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Исследовали спектры поглощения и кругового дихроизма хлоросом, выделенных из 
зеленых фотосинтезирующих бактерий Chloroflexus aurantiacus, выращенных при раз-
ной освещенности. Обнаружили, что по мере уменьшения этой освещенности спектры 
сдвигаются в красную сторону и становятся уже и больше по амплитуде. Выполнили 
теоретическое моделирование полученных данных с помощью теории экситонов. 
Пришли к выводу о том, что количество молекул бактериохлорофилла c в линейных 
цепях, составляющих основу элементарных блоков хлоросом, становится больше по 
мере уменьшения интенсивности света, при котором выращиваются бактерии. Пред-
положили, что данное явление увеличивает эффективность улавливания слабых свето-
вых потоков и тем самым повышает шансы на выживание бактерий в условиях дефи-
цита солнечного света. 
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Фотосинтез растений, водорослей и бактерий 
является основой жизни на Земле, создавая устой-
чивые химические соединения с помощью энер-
гии солнечного света. Этот глобальный сложней-
ший процесс начинается с поглощения квантов 
света различными светособирающими комплекса-
ми. В зеленых бактериях такими комплексами яв-
ляются хлоросомы, состоящие из 104–105 молекул 
бактериохлорофилла (БХл) c/d/e [1, 2]. Огромный 
размер хлоросом позволяет бактериям улавливать 
очень слабые световые потоки. Соседние молеку-
лы БХл хлоросом притягиваются друг к другу за 
счет водородных связей и сил Ван-дер-Ваальса. 
Это притяжение приводит к олигомеризации БХл 
и образованию сложных пространственных струк-
тур, основу которых составляют квазилинейные 
цепи БХл [3–5]. Детальное строение хлоросом до 
сих пор не изучено до конца, однако в ряде работ 
показано, что линейные цепи БХл могут объеди-
няться в полые цилиндрические структуры [6–9], 
цилиндрические рулоны [10], полуцилиндры или 
воронкообразные структуры [11], изогнутые пло-
скости [12, 13]. При поглощении света в олигоме-
рах БХл образуются экситоны, которые мигриру-
ют по хлоросоме и через несколько пикосекунд 
начинают проникать в мембранные структуры, 
непосредственно примыкающие к реакционному 

центру [14–16]. В нем происходит первичное раз-
деление зарядов, энергия которых используется 
в дальнейшей цепи биохимических превращений. 
Показано, что зеленые бактерии реагируют на из-
менение интенсивности света, увеличивая разме-
ры хлоросом при его уменьшении, и наобо-
рот  [1, 17, 18]. В нашей работе мы выясняли, как 
влияет изменение интенсивности света, при кото-
ром культивируются зеленые бактерии Chloroflexus 
aurantiacus, на структуру их хлоросом. Для этого 
мы использовали стационарную спектроскопию 
поглощения и кругового дихроизма, а также тео-
ретическое моделирование спектров. Оказалось, 
что не только размеры, но и структура хлоросом 
весьма чувствительны к изменениям интенсивно-
сти света. Увеличение размеров элементарных 
блоков хлоросом бактерий, выращенных на сла-
бом свету, минимизирует снижение эффективно-
сти переноса энергии, неизбежное при увеличе-
нии общего размера хлоросом.

Материалы и методы
Культуры зеленой бактерии C. aurantiacus 

(штамм Ok-70-fl) выращивали в анаэробных усло-
виях при 55°C на стандартной среде [17] при по-
стоянном перемешивании и двух разных интен-
сивностях света: низкой (3 мкЭ/м2с) и высокой 

https://orcid.org/0000-0003-0107-619X


65

ВЕСТН. МОСК. УН-ТА. СЕР. 16. БИОЛОГИЯ / LOMONOSOV BIOLOGY JOURNAL. 2023. Т. 78. № 2

АДАПТАЦИЯ ЗЕЛЕНЫХ БАКТЕРИЙ К ОСВЕЩЕННОСТИ

(60 мкЭ/м2с). В качестве источника света приме-
няли лампы накаливания с вольфрамовой нитью. 
Световой поток варьировали изменением количе-
ства ламп, а также расстояния между лампами 
и  емкостью с бактериальной культурой. Выделе-
ние хлоросом из клеток проводили, как описано 
ранее [19]. Свежие клетки осаждали из культу-
ральной среды центрифугированием при 10000 g 
в  течение 20 мин, двукратно промывали 10 мМ 
Трис-HCl-буфером (рН 8,0) и ресуспендировали 
в  20 мл 50 мМ Трис-HCl-буфера, содержащего 
2 М тиоцианата натрия и 10 мМ аскорбата натрия 
(ТТА-буфер). Клетки гомогенизировали, добав- 
ляли кристаллическую ДНКазу (Sigma, Герма- 
ния) до концентрации 50 мкг/мл и 100 мМ 
MgCl2 · 6 H2O до 2 мМ. Суспензию инкубировали 
15 мин в темноте при 4°С. Затем клетки разрушали 
путем трехкратного пропускания через пресс 
Френча при 20000 пси. После добавления этилен-
диаминтетрауксусной кислоты (ЭДТА), рН 7,0, до 
конечной концентрации 2 мМ, суспензию разру-
шенных клеток инкубировали 30 мин при слабом 
перемешивании в темноте при 4°С. Неразрушен-
ные клетки и большие клеточные обломки отделя-
ли центрифугированием при 20000 g в течение 
25 мин. Полученный супернатант доводили до 
24 мл ТТА-буфером и добавляли Triton-X100 до 
конечной концентрации 0,05 % (m/v). Непрерыв-
ный градиент сахарозы (от 55% до 20% m/v) 
в  ТТА-буфере готовили непосредственно в цен-
трифужных стаканчиках. На каждый градиент  
сахарозы наносили по 4 мл супернатанта. После 
цетрифугирования в течение 20 ч при 135000 g  
при 4°C фракцию хлоросом отбирали в области 
28–30% градиента сахарозы. Спектры поглощения 
хлоросом измеряли с помощью спектрофотометра 
Hitachi-557 (Hitachi, Япония). Спектры кругового 
дихроизма измеряли с помощью спектрометра 
Марк III (Jobin Ivon, Франция). 

Теоретическое моделирование проводили 
в рамках стандартной теории экситонов [20] и ци-
линдрической модели элементарных блоков хло-
росом [21, 22]. Энергия Eij и дипольный момент 
Dij экситонного состояния с индексами i, j вычис-
лялись следующим образом (жирным шрифтом 
в формулах 1–6 обозначены векторы):
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здесь электронная энергия мономера БХл 
с  E0 = 15083 см−1 (663 нм), энергия экситонного 
взаимодействия соседних молекул из одной цепи 
E1 = −750 см−1, энергия взаимодействия соседних 

цепей E2 = −140 см−1, dkl – дипольный момент пе-
рехода молекулы с номером k из цепи с номером l, 
N – число молекул в цепи, L – число цепей в ци-
линдрическом агрегате. Коэффициенты Cki и Clj 
вычислялись следующим образом:

 
 


π
=

+ +

0.5
2 sin ,

1 1ki

kiC
N N 	

(3)

− π
= = −0.5 22exp , 1.lj

IljC L I
L 	

(4)

Спектр поглощения цилиндрического агрега-
та A находился суммированием экситонных полос: 
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Компоненты спектра кругового дихроизма 
(КД) вычислялись так:
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здесь Rkl – радиус-вектор между молекулами  
с номерами k и l. Зависимость коэффициента пре-
ломления от ω не учитывалась. Ориентация ди-
польных моментов задавалась углом наклона 
к длинной оси цилиндра (35°) и углом между про-
екцией дипольного момента на поперечное сече-
ние цилиндра и прямой, проведенной через центр 
этого сечения и данную молекулу (80°).

Результаты и их обсуждение
На рис. 1 показаны спектры поглощения хлоро-

сом двух культур бактерий C. aurantiacus, выращен-
ных на слабом (3 мкЭ/м2с) и сильном (60 мкЭ/м2с) 
свету. Оба спектра состоят из красной полосы Qy 
(центр при ~740 нм) и синей полосы Сорэ (центр 
при ~460 нм) молекул БХл c в агрегированном со-
стоянии. Очень слабая полоса при 795 нм принад-
лежит переходу Qy мономерных молекул БХл a  
базовой пластинки, соединяющей хлоросому с ци-
топлазматической мембраной [1]. При уменьше-
нии интенсивности света, при котором выращива-
лись культуры бактерий, в 20 раз происходит сдвиг 
полосы Qy в  красную сторону на несколько нано-
метров. Одновременно наблюдается увеличение 
амплитуды этой полосы более чем в 2 раза и ее не-
большое сужение. На рис. 2 приведены спектры КД 
хлоросом двух культур бактерий C. aurantiacus, вы-
ращенных на слабом и сильном свету. Каждый 
спектр представляет собой разность спектров по-
глощения, измеренных с помощью левополяризо-
ванного и  правополяризованного света. Форма 
спектров КД на рис. 2 характерна для олигомерных 
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агрегатов молекул. Известно, что спектры КД 
очень чувствительны к структурным изменениям 
объектов. При уменьшении интенсивности света, 
при котором культивировались бактерии в 20 раз 
наблюдается общий сдвиг спектра КД в красную 
сторону и увеличение амплитуд его положительных 
и отрицательных полос.

При теоретическом моделировании получен-
ных данных мы опирались на стандартную теорию 
экситонов [20] и цилиндрическую модель хлоро-
сом [21, 22]. Согласно этой модели, хлоросома 
C.  aurantiacus состоит из 10–20 полых цилиндров 
диаметром ~5 нм и длиной ~100 нм, образованных 
линейными цепями молекул БХл с. Каждый ци-
линдр, в свою очередь, представляет собой цепоч-
ку из 15–30 одинаковых коротких цилиндров 
(элементарных блоков) длиной ~6 нм. Количество 
цепей молекул в цилиндрах и количество молекул 

БХл c в каждой цепи являлись свободными пара-
метрами, однако, исходя из размеров молекул и их 
общего числа в хлоросоме (~104), мы предположи-
ли, что каждый элементарный блок состоит из 
6 цепей, а каждая цепь в этом блоке состоит из не-
скольких молекул. Для упрощения расчетов мы 
приняли, что размер области экситонного взаимо-
действия молекул равен размеру элементарного 
блока. В качестве иллюстрации на рис. 3 представ-
лена схема элементарного блока хлоросомы 
C.  aurantiacus, состоящего из 36 молекул БХл c 
(6  ×  6). Для имитации структурного беспорядка 
мы предположили, что в ансамбле хлоросом име-
ются хлоросомы с разным количеством молекул 
в цепях. При моделировании спектров мы учиты-
вали эффект гиперхромизма, который приводит 
к  дополнительному усилению полосы Qy за счет 
ослабления полосы Сорэ [23]. 

Рис. 1. Экспериментальные (сплошные линии) и теоретические (пунктир) спектры поглощения полосы Qy хлоросом бактерий 
C. aurantiacus. Хлоросомы были выделены из культур, выращенных при интенсивности света 3 мкЭ/м2с (1) и 60 мкЭ/м2с (2). На 
врезке – полный спектр тех же хлоросом во всем видимом диапазоне. Теоретические спектры рассчитаны согласно цилиндриче-
ской модели хлоросом, элементарные блоки которых состоят из 6 линейных цепей по 3–6 (1) и 3–4 (2) молекул БХл c в каждой 
цепи. Подробности приведены в тексте. 

Рис. 2. Экспериментальные (сплошные линии) и теоретические (пунктир) спектры кругового дихроизма (КД) полосы Qy хлоро-
сом бактерий C. aurantiacus. Хлоросомы были выделены из культур, выращенных при интенсивности света 3 мкЭ/м2с (1) 
и 60 мкЭ/м2с (2). Теоретические спектры рассчитаны согласно цилиндрической модели хлоросом, элементарные блоки которых 
состоят из 6 линейных цепей по 3–6 (1) и 3–4 (2) молекул БХл c в каждой цепи. Подробности приведены в тексте. 
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Результаты расчетов показаны пунктиром на 
рис. 1 (спектры поглощения) и рис. 2 (спектры 
КД). Теоретические спектры являются результа-
том сложения многих экситонных полос [22]. 
Гладкая форма спектров достигается за счет спек-
трального перекрытия этих полос. Хорошее со-
впадение теоретических и экспериментальных 
спектров хлоросом, полученных на сильном свету, 
получается, если в ансамбле имеется 60% хлоро-
сом, элементарные цепи которых состоят из 3 мо-
лекул БХл с, и 40% хлоросом с 4 молекулами 
в каждой цепи. Среднее число молекул в элемен-
тарном блоке, состоящем из 6 одинаковых цепей, 
для такого ансамбля составит ~20. Для спектров 
хлоросом, выращенных на слабом свету, теория 
и  эксперимент согласуются, если цепи молекул 
в  ансамбле состоят из 6 (50%), 4 (20%) и 3(30%) 
молекул БХл c. Для этого ансамбля среднее число 
молекул в элементарном блоке, состоящем из 
6  цепей, составит ~28. Таким образом, уменьше-
ние интенсивности света, при котором культиви-
руются бактерии, приводит к увеличению доли 
бактерий с хлоросомами, состоящими из элемен-
тарных блоков с большим числом молекул. Имен-
но увеличение среднего числа молекул в каждой 
элементарном блоке хлоросом от 20 до 28 приво-
дит к сдвигу спектров поглощения и КД в крас-
ную сторону, а также к увеличению их амплитуды 
и некоторому уменьшению ширины. Причиной 
такой трансформации спектров является экситон-
ное взаимодействие всех молекул в элементарном 
блоке, которое зависит от числа молекул, охвачен-
ных этим взаимодействием [20, 23]. Подчеркнем, 
что известное увеличение общего размера хлоро-
сом при понижении освещенности [1, 5, 24, 25] не 
приведет к изменению спектров, если структура 
хлоросом останется неизменной. Отметим, что 
увеличение числа молекул в каждом элементар-
ном блоке в 1,4 (28/20) раза в нашей работе не оз-
начает увеличения размеров всей хлоросомы в та-
кое же число раз. Известно, что хлоросомы 
бактерий C. aurantiacus, выращенных на очень 

сильном свету, имеют размеры 12 × 34 × 96 нм 
и содержат ~3400 молекул БХл с, а хлоросомы, по-
лученные на очень слабом свету, имеют размеры 
19 × 38 × 108 нм и состоят из ~12000 молекул 
БХл  с  [26]. Нетрудно подсчитать, что в первом 
случае каждая молекула БХл c занимает объем 
~11,5 нм3, а во втором случае этот объем состав- 
ляет ~6,5 нм3, то есть имеет место заметное уплот-
нение хлоросом.

 Теоретически показано, что увеличение раз-
меров светособирающей антенны при ее неизмен-
ной пространственной организации неизменно 
приводит к уменьшению квантового выхода пере-
носа энергии, то есть эффективности функцио-
нирования, за счет увеличения потерь энер-
гии [5, 21]. На качественном уровне понятно, что 
чем больше светособирающая антенна, тем боль-
ше среднее время, которое проводит экситон, ми-
грируя по антенне и теряя часть своей энергии 
каждую единицу времени. С другой стороны, уве-
личение размеров хлоросомы совершенно необхо-
димо для улавливания слабых потоков света. При-
рода снимает это противоречие за счет увеличения 
размеров элементарного блока хлоросом и повы-
шения плотности упаковки молекул. В результате 
эффективность переноса энергии в хлоросомах 
бактерий с очень разными размерами достигает 
90% [5, 24, 25]. Отметим, что существуют и другие 
способы повышения эффективности работы хло-
росом. Например, хлоросомы зеленой серной бак-
терии Chlorobaculum tepidum состоят из 2,5 × 105 
молекул БХл разных видов (c/d/e), что более  
чем на порядок больше, чем в хлоросоме 
C. aurantiacus [1]. Однако эффективность переноса 
энергии в хлоросомах C. tepidum так же высока, 
как и в хлоросомах меньшего размера других фо-
тосинтезирующих бактерий. Совокупность раз-
личных экспериментальных и теоретических ис-
следований этих рекордно больших хлоросом 
указывает на большое разнообразие структур агре-
гатов БХл в сочетании с очень плотной упаковкой 
молекул в каждом агрегате [11, 12, 27, 28]. Агрега-
ты БХл в хлоросомах C. tepidum могут иметь форму 
соосных цилиндров, вложенных один в другой, 
трехмерных спиралей различной формы или мно-
гослойных изогнутых плоскостей. Каждый агрегат 
может состоять из нескольких десятков квазили-
нейных цепей молекул БХл, а длина этих цепей 
может быть сравнима с размерами хлоросомы [29]. 
Гетерогенность форм агрегатов БХл может прояв-
ляться как между различными хлоросомами, так 
и внутри каждой хлоросомы. Спектроскопия оди-
ночных хлоросом C. tepidum также указывает на 
значительную разницу их спектров, которая  
является следствием структурной гетерогенно-
сти  [27,  30, 31]. Вероятно, именно структурное 
разнообразие хлоросом позволяет бактериям 
C.  tepidum улавливать предельно слабые световые 
потоки, исчисляемые несколькими квантами 

Рис. 3. Схема элементарного блока хлоросом, состоящего 
из  6  линейных цепей по 6 молекул БХл c в каждой цепи. 
Стрелками показаны векторы дипольных моментов переходов 
для полосы Qy. Подробности приведены в тексте.
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в  час. Отметим, что зависимость степени агрега-
ции молекул пигмента от интенсивности света 
присуща и другим видам фотосинтезирующих 
бактерий, которые не имеют хлоросом. Например, 
элементарный блок светособирающего комплекса 
LH-2 пурпурной бактерии Rhodopseudomonas 
palustris обычно состоит из одного мономера В-800 
и одного димера В-850, однако на слабом свету 
количество агрегированных молекул БХл а в нем 
возрастает до 4 [32].

Таким образом, спектроскопия хлоросом, вы-
деленных из зеленых фотосинтезирующих бакте-
рий C. aurantiacus, показала зависимость спектров 
поглощения и кругового дихроизма от интенсив-
ности света, при котором культивировались эти 
бактерии. Теоретическое моделирование показа-
ло, что экситонное взаимодействие молекул БХл с 
полностью объясняет полученные данные. Выяс-
нилось, что количество молекул БХл c в линейных 

цепях, составляющих основу элементарных бло-
ков хлоросом, становится больше по мере умень-
шения интенсивности света, при котором выра-
щиваются бактерии. При этом увеличивается 
эффективность улавливания слабых световых по-
токов и тем самым повышаются шансы на выжи-
вание бактерий в условиях дефицита солнечного 
света. Данное явление отражает фундаментальную 
особенность живых организмов адаптироваться 
к изменению внешних условий.
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Adaptation of green photosynthetic bacteria to different illumination 
intensity according to spectroscopy data on chlorosomes
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The absorption and circular dichroism spectra of chlorosomes isolated from green photosynthetic 
bacteria Chloroflexus aurantiacus grown under different illumination were studied. It was found 
that as the intensity of the growth light decreases, the spectra shift to the red side and become 
narrower and larger in amplitude. Theoretical modeling of the data obtained was performed using 
the theory of excitons. The conclusion was formulated that the number of bacteriochlorophyll c 
molecules in linear chains, which form the basis of the elementary blocks of chlorosomes, become 
greater as the intensity of light at which bacteria are grown decreases. It was suggested that this 
phenomenon increases the efficiency of capturing weak light fluxes and thereby increases the 
chances of bacterial survival in conditions of sunlight deficiency.

Keywords: photosynthesis, green bacteria Chloroflexus aurantiacus, chlorosome, spectroscopy, 
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