Garcia et al., 
2018) найдены опаловые ФК-структуры. Анализ 
показывает присутствие двух-трех заполненных 
жиром везикул в каждой из ее клеток. Внутри 
этих клеток сферические жировые шарики вы-
страиваются в трехмерную решетку, как в опа-
лах. Водоросли могут менять расположение 
сфер, регулируя рассеяние света внутри клеток. 
Предполагается, что подобные механизмы по-
могают водорослям направлять входящий свет в 
свои хлоропласты, где происходит фотосинтез. 
Во многих растениях также найдены периоди-
ческие структуры.

Проанализируем более подробно расчеты 
спектров пропускания и электрического поля в 
гранах, состоящих из тилакоидов.

Расчет спектральных характеристик мо-
дельных структур листьев. Допустим, что в 
среде, состоящей из двух материалов толщи-
ной d1 и d2 и показателями преломления n1 и n2 
(n1 > n2), интерференция возникает, когда вы
полняется условие
	 2 (n1 d1 cosθ1 + n2 d2 cosθ2) = mλ.	 (1)

Селективное отражение световой волны мо-
жет быть достигнуто и с помощью многослой-
ных структур.

Оптический отклик произвольных много-
слойных структур вычисляется с использова-

Рис. 3. Электронная микроскопия клеток цианобактерий 
Synechocystis sp. с чувствительностью к токсическому 
воздействию солей тяжелых металлов (Богачева, 2011).

Оптические процессы в фотосинтезе
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нием метода трансфер матриц (Шабанов и др., 
2005).

Аналогичное селективное отражение мо-
жет быть получено для объектов, состоящих из 
одного материала, но имеющего спиральную 
структуру. Примером подобного вещества мо-
жет служить холестерический жидкий кристалл 
(Беляков, 1988).

Как видим, периодические материалы, име-
ющие селективное отражение, морфологически 
различны и часто встречаются в природе. При 
этом их роль и значение для фотосинтеза изуче-
ны недостаточно.

Рассмотрим более подробно распростране-
ние света в среде, состоящей из слоев толщи-
ной ZN и имеющей показатель преломления nN. 
Пусть плоская электромагнитная волна распро-
страняется вдоль оси Z. Структура является пе-
риодической с периодом d с двумя подрешетка-
ми с показателями преломления n1 и n2 (рис. 4).

Амплитуды волн (A и B), идущих в пра-
вом и левом направлении соответственно, в 
предыдущем слое зависят от этих же значений 
в текущем:
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где Z – локальная для каждого слоя перемен-
ная, начало отсчета по ней помещаем на правую 
границу слоя; θ – угол падения луча из внешней 
среды.

При нормальном падении света kN = ωnN /c 
выражения (2) и (3) становятся тождественными.

Зная, что на выходе из структуры существует 
только исходящая волна (Aout; Bout = 0), можно по-
лучить массив относительных значений ампли-
туд в каждом из слоев ФК путем компьютерных 
вычислений.

Коэффициент пропускания

	

2

0

0

1 .BT
A

= − 	 (6)

Эти вычисления позволили также найти рас-
пределение электромагнитного поля в слоистой 
структуре (рис. 5).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Наиболее изученной подобной структурой 
являются иридопласты бегонии (Jacobs et al., 
2016) (см. рис. 1).

На рис.  6, 1 показан расчетный спектр без-
дефектной структуры с параметрами, взятыми 
из работы Jacobs et al. (2016): вход света в диа-
пазоне длин волн от 460 до 560 nm в слоистую 
структуру затруднен из-за селективного отраже-
ния. Поскольку молекулы, возбужденные светом 
длиной волны менее 460 nm, флуоресцируют в 
соответствии с правилом Стокса на более длин-
ных волнах, попадающих в стоп-зону, спектр 
вынужденного излучения растений смещается в 
красную область.

Кроме того, границы стоп-зоны изменяют-
ся вплоть до образования дополнительных об-
ластей из-за неоднородности показателей пре-
ломления на линиях поглощения красителей. 
Например, хлорофилл b с линиями поглощения 
643 и 435 нм расширяет стоп-зону с 460–560 до 

Рис. 4. Многослойная структура из двух материалов с 
толщиной d1 и d2 и показателями преломления n1 и n2.
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460–610 нм, а хлорофилл a с линиями поглоще-
ния 680 и 410  нм образует новую зону селек-
тивного отражения 670–710 нм. В таких случа-
ях происходит сильное взаимодействие между 
экситонным и брэгговским резонансами (Ивчен-
ко, Поддубный, 2013; Ivchenko, Poddubny, 2013; 
Казанов и др., 2017; Kazanov et al., 2017).

Отношение n1
2/n2

2 называется диэлектриче-
ским контрастом. Свойства фотонных кристал-
лов с малым диэлектрическим контрастом от-
личаются от структур с высоким контрастом 
(Paillotin et al., 1998).

В природных объектах (растениях) клеточ-
ные структуры имеют малое различие в по-
казателях преломления. Тем не менее спектр 
электромагнитных волн имеет зонный характер. 
Плотность фотонных состояний ρ  (λ) для этой 
структуры (рис. 6, 2) повышается на краях стоп-
зоны. Увеличение электромагнитного поля на 
краях стоп-зоны в несколько раз в фотонных 
кристаллах с большим диэлектрическим контра-
стом отмечено в работе В. С. Горелика, В. В. Ка-
паева (2016).

Вся стоп-зона разделена на две части (de и fp). 
Красное падение квантового выхода обусловле-
но уменьшением в этой области длин волн (eʹo) 
плотности фотонных состояний (рис. 6, 4).

Из рис.  6 также понятна причина усиления 
эффекта Эмерсона. При облучении молекул дли-
ной волны в области (ef) возбужденные фотоны 
из (fp) перебрасываются в часть зоны (de). При 
этом увеличивается квантовый выход фотосин-
теза в красной области спектра (Коршунов и др., 
2018; Korshunov et al., 2018).

Наличие в веществе чередующейся струк-
туры с периодом, близким к длине электро-
магнитной волны, приводит к формированию 
разрешенных и запрещенных фотонных зон. 
Возможность формирования этих зон впер-
вые установлена в работе В. П. Быкова (1975), 
в которой автор развил идеи Э. М. Парселла по 
управлению спонтанным излучением атомов, 
помещенных в микрорезонатор со стенками из 
многослойных пленок (по сути, в полость одно-
мерного фотонного кристалла). В дальнейшем 

Рис.  5. Длиннопериодическая структура с периодом d с подрешетками, имеющими 
показатели преломления n1 и n2.

Рис.  6. Спектр пропускания бездефектной слои-
стой структуры (1), плотность фотонных состояний 
(ρ (λ)) (2), спектр пропускания структуры с учетом 
линий поглощения хлорофиллов (3) и плотность 
фотонных состояний (ρ (λ)) (4). Вся стоп-зона раз-
делена на две части (de и fp). Красное падение 
квантового выхода обусловлено уменьшением в 
этой области длин волн (eʹo) плотности фотонных 
состояний (4).

Оптические процессы в фотосинтезе
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особенности фотонных зон анализировались 
в ряде работ (Горелик и др., 2012; Vetrov et al., 
2015; Горелик, Капаев, 2016; Gorelik, Kapaev, 
2016).

Термин «фотонные кристаллы», предложен-
ный E. Yablonovitch (1987), относится к перио-
дическим структурам, в которых формируются 
фотонные зоны. Различают одно-, двух- и трех-
мерные фотонные кристаллы. Одной из реализа-
ций трехмерного фотонного кристалла являются 
минералы опалов и органические опаловые мат
рицы. Подобные структуры обнаружены и в рас-
тительных клетках.

Реальная структура отличается от представ-
ленной модельной наличием дефектов. Поэтому 
рассмотрены случаи изменения электромагнит-
ного поля и спектров пропускания в зависимо-
сти от искажений в толщине слоев. Как извест-
но, в идеальном кристалле поле увеличивается 
в центре при частотах, соответствующих краям 
стоп-зоны (рис.  7, линия  1) (Горелик, Капаев, 
2016; Gorelik, Kapaev, 2016).

При наличии структурных отклонений в 
спектре пропускания фотонного кристалла по-
является дефектная мода, при этом электромаг-
нитное поле внутри кристалла на данной длине 
волны значительно увеличивается (рис.  7, ли-
ния 2, b).

Это явление остается весьма значимым и 
при малых случайных отклонениях в толщине 
слоев (Шабанов и др., 2017).

Возьмем в качестве одной из подрешеток ве-
щество с хлорофиллом b. Результаты расчета с 

учетом спектра поглощения хлорофиллов пред-
ставлены на рис. 6, 3.

Из сравнения рис. 6, 1 и 6, 3 видны произо-
шедшие изменения стоп-зоны. Она расшири-
лась, и появились дополнительные моды, ко-
торые обусловлены изменениями показателей 
преломления на линиях поглощения.

Плотность фотонных состояний (см. рис. 6, 4) 
в этом случае больше, чем плотность фотонных 
состояний неокрашенной упорядоченной струк-
туры (см. рис. 6, 2).

Следует обратить особое внимание на то, 
что фотозависимые химические вещества спо-
собны менять спектр под воздействием излу-
чения. В  частности, хлорофиллы в возбужден-
ном состоянии обладают линией поглощения, 
сдвинутой в красную область. Рассчитанное при 
этом смещение плотности фотонных состояний 
объясняет эффект усиления Эмерсона, при кото-
ром увеличивается квантовый выход фотосинте-
за в красной области спектра (Рабинович, 1951; 
Witt, 1979).

В работе H. T. Witt (1979) получено распре-
деление электромагнитного поля на тилакоидах 
исходя из спектра поглощения (рис. 8, 2). Видно 
хорошее согласие между 8, 1 и 8, 2.

Из экспериментальных данных (Холл, Рао, 
1983; Физиология растений, 2007) известно, что 
эффект фотосинтеза в длинноволновой области 
выше, чем в средней.

Для объяснения этого экспериментального 
факта проведены расчеты изменения электриче-
ского поля на тилакоидах для систем с перестра-
иваемым спектром.

Как видно на рис. 8, поле существенно боль-
ше при наличии нескольких линий поглощения 
(см. рис. 8, 3), чем при одной (см. рис. 8, 1). Ана-
логично ведет себя квантовый выход.

В листьях бегонии, как и других растений, 
фотосинтез происходит в хлоропластах. Но ири-
допласты – это хлоропласты, организованные 
особым образом. Поэтому к гранам в хлоропла-
стах применимы все выводы, полученные для 
иридопластов, кроме более коротковолновой 
зоны селективного отражения.

При этом надо учитывать, что иридопла-
сты образуют пространственно упорядоченную 
структуру, находясь под эпидермисом. Хлоро-
пласты же хаотично распределены в листе и 
имеют скрытую упорядоченность.

Этим структуры различаются между собой, 
однако обладают свойствами фотонных кри-
сталлов и выполняют роль светособирающих 
комплексов.

Рис.  7. Частотная зависимость квадрата модуля элек-
трического поля E в дефектном слое. 1 – упорядоченная 
структура без дефекта; 2 – дефектный слой расположен 
в центре структуры; 3 – дефект в центре разупорядочен-
ной структуры; a и c – края стоп-зоны; b – дефектная 
мода. На вставке в верхнем правом углу изображены 
слоистые структуры (номера которых соответствуют 
номерам рассчитанной частотной зависимости модуля 
электрического поля E). Черным цветом в центре встав-
ки изображено положение дефектного слоя.
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Понятие о светособирающих комплексах 
впервые введено в работе H. Gaffron и K. Wohl 
(1936) на основании экспериментальных дан-
ных R.  Emerson и W.  Arnold (1932). Авторы 
назвали их фотосинтезирующими единицами, 
поскольку при каждой вспышке света выделя-
ется одна молекула кислорода на 2500 молекул 
хлорофилла. Хотя в дальнейшем предлагалось и 
другое количество молекул хлорофилла – 300–
5000 (Mirkovic et al., 2017).

В многочисленных работах предложены раз-
личные пути переноса энергии и виды антенн. 
Эти результаты обобщены и проанализированы 
в работе T.  Mirkovic et  al. (2017). Существуют 
пути переноса возбуждения в линейной одно- и 
двумерной планарной форме. Неэффективность 
одномерной модели по сравнению с двумерной 
проявляется в большем числе шагов, необхо-
димых для передачи энергии в реакционный 
центр. Антенную систему принято изображать 
как энергетическую воронку. Более короткие 
волны света поглощаются комплексами пери-
ферийных антенн, а затем следуют процессы 
переноса энергии к пигментам с более низкой 
энергией, расположенным ближе к реакцион-
ному центру. Кроме того, рассмотрены модели 
организации антенн: «модель подключенных 
единиц», где все реакционные центры соеди-
нены друг с другом; «доменная модель», где 
два реакционных центра близки друг к другу, 
но группы из двух не связаны друг с другом; 
«модель озера», характеризующаяся идеальной 
связностью, когда энергия движется свободно 
между учредительными единицами; «модель 
пули» (или модель отдельных единиц), край-
ний случай, когда энергия возбуждения, погло-
щаемая антенными хромофорами, всегда пере-
носится в одни и те же реакционные центры 
(Mirkovic et al., 2017).

Как отмечалось выше, энергия поглощен-
ных квантов света тем или иным путем направ-
ляется в реакционный центр. Он обычно пред-
ставляет собой димер молекул хлорофилла, 
связанных водородной связью. Хотя в послед-
нее время это понятие расширилось. Для пере-
дачи энергии света также предлагаются разные 
механизмы. В работе T.  Mirkovic et al. (2017) 
анализируются существующие модели антен-
ных комплексов. В недавнее время механизм 
передачи энергии кванта света по антенному 
комплексу в реакционный центр рассматривал-
ся с теорией вибронной квантовой когерент-
ности (Fuller et al., 2014; Romero et al., 2014). 
Квант света возбуждает электронную систему 
молекулы, и возбуждение не двигается последо-
вательно от молекулы к молекуле, а делокали-
зуется и идет одновременно по разным путям 
и только под конец собирается в одном месте. 
Это и есть квантовая когерентность. В 2007 г. с 
использованием метода двумерной электронной 
спектроскопии была подтверждена квантовая 
когерентность.

Электронные процессы в молекулах раз-
виваются на фемтосекундных временных мас-
штабах. Однако эксперименты показывают, что 
квантовая когерентность существует больше 
пикосекунды. Поэтому было сделано предпо-
ложение, что это связано не с экситонным ме-
ханизмом передачи энергии, а с вибронным (ко-
лебательным). Но аналогичная задержка может 
происходить при учете ФК-структуры гран (Ив-
ченко, Поддубный, 2013; Ivchenko, Poddubny, 
2013). Поэтому особенности светособирающе-
го комплекса и передачи энергии в реакцион-
ный центр в достаточной мере описываются 
ФК-структурой гран и иридопластов.

Как известно (Холл, Рао, 1983; Физиология 
растений, 2007), в процессе фотосинтеза гене-

Рис. 8. 1 – частотная зависимость максимума электромагнитного поля на центральном слое для структуры 
с учетом линий поглощения хлорофиллов (см. рис. 6, 3); 2 – распределение электрического поля в зави-
симости от длины волны для мультислоев хлорофилла, полученных из спектров поглощения (Witt, 1979); 
3 – зависимость электрического поля на тилакоидах при освещении двумя линиями света: неизменной 
с длиной волны 660 нм и дополнительной, изменяющейся в диапазоне от 550 до 800 нм.

Оптические процессы в фотосинтезе
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рируется ток протонов (точнее, протонный по-
тенциал) через мембрану, который обеспечивает 
энергией синтез АТФ и дает энергию для неко-
торых процессов.

Процесс получения АТФ по сути является 
электрическим. При начальной стадии фотосин-
теза происходят поступление энергии и образо-
вание мембранного электрического потенциала 
в тилакоидах хлоропластов, который сказывает-
ся на трансмембранных ионных потоках.

В биологические мембраны встроены ком-
плексы специальных белков, которые транс-
формируют энергию. Если в клетку поступает 
свободная энергия с квантами света (в процессе 
фотосинтеза), она приводит к движению элек-
тронов. В результате образуются молекулы АТФ 
и увеличивается разность электрохимических 
потенциалов на мембранах. АТФ и мембран-
ный потенциал – это два стабильных источника 
энергии для различных видов внутриклеточной 
работы.

В настоящее время предполагаемый процесс 
фотосинтеза описан на молекулярном уровне. В 
этом процессе участвуют различного вида моле-
кулы, взаимодействие между которыми согласо-
вано по времени. Фотосинтетический аппарат 
включает в себя в основном следующие объекты 
и процессы: светособирающую антенну, реакци-
онный центр, цепь транспорта электронов, ме-
ханизм согласования электронного транспорта с 
трансмембранным переносом протонов, синтез 
АТФ из аденозиндифосфата АДФ. Важной со-
ставляющей в клетке является процесс поддер-
жания соотношения АТФ/АДФ на уровне, отли-
чающемся от термодинамического равновесия, 
что помогает АТФ служить донором энергии, 
изменяя равновесие реакций, в которых он за-
действован (Скулачев, 1989).

P. Mitchell (1966) впервые предположил, что 
фотогенерация вызывает разность электриче-
ских потенциалов на тилакоидных мембранах 
хлоропласта, что стало одним из важных поло-
жений хемиосмотической гипотезы. Он также 
предложил векторный перенос электронов и 
протонов. Это утверждение опиралось на дан-
ные о повышении рН в суспензии хлоропластов 
при действии света (Neumann, Jagendorf, 1964). 
Но экспериментальное исследование электриче-
ских процессов в мембранах хлоропласта нача-
лось при развитии новых методов анализа, на-
пример: электрохромных изменений абсорбции 
(Junge, Witt, 1968), микроэлектродной регистра-
ции потенциала (Bulychev et al., 1972), метода 

светового градиента (Fowler, Kok, 1974), потен-
циал-чувствительных абсорбционных зондов 
(Schuurmans et al., 1978), встраивания фрагмен-
тов фотосинтетического аппарата в липидные 
мембраны (Vassiliev et al., 1997).

Проведенные исследования позволили на-
копить богатый экспериментальный материал о 
процессах, связанных с фотосинтезом. Для син-
теза АТФ из АДФ, по P. Mitchell (1966), исполь-
зуется электрическая энергия. Если убрать раз-
ность потенциалов через мембрану, то должен 
прекратиться синтез. Это подтвердилось в ходе 
экспериментов на искусственных мембранах 
с использованием специально синтезирован-
ных ионов, резко повышающих проводимость 
мембран для протонов. Е. А. Либерман с соавт. 
(1969) привели экспериментальные доказатель-
ства верности гипотезы P. Mitchell (1966).

D. Oesterhelt и W. Stoeckenius (1971) откры-
ли белок, подобный зрительному пигменту гла-
за животных, – родопсин, который был назван 
бактериородопсином. E. Racker и W. Stoeckenius 
(1974) объединили в модельной фосфолипидной 
мембране бактериородопсин с АТФ-синтазой и 
получили молекулярный комплекс, способный 
синтезировать АТФ при освещении.

После различных проверок теория P. Mitchell 
(1966) была признана верной, что позволило ис-
пользовать ее для объяснения процессов фото-
синтеза.

Появление на мембранах тилакоидов потен-
циала выявлено и в работе H. T. Witt (1979), ко-
торый выполнил также различные оптические 
исследования. В данной его работе найдено, что, 
если два протона проходят через мембрану, зна-
чение электрического потенциала V0 на мембра-
не можно вычислить:

	
0

0

2 .elV
A

=
εε

	 (7)

Один водный слой в тилакоидной мембра-
не и липидный слой имеют каждый толщину 
l  ~  30  Å. С помощью этой формулы опреде-
ляется напряжение на мембране тилакоидов 
V0  <  50  мВ, что соответствует напряженности 
поля около 1.7 × 105 в/cm.

H.  T.  Witt (1979) предположил две возмож-
ности:

• если поле установлено, то это вызывает 
протонное движение;

• или происходит первичное движение про-
тонов, которое вызывает появление поля. В ра-
боте предполагается второй вариант.

E. Р. Буханов, М. А. Коршунов, А. В. Шабанов
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При этом появление поля обусловлено воз-
буждением светом молекул хлорофилла, не сим-
метрично распределенного в тилакоидной мем-
бране (Junge, Witt, 1968).

Возможны два пути создания потенциала на 
тилакоидах. Но при этом не учитывается струк-
тура гран, состоящая из тилакоидов. При учете 
ФК-структуры отмечается возрастание электро-
магнитного поля на тилакоидах, что может спо-
собствовать диссоциации воды.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, полученные результаты рас-
четов оптических свойств длиннопериодиче-
ских растительных структур позволяют в рам-
ках единого подхода объяснить особенности 
первичных стадий фотосинтеза, а именно:

–  появление стоп-зон, возникновение двух 
фотосистем (разделение стоп-зоны на две), осо-
бенность длинноволнового квантового выхода – 
ослабление его при облучении светом в области 
от 685 до 710 nm и его усиление при дополни-
тельном облучении в области 650  nm (эффект 
Эмерсона);

– диссоциацию воды в мягком режиме из-за 
возрастания на слоях электромагнитного поля, 
смещения красной границы разложения воды в 
сторону длинных волн в квазиупорядоченных 
структурах по сравнению со структурами с ма-
лым периодом и уменьшение напряжения, необ-
ходимого для диссоциации воды в хлоропластах 
при их освещении.
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A review of the state and analysis of works related to optical processes of photosynthesis are given. Particular 
attention is paid to the work on the investigation of these processes in iridoplasts and chloroplasts with photonic 
crystal structure. From a general point of view, a photonic crystal (PhC) is a superlattice with a characteristic scale 
of periodicity of permittivity (refractive indices) of the order of the wavelength of the light wave. In such structures, 
the forbidden bands occur in the spectrum of electromagnetic waves. This means that in a given spectral range the 
light of any polarization cannot enter the PhC or exit in any direction. An important property of PhC is high degree of 
localization of electromagnetic waves on the lattice defects. In this case, defective energy levels manifest themselves 
in the forbidden zones of the PhC. An atom or molecule emit a quantum with a frequency corresponding to a defective 
mode. Most of the works dealing with the study of optical processes of photosynthesis have not taken into account 
the features of light propagation in structures. Periodic structures have been found in the plant and animal world. 
This paper presents the effect of a long-period structure on the optical properties and local characteristics of light 
waves, including the transmission and reflection spectrum, as well as the distribution of the electromagnetic field 
in the layered structure. Based on modern mathematical apparatus, the main spectral and optical characteristics 
were calculated using the example of a begonia plant. In recent works describing the propagation of light, the long-
period structure was not taken into account. However, for the interpretation of the results, concepts (antenna, reaction 
center, the presence of two photosystems) without a detailed description of the physical nature were introduced. In 
addition, we had to employ a resonance mechanism for the transfer of excitation energy from the donor molecule to 
the acceptor molecule and quantum coherence. The analysis of the data obtained within the framework of a unified 
approach made it possible to explain the mechanism of the effect on photosynthesis, namely, the appearance of 
two photosystems (division of the stop zone into two parts), the feature of the long-wavelength quantum yield, its 
amplification (Emerson effect), including the red boundary shift, the efficiency of photosynthesis with additional 
irradiation and the expansion of the absorption region.
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