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Изучена возрастная динамика дыхательной активности, соотношения дыхательных путей и влия-
ния альтернативного пути (АП) на величину коэффициента YАТФ/глюкоза, отражающего энергетиче-
скую эффективность дыхания (ЭЭД) листа яровой пшеницы и озимой ржи, имеющих разную фе-
нологическую стратегию. Дыхательная способность при 20°С листа пшеницы была выше, чем ржи,
что обусловлено снижением уровня метаболизма ржи в осенний период вегетации. Дыхание снижа-
лось с возрастом и относительной скоростью роста листа (ОСР). Дыхание молодого листа площа-
дью 20–30% от конечной протекало в основном по цитохромному пути, что связано с энергетиче-
скими нуждами на синтез de novo. Увеличение с возрастом листа яровой пшеницы доли АП с 25 до
40% от общего дыхания указывает на то, что альтернативное дыхание относится к компоненте ды-
хания поддержания. Уменьшение вклада АП в зрелом листе ржи (с 35 до 15% от общего дыхания)
было направлено на поддержание ЭЭД при адаптации растений к пониженным температурам. Об-
наружено изменение направления градиента дыхания вдоль листа. Меристематически активная
часть листа разного возраста характеризовалась наиболее высокой интенсивностью дыхания, долей
АП (до 45% от общего дыхания) и скоростью теплопродукции, что указывает на участие альтерна-
тивного дыхания в диссипации энергии и регуляции энергетического баланса. В целом, величина
YАТФ/глюкоза на уровне листа разного возраста пшеницы и ржи не менялась и была в среднем равна
20 моль АТФ/моль глюкозы, что на треть меньше теоретически возможной. Это можно расценивать
как признак соответствия уровня метаболизма и его адаптации условиям среды.
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хание – альтернативный путь – энергетическая эффективность дыхания
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ВВЕДЕНИЕ
Лист как главный орган фотосинтеза обеспе-

чивает все части растения восстановленным угле-
родом, играет важную роль в энергопластическом
обмене и продукционном процессе. В работах
А.Т. Мокроносова [1–3] сформулирована кон-
цепция возрастной физиологии фотосинтеза, в
основе которой лежат исследования структурных
и функциональных характеристик фотосинтеза по
мере роста листовой пластинки и разновозрастных

участков листа. А.Т. Мокроносовым совместно с
сотрудниками кафедры физиологии и биохимии
растений Уральского университета исследовано
множество процессов, вовлеченных в формирова-
ние и функционирование фотосинтетического ап-
парата в онтогенезе листа: хлоропластогенез, из-
менения мезоструктуры фотосинтетического ап-
парата, ассимиляция углерода, направленность
фотосинтетического метаболизма, изменение со-
става продуктов первичного биосинтеза, транс-
порт ассимилятов, старение листа и хлоропласта,
гормональная регуляция фотосинтеза. Эти ком-
плексные многолетние исследования позволили
заключить, что возрастные изменения фотосинте-
тической функции листа подчинены общим зако-
номерностям функционирования целого расти-
тельного организма [3].

Важная роль в обеспечении роста растения
энергией и метаболитами принадлежит дыханию.
На это указывал и А.Т. Мокроносов [3], ссылаясь
на работы О.А. Семихатовой [4]. В эти годы еще
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только менялись представления о тесной взаимо-
связи фотосинтеза и дыхания, координации и ре-
гуляции этих процессов на уровне клетки, листа и
целого растения [5]. Около 40% энергии, запасен-
ной зелеными листьями в химических связях ко-
нечных продуктов фотосинтеза, извлекается в
процессе дыхания и используется на рост и под-
держание целостности клеточных структур и их
функциональной активности [6, с. 130–138].

В онтогенезе листа хлоропластогенез, диффе-
ренцировка пластид и рост клеток мезофилла
определяют его фотосинтетическую активность
[2, 3]. Эти процессы являются энергозависимыми.
Хотя хлоропласты могут генерировать АТФ в ре-
зультате фотофосфорилирования, однако именно
АТФ, образованный при дыхании, является ос-
новным источником энергии для биосинтетиче-
ских процессов, включая синтез и деградацию
белков фотосинтетического аппарата [7]. Это ста-
ло известно сравнительно недавно благодаря ис-
следованиям транспортеров, участвующих в пе-
реносе АТФ дыхательного происхождения из ци-
топлазмы в хлоропласт. Ограничение импорта
АТФ в хлоропласт ведет к фотоокислительным
повреждениям клетки, нарушению гормонально-
го сигналинга и некрозу (обзор работ в [7]).

Вопросы возрастного хода дыхания достаточ-
но полно освещены в работах Т.К. Головко [6,
c. 35–53]. Дыхание листа снижается с возрастом,
что связано с уменьшением в нем доли меристе-
матически активных тканей, снижением метабо-
лической активности и завершением ростовых
процессов. Вместе с тем, в электрон-транспорт-
ной цепи растительных митохондрий (мЭТЦ),
дополнительно к основному транспорту электро-
нов через цитохромоксидазу (ЦП), функциони-
рует альтернативный путь (АП) через цианид-
устойчивую альтернативную оксидазу (АОX). ЦП
является основным источником АТФ. Электрон-
ный транспорт по АП не связан с двумя пунктами
генерации мембранного потенциала, поэтому яв-
ляется энергетически малоэффективным. Основ-
ная функция АП состоит в обеспечении поддер-
жания редокс-баланса в мЭТЦ за счет более
быстрого окисления НАД·Н и предотвращения
избыточного образования АФК [8].

Проблема участия AП в регуляции энергетиче-
ской эффективности дыхания (ЭЭД) и, в целом,
энергетического обмена растения обсуждалась в
работах О.А. Семихатовой [9]. С тех пор накоплен
большой фактический материал по функциони-
рованию АП, но вопросы оценки и регуляции
ЭЭД до сих пор остаются предметом исследова-
ний. С одной стороны, вовлечение АП снижает
ЭЭД, с другой, является механизмом регуляции и
стабилизации энергетического баланса клетки и
целого растения [10, 11].

Представления о возрастных изменениях ды-
хательных путей окончательно не сформирова-
ны. Полагают, что возрастной ход дыхания листа
определяется преимущественно снижением спо-
собности основного цитохромного пути (ЦП) и
увеличением доли альтернативного пути (АП)
[12, 13]. Вместе с тем, дыхание молодых листьев
зимне-зеленых растений отличалось более высо-
кой активностью и вовлечением АП по сравне-
нию со зрелыми [14, 15]. Показаны также измене-
ния активности митохондриальных оксидаз у за-
вершившего рост зрелого листа [16]. Возможно,
что противоречивость имеющихся в литературе
данных связана с разной жизненной формой и
стратегией развития растения.

Яровая пшеница и озимая рожь – две формы
злаковых, имеющих разную продолжительность
полного цикла развития. Яровая пшеница – од-
нолетнее растение с полным циклом развития, в
один вегетационный период. Онтогенез озимой
ржи продолжается два вегетационных периода с
перезимовкой, в процессе которой растения пре-
бывают в состоянии покоя. Важным при выращи-
вании яровой пшеницы, особенно в условиях ко-
роткого и прохладного вегетационного периода
на Севере, является второй этап органогенеза,
связанный с фенофазой третьего листа и кущени-
ем. В период кущения – выхода в трубку третий и
четвертый лист пшеницы вносят значительный
вклад в фотосинтетический потенциал главного
побега [17]. Для растений озимой ржи осенний
период вегетации заканчивается вторым этапом
органогенеза, который соответствует фазе куще-
ния. В этот период пониженных температур про-
исходит интенсивное формирование вегетатив-
ной массы растения, закладка узлов с листовыми
зачатками и междоузлий, накопление в вегета-
тивных органах пластических веществ при подго-
товке (закалке) к перезимовке. Таким образом, в
период активной вегетации лист яровой пшени-
цы и озимой ржи имеют разную фенологическую
стратегию, характеризующую его сезонную дина-
мику функционирования в соответствии с сезон-
ным ритмом развития растения [18].

Цель работы – сравнить возрастную динамику
дыхания листа с разной фенологической страте-
гией у растений яровой пшеницы (Triticum aes-
tivum L., сорт Иргина) и озимой ржи (Secale ce-
reale L., сорт Вятка 2), оценить вклад альтерна-
тивного пути в дыхание и энергетический баланс
листа, рассмотреть физиологическую роль АП в
разных частях листовой пластинки.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводили в 2007–2009 гг. Рас-

тения яровой пшеницы (Triticum aestivum L., сорт
Иргина) и озимой ржи (Secale cereale, сорт Вятка-2)
выращивали в полевых условиях на делянках пло-
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щадью 6 м2 вблизи г. Сыктывкара (61°40′ с.ш.). Поч-
ва опытного участка типичная подзолистая, сфор-
мированная на покровных суглинках, средней сте-
пени окультуренности. Перед закладкой опытов в
почву вносили минеральные удобрения из расчета
N30P60K60 (кг д.в./га). Посев яровой пшеницы и
озимой ржи производили вручную в начале июня
и в конце первой декады августа соответственно.

Период активной вегетации от начала всходов
у яровой пшеницы до фазы выхода в трубку со-
ставлял 20–25 дней, у озимой ржи осенний этап
вегетации длился 50–60 дней. Все измерения на
яровой пшенице выполнены в июне–начале
июля, на озимой ржи – во второй половине сен-
тября–начале октября. Все исследования у расте-
ний яровой пшеницы выполнены на третьем ли-
сте в фенофазу третьего листа и начала кущения,
у озимой ржи – на третьем листе второго боково-
го побега в фенофазу кущения.

Рост листа оценивали по накоплению биомас-
сы. Пробы (30 образцов) взвешивали и высуши-
вали до воздушно-сухого состояния при 70°С.
Площадь листа измеряли с момента появления его
кончика из влагалища предыдущего листа с помо-
щью метода отпечатков на бумаге. Относительную
скорость роста листа (ОСР, г/(г сухой массы ч))
определяли классическим способом как разность
натуральных логарифмов массы листа в разные
периоды времени [19].

Для характеристики дыхательной способно-
сти, скорости теплопродукции и содержания бел-
ка использовали листья, достигшие площади 20–
30% (молодые листья) и 70% от конечной (зрелые
листья). Интенсивность темнового дыхания ли-
ста измеряли при 20°С манометрическим мето-
дом. Листья отбирали с 10–15 растений. Дыхание
целого листа характеризовали по скорости погло-
щения О2 высечками из средней выборки целых
листьев. Для измерения дыхания в разных частях
листа брали высечки из трех зон листовой пла-
стинки. Зона деления включала участок около 5 и
3 мм от основания молодого и зрелого листа соот-
ветственно [2, c. 28]. Следующая за ней зона рас-
тяжения содержала образцы высечек листа дли-
ной 3 мм. Для изучения дыхания зоны дифферен-
цированных клеток отбирали высечки средней
части листа длиной 5–10 мм. Высечки помещали
в манометрические сосудики по 250–300 мг све-
жего материала. Интенсивность дыхания выра-
жали в мл О2/(г сухой массы ч).

Активность терминальных оксидаз определя-
ли с помощью специфических ингибиторов: са-
лицилгидроксамовой кислоты (СГК, “Lancaster”,
США) и NaN3 (“ДиаэМ”, Украина) для АОХ и ци-
тохромоксидазы соответственно. Концентрацию
ингибитора и длительность инкубации подбира-
ли экспериментально, используя метод “прямо-
го титрования” с возрастающими концентрациями

ингибитора до насыщения скорости поглощения
О2 [20]. Образцы предварительно инкубировали
20 мин в растворах СГК (25 мМ, рН 6.5), NaN3
(5 мМ, рН 4.5), а также в смеси ингибиторов. За-
тем их помещали в манометрические сосудики,
куда наливали по 2.5 мл раствора ингибитора.
Контрольные пробы высечек из листа инкубиро-
вали в воде. Показания манометров регистриро-
вали каждые 15 мин в течение 1 ч. Активность АП
(Valt) находили как разность между дыханием кон-
трольных и инкубированных в растворе SHAM об-
разцов. Остаточное (немитохондриальное) дыха-
ние (Vres) измеряли при совместном действии ин-
гибиторов (СГК и NaN3). Активность ЦП (Vcyt)
рассчитывали как разность между дыханием,
устойчивым к действию 25 мМ SHAM, и оста-
точным поглощением О2.

Для оценки энергетической эффективности
дыхания (ЭЭД) с учетом вовлечения АП приме-
нен коэффициент эффективности окисления
глюкозы для образования АТФ – YАТФ/глюкоза [21].
В расчетах использовали скорость дыхания при
среднесуточной температуре в период проведе-
ния исследований, которая во второй и третьей
декаде июня и первой декаде июля за три года со-
ставляла около 20°С, во второй и третьей декаде
сентября – около 10°С (по данным Агрометеоро-
логического бюллетеня по Республике Коми,
станция Сыктывкар). При переводе количества
поглощенного О2 (мл) в эквиваленты дыхатель-
ного субстрата (мг глюкозы) использовали коэф-
фициент, равный 1.34. Количество глюкозы вы-
ражали в молях на единицу массы и времени. Для
определения количества образованного из глю-
козы АТФ при дыхании по цитохромному пути
использовали коэффициент 29 (образование
29 моль АТФ на 1 моль глюкозы), при дыхании по
альтернативному пути – коэффициент 11 (11 моль
АТФ на 1 моль глюкозы) [21].

Скорость теплопродукции (q) разных частей
листа измеряли при 20°С с помощью изотермиче-
ского микрокалориметра Биотест 2 (Россия).

Экстракцию растворимого белка проводили
при температуре 4°С в среде, содержащей (мМ):
Tрис-HCl – 100, pH 8.0, MgCl2 · 6H2O – 10, ЭДТА –
4, ДТТ – 5. Гомогенат центрифугировали 20 мин
при 15000 g и 4°С. Концентрацию белка определя-
ли по методу Брэдфорда [22].

На рисунках и в таблицах представлены сред-
ние арифметические величины со стандартной
ошибкой, полученные за трехлетний (для яровой
пшеницы) и двухлетний (для озимой ржи) перио-
ды исследований. Все параметры даны в расчете
на сухую массу. Данные после проверки на нор-
мальность распределения проанализированы с
помощью ANOVA с использованием параметри-
ческого критерия Дункана и непараметрического
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критерия Краскела-Уоллиса при уровне значи-
мости p < 0.05 [23]. Для статистической обработки
использовали программу Statistica 6.1 software
(“StatSoft. Inc.”, США). Стандартные ошибки про-
изводных величин оценивали как относительные
погрешности функций нескольких переменных.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Рост листа

С момента появления кончика листа из влагали-
ща предыдущего листа масса и площадь листа пше-
ницы и ржи увеличивались в соответствии с класси-
ческой S-образной кривой роста (рис. 1a, 1б). Лист
пшеницы и ржи после 5 суток от появления ха-
рактеризовался высокой относительной скоро-
стью роста (ОСР), равной около 0.5 и 0.6 г/(г сут)
соответственно (рис. 1в). В ходе онтогенеза ОСР
листа снижалась особенно заметно в течение пер-
вых 10 дней. Спустя 20 дней от появления ОСР
листа не превышала 0.03–0.04 г/(г сут). Масса и
площадь листа пшеницы была несколько выше,
чем ржи. Лист ржи и пшеницы достигал 70% от
конечной площади на 10 и 14 день от своего появ-
ления соответственно.

Содержание и скорость накопления белка в листе
Содержание растворимого белка и скорость

его накопления в расчете на единицу сухой массы
были выше в листе пшеницы, чем ржи. Динамика
увеличения содержания белка в листе в процессе
его роста у обоих видов была схожей (рис. 2). Ско-
рость накопления белка у молодого листа была
выше, чем у зрелого. Молодой и зрелый лист
пшеницы накапливал белок со скоростью около
13 и 8 мг/г сухой массы в сутки, ржи – 6 и 3 мг/г
сухой массы в сутки соответственно.

Дыхание и соотношение дыхательных путей
в молодом и зрелом листе

Дыхательная способность растений ржи, из-
меренная при 20°С, была значительно ниже, чем
растений пшеницы (рис. 3а). Возрастная динами-
ка дыхательной активности листа пшеницы и ржи
имела схожий характер. Скорость поглощения О2
в молодом листе, рассчитанная как на единицу
сухой массы листа, так и на единицу количества
растворимого белка, была выше, чем в зрелом
(рис. 3а, 3б). Однако разница между значениями
скорости поглощения О2, полученными для моло-
дого и зрелого листа пшеницы, была более замет-
ной, чем у ржи. Молодые листья пшеницы и ржи
поглощали О2 в 1.7 и 1.4 раза активнее, чем зрелые.

Изменения скорости поглощения О2 были
связаны с модуляцией активности и ЦП (Vcyt) и
АП (Valt) (рис. 3в). Самая высокая величина ак-

тивности ЦП (Vcyt) обнаружена в молодом листе
пшеницы. В зрелом листе пшеницы снижение
дыхания было в основном связано со снижением
Vcyt. Активность АП (Valt) имела схожие значения
у листьев пшеницы разного возраста. В листьях
разного возраста ржи, в отличие от пшеницы,
снижение дыхания зрелого листа было связано с
уменьшением Valt, тогда как величина Vcyt не зави-
села от возраста.

Рис. 1. Онтогенетические изменения биомассы (а),
площади (б) и относительной скорости роста листа (в)
яровой пшеницы (1) и озимой ржи (2). W – биомасса,
S – площадь листа, ОСР – относительная скорость
роста. Представлены среднеарифметические величи-
ны и их стандартные ошибки, полученные в период
проведения исследований из 2–3 независимых экс-
периментов. В каждом эксперименте n = 30. Разными
латинскими буквами обозначена достоверность из-
менений биомассы и площади в онтогенезе листа и
между видами растений. Для величины ОСР ошибки
рассчитаны как относительные погрешности функций
нескольких переменных. Согласно ANOVA, влияние
фактора возраста листа на величину ОСР значимо,
фактора вида растения – незначимо при p < 0.05.
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Анализ изменения соотношения дыхательных
путей (рис. 3г) показал, что дыхание молодого ли-
ста пшеницы осуществлялось в основном по ЦП
по сравнению со зрелым (рис. 3а). Доля АП и ЦП
в дыхании молодого листа пшеницы составляла
около 25 и 63% от общего дыхания соответствен-
но. В дыхании зрелого листа пшеницы вклад АП
возрастал до 40%, доля ЦП несколько уменьша-
лась – до 55% от общего дыхания. Доля АП в ды-
хании молодого листа ржи составляла в среднем
35%, а зрелого листа, в отличие от пшеницы, –
снижалась и составляла около 15%, при этом доля
дыхания по ЦП возрастала до 75% от общего ды-
хания. В присутствии смеси ингибиторов оста-
точное поглощение кислорода (Vres) листа обоих

видов не превышало 10% от общего дыхания.

Дыхание и соотношение дыхательных путей
в разных частях листовой пластинки

Наиболее интенсивно дышала базальная ме-
ристематически активная часть, менее интенсив-
но – дифференцированная часть молодого и зре-

лого листа обоих видов (рис. 4а, 4г). Изменения
дыхания вдоль листа разного возраста пшеницы
были в основном связаны с активностью нефос-
форилирующих путей (рис. 4б). В зоне деления
величины Valt и Vres были вдвое выше, чем в зонах

растяжения и дифференцированных клеток. Ак-
тивность ЦП в разных участках листа пшеницы
изменялась, но не так заметно, как активность АП.
Изменение дыхания вдоль листа ржи были также
связаны с модуляцией Valt и Vres, которые снижа-

лись с возрастанием уровня дифференцировки
ткани при относительно стабильных значениях
Vcyt, за исключением зоны дифференцированных

клеток зрелого листа (рис. 4д). В этой зоне отме-
чали усиление дыхания по ЦП и резкое снижение
активности АП.

В меристематически активной зоне листа раз-
ного возраста обоих видов вклад АП и ЦП в дыха-
нии был равнозначным и составлял в среднем
40%, при этом возрастала доля остаточного дыха-
ния – до 20% от общего дыхания (рис. 4в, 4е). В
дифференцированной части листа дыхание про-
текало в основном по ЦП, а в зрелом листе ржи

Рис. 2. Содержание растворимого белка и скорость его накопления (г белка/(г сухой массы сут)) в онтогенезе листа
яровой пшеницы (а) и озимой ржи (б). Представлены среднеарифметические величины и их стандартные ошибки, по-
лученные в период проведения исследований из двух-трех независимых экспериментов. В каждом эксперименте n = 3.
Разными латинскими буквами обозначена достоверность изменений параметра в онтогенезе листа (ANOVA, тест Дун-
кана, p < 0.05).
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доля ЦП достигала 85% от общего дыхания.
Вклад АП в этой зоне зрелого листа ржи не пре-
вышал 5%, у других листьев варьировал в преде-
лах 25–40% от общего дыхания.

Скорость теплопродукции 
в разных частях молодого и зрелого листа

Базальная меристематически активная часть
зрелого и особенно молодого листа пшеницы ха-
рактеризовалась более высокой скоростью тепло-
продукции (q) по сравнению с другими частями
(рис. 5). Величина q постепенно снижалась вдоль
листа пшеницы по мере увеличения степени диф-
ференцировки тканей. У молодого листа ржи ве-
личина q имела сравнительно высокие показате-
ли в зоне деления и растяжения, снижаясь вдвое в
зоне дифференцированных клеток. Зрелый лист
ржи характеризовался самыми низкими показа-
телями скорости теплопродукции, снижающи-
мися вдоль листовой пластинки.

ОБСУЖДЕНИЕ

Развитие листа начинается с формирования
листового примордия из апикальной меристемы
побега, вслед за которым образуется ось листа и
листовая пластинка. В среднем в течение первых
10 дней лист растет за счет деления и роста кле-
ток, затем путем их растяжения без увеличения
количества. Активный рост листа сопровождает-
ся накоплением хлорофилла, увеличением числа
и размеров хлоропластов в клетке, усилением ак-
тивности фотосинтетических ферментов. Наи-
большая фотосинтетическая активность листа в
расчете на единицу поверхности наблюдается при
достижении им площади 40–60% от максималь-
ной, затем интенсивность фотосинтеза снижает-
ся [3, с. 32]. К этому времени лист функционирует
как донор ассимилятов. Одной из причин сниже-
ния фотосинтетической активности по мере со-
зревания листа является превалирование процес-
сов роста клеток над увеличением числа хлоропла-
стов, хотя интенсивность фотосинтеза единичного

Рис. 3. Дыхание в расчете на единицу сухой массы листа (а) и единицу содержания растворимого белка (б), активности
цитохромного (Vcyt), альтернативного (Valt) и остаточного дыхания (Vres) (в) и соотношение дыхательных путей (г) в
молодом (1) и зрелом листе (2) яровой пшеницы и озимой ржи. Представлены среднеарифметические величины и их
стандартные ошибки, полученные в период проведения исследований из двух-трех независимых экспериментов. В
каждом эксперименте n = 6–8. Разными латинскими буквами обозначена достоверность изменений параметра в он-
тогенезе листа (ANOVA, тест Дункана, p < 0.05).
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хлоропласта и активность ферментов сохраняются
на уровне достигнутых в период активного роста
величин вплоть до завершения роста листа.

Известные нам количественные расчеты обра-
зования АТФ в процессе дыхания и, в целом,
бюджета дыхательного АТФ были произведены
без учета вовлечения АП [7, 24]. При этом не раз
отмечалось, что дыхательные затраты, связанные
с превращением ассимилированного при фото-
синтезе углерода в структурную биомассу и ее

поддержанием, зависят от вовлечения “холо-

стых” дыхательных путей, снижающих энергети-

ческую эффективность дыхания (ЭЭД) [8, 9, 21].

Поиск способов оценки ЭЭД привел к разработке

различных показателей, имеющих определенные

ограничения [6, с. 92–99; 9]. На разных уровнях

организации – от клеточного до организменного

целесообразно применение коэффициента эф-

фективности окисления глюкозы для образова-

ния АТФ – YАТФ/глюкоза, позволяющего учесть в

Рис. 4. Дыхание (а, г), активности цитохромного (Vcyt), альтернативного (Valt) и остаточного дыхания (Vres) (б, д) и со-
отношение дыхательных путей (в, е) в разных зонах роста молодого и зрелого листа яровой пшеницы и озимой ржи.
ж – зоны роста листа: I – деления, II – растяжения, III – дифференцированных клеток. Представлены среднеариф-
метические величины и их стандартные ошибки, полученные в период проведения исследований из двух-трех неза-
висимых экспериментов. В каждом эксперименте n = 6–8. Разными латинскими буквами обозначена достоверность
изменений параметра в онтогенезе листа (ANOVA, тест Дункана, p < 0.05).
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расчетах бюджета АТФ вовлечение нефосфори-
лирующих путей [21].

Лист пшеницы и ржи характеризовался наибо-
лее высокой ОСР в период формирования площа-
ди, составляющей до 40% от конечной. Затем ОСР
листа снижалась. Зрелый лист пшеницы имел бо-
лее высокую биомассу, площадь и дыхательную
способность, измеренную при 20°С, чем ржи
(рис. 1, 3). Это свидетельствовало об общем тор-
можении метаболизма озимой ржи в период под-
готовки к перезимовке.

В нормальных условиях активному росту соот-
ветствует интенсивное дыхание [6, с. 97]. Зрелый
лист обоих видов дышал менее интенсивно, чем
молодой (рис. 3а). Повышенная скорость дыха-
ния молодых листьев связана, в первую очередь, с
интенсификацией оборота белка [7, 24]. В листе
самые активные процессы белкового синтеза
протекают в хлоропластах, которые содержат бо-
лее 50% белков клетки [7]. Содержание раствори-
мого белка в молодом листе обоих видов было
меньше, чем в зрелом. Однако скорость накопле-
ния, или точнее, оборота (синтеза и деградации)
белка в период активного роста листа пшеницы и
ржи выше, чем у завершившего рост листа (рис. 2).
Полученные данные для листа пшеницы согласу-
ются с теоретически рассчитанной величиной
скорости оборота белка в биомассе с 10% его со-
держанием, которая в среднем составляет около
0.015 г/(г сут) [21]. Для листьев ржи скорость обо-
рота белка ниже теоретической, что также указы-
вает на более низкий уровень метаболизма расте-
ний в условиях пониженных температур. В целом,
дыхание в пересчете на единицу белка в молодых
листьях пшеницы и ржи было в 3.5 и 1.9 раз выше,
чем в зрелых соответственно (рис. 3б).

В зрелом листе, активно функционирующем
как донор ассимилятов, интенсивные процессы
новообразования прекращаются, хотя содержа-
ние белка остается какое-то время постоянным
вследствие процессов ресинтеза для замещения
деградирующих структур. Так, в развивающемся
и зрелом листе Arabidopsis thaliana процессы син-
теза и деградации белка составляли 42 и 16% от
общего бюджета АТФ соответственно [7]. При
этом самая высокая цена энергетических расхо-
дов приходилась на синтез и поддержание про-
теома хлоропластов – ферментов цикла Кальвина
и реакционных центров. Основную часть бюдже-
та АТФ зрелого листа составляют процессы экс-
порта ассимилятов, включающие синтез транс-
портных форм сахаров и загрузку флоэмы. Извест-
но, что дыхание, связанное с реализацией донорной
функции листа, достигает 50% от общего дыхания
[6, с. 124].

Поддержание относительно высокой дыха-
тельной цены синтеза белка листа разного воз-
раста ржи на уровне значений, полученных для

листа пшеницы, скорее всего, обусловлено на-
коплением белков, выполняющих антифризную
функцию. Показано, что холодовое закаливание
проростков озимой пшеницы сопровождалось
усиленным синтезом дегидринов – белков, участ-
вующих в развитии морозоустойчивости расте-
ний [25, с. 13].

С возрастом листа пшеницы доля АП в дыха-
нии увеличивалась от 25 до 40% (рис. 3г). Увели-
чение активности in vivo и доли АП от 25 до 32% от
общего дыхания с возрастом листа Arabidopsis thali-
ana было также обнаружено c помощью метода
изотопного фракционирования [12]. Следователь-
но, по мере снижения ОСР интенсивность дыха-
ния падала за счет уменьшения активности цито-
хромного пути на фоне вовлечения АП. Это согла-
суется с представлением о том, что цитохромное
дыхание является компонентой дыхания роста,
тогда как альтернативное дыхание – скорее ком-
понентой дыхания поддержания, чем роста [12,

Рис. 5. Скорость теплопродукции (q) в разных зонах
роста молодого и зрелого листа яровой пшеницы (а) и
озимой ржи (б). I – зона деления, II – зона растяже-
ния, III – зона дифференцированных клеток. Разны-
ми латинскими буквами обозначена достоверность
изменений параметра в онтогенезе листа (ANOVA,
тест Краскела-Уоллиса, p < 0.05). Представлены сред-
неарифметические величины и их стандартные
ошибки, полученные в период проведения исследо-
ваний из 2–3 независимых экспериментов. В каждом
эксперименте n = 6–8.
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26]. Полагают, что вовлечение АП усиливает по-
требление углерода для процессов дыхания под-
держания, снижая риски возникновения окисли-
тельного стресса [12].

Количество окисляемой в процессе дыхания
глюкозы и образуемого АТФ с учетом АП зависе-
ло от возраста листа (табл. 1). Полученные дан-
ные скорости образования АТФ находятся в диа-
пазоне величин, рассчитанных с помощью коэф-
фициента, связывающего скорость дыхательного
поглощения кислорода с синтезом АТФ (1O2 –

4.5 ATФ) [7, 24]. Однако такие расчеты не позво-
ляют учесть вклада АП. В нашем эксперименте
количество окисляемой в процессе дыхания глю-
козы и образуемого АТФ с учетом вклада АП в
единице сухой массы молодого листа пшеницы
были вдвое выше, чем зрелого. Напротив, в пере-
счете на массу целого листа энергетический вы-
ход дыхания зрелого листа был вдвое выше, чем
молодого. Однако коэффициент эффективности
окисления глюкозы для образования АТФ
(YАТФ/глюкоза), отражающий ЭЭД, не изменялся с

возрастом и составлял около 20 моль АТФ/моль
глюкозы. Эта величина на треть меньше теорети-
чески рассчитанной, составляющей 29 моль
АТФ/моль глюкозы [21].

Доля АП в дыхании молодых листьев ржи со-
ставляла около 35% от общего дыхания (рис. 3г).
Однако в отличие от пшеницы вклад АП в дыхание
зрелого листа был на 20% ниже по сравнению с мо-
лодым. Поэтому абсолютные величины скорости
образования АТФ с учетом АП в зрелых листьях
озимой ржи, были немногим ниже (в 1.2 раза), чем
в молодых (табл. 1). Это повлияло на количество
образованного АТФ на уровне целого листа, ко-
торое в зрелом листе было в 3 раза выше, чем в
молодом. В результате энергетический выход ды-

хания (YАТФ/глюкоза) в зрелом листе ржи имел не-

большую тенденцию к увеличению.

Можно полагать, что усиление дыхания цито-
хромного типа в зрелых листьях ржи и снижение
вклада АП было обусловлено необходимостью
сохранения максимальной ЭЭД для реализации
энергозависимых процессов адаптации к пони-
женным температурам. Подобная направленность
изменения дыхания и соотношения дыхательных
путей обнаружена нами в контролируемом экспе-
рименте у холодостойкого сорта ячменя, выращи-
ваемого при более низкой (но в пределах темпера-
турного оптимума роста) температуре [27]. Полу-
ченные данные согласуются с современными
представлениями о том, что регуляция энергети-
ческого метаболизма клетки направлена на сниже-
ние вовлечения энергетически малоэффективного
АП [13]. Однако вопрос участия АОХ в процессе
адаптации растений к пониженным температурам
до сих пор является предметом дискуссий. Суще-
ствует ряд работ, свидетельствующих о вовлечении
АП при низкотемпературном воздействии. В
частности, индукция АП на первых этапах холо-
дового закаливания проростков озимой пшени-
цы предотвращала развитие окислительного
стресса, а при кратковременном влиянии отри-
цательных температур – способствовала термо-
генерации [25, c. 18–24].

В целом, величины YАТФ/глюкоза листа разного

возраста пшеницы и ржи были примерно на од-
ном уровне значений, что можно расценивать как
признак соответствия уровня метаболизма и его
адаптации условиям среды.

У злаков образование язычка (складка верхне-
го эпидермиса листа и внутреннего эпидермиса
влагалища) начинается только после выхода кон-
чика листа из влагалища предыдущего листа. По-

Таблица 1. Показатели энергетической эффективности дыхания (ЭЭД) в листьях разного возраста растений

Примечание. В расчетах использовали скорость дыхания при среднесуточной температуре в период проведения исследова-
ний (“Материалы и методы”). * – в пересчете на целую массу листа, остальные параметры рассчитаны на единицу сухой мас-
сы листа. Представлены среднеарифметические величины и их стандартные ошибки, полученные в период проведения ис-
следований из двух-трех независимых экспериментов (n = 6–8). Разные надстрочные символы обозначают достоверность из-
менений параметра в онтогенезе листа (ANOVA, тест Дункана, p < 0.05). Для величин дыхания в эквивалентах АТФ и
YАТФ/глюкоза ошибки рассчитаны как относительные погрешности функций нескольких переменных. Согласно ANOVA,
влияние фактора возраста листа на величину дыхания в эквивалентах АТФ значимо, на величину YАТФ/глюкоза – незначимо
при p < 0.05.

Показатель
Яровая пшеница Озимая рожь

молодой лист зрелый лист молодой лист зрелый лист

Дыхание, мг глюкозы/(г ч) 6.02 ± 0.19а 3.65 ± 0.11b 3.84 ± 0.05b 2.88 ± 0.10bc

Дыхание, мкмоль глюкозы/(г ч) 33.5 ± 1.0а 20.3 ± 0.6b 21.3 ± 0.3b 16.0 ± 0.6c

Дыхание с учетом АП, мкмоль АТФ /(г ч) 723 ± 15 395 ± 4 211 ± 2 187 ± 4

Дыхание целого листа с учетом АП,

мкмоль АТФ/(г ч)*

29.8 ± 1.0 69.8 ± 0.6 7.2 ± 0.2 22.8 ± 0.6

ЭЭД (YАТФ/глюкоза), моль АТФ/моль глюкозы 21.6 ± 3.2 19.5 ± 2.1 19.8 ± 2.1 23.4 ± 3.6
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сле образования язычка на границе пластинки и
влагалища листовая пластинка растет за счет ин-
теркалярной (вставочной) меристемы, распола-
гающейся в ее основании. Рост листовой пла-
стинки продолжается до тех пор, пока верхушка
влагалища с язычком не выйдут из трубки влага-
лища предыдущего листа. В результате роста за
счет интеркалярной (вставочной) меристемы от
основания листа к верхушке создается градиент
клеток и тканей с возрастанием уровня диффе-
ренцировки. С возрастом листа зона деления уко-
рачивается (рис. 4ж). Переход клеток к росту рас-
тяжением и дифференцировке сопровождается
хлоропластогенезом и увеличением количества
других компонентов [3]. А.Т. Мокроносов отме-
чал, что изучение фотосинтетической функции
разновозрастных участков листа однодольных
растений является одним из приемов, позволяю-
щих получить более полные представления о воз-
растной физиологии фотосинтеза.

Мы изучили изменение соотношения дыха-
тельных путей в трех частях молодого и зрелого
листа растений. Дыхание разных частей и гради-
ент дыхания вдоль листа изменялись с возрастом
(рис. 4). Менее интенсивно дышала дифференци-
рованная, функционально активная часть моло-
дого и зрелого листа обоих видов. В этой зоне ды-
хание в основном протекало по ЦП и составляло
в молодом листе пшеницы и листьях разного воз-
раста ржи 65–75%, в зрелом листе пшеницы – до
55% от общего дыхания. Это отражает потреб-
ность клеток в энергии и интермедиатах для про-
цессов биосинтеза и поддержания. Известно, что
зона дифференцированных клеток листа одно-
дольных характеризуется наиболее высокими
показателями активности фотосинтетического
аппарата – числом хлоропластов на единицу
площади, содержанием белка фракции I (основ-
ной компонент белковой смеси, представляю-
щей сумму водорастворимых белков) на единицу
количества хлоропластов, удельной активно-
стью РБФ-карбоксилазы и ее содержанием в
хлоропласте, максимальной интенсивностью
фотосинтеза [2, с. 28–30].

Зона деления листьев разного возраста пшени-
цы и молодого листа ржи отличалась наиболее
интенсивным дыханием, которое в основном бы-
ло связано с АП (45%) и немитохондриальным
поглощением О2 (20%) (рис. 4). Дыхание в зоне

деления зрелого листа ржи было несколько ниже,
чем в зоне растяжения, но также характеризова-
лось увеличением доли АП и остаточного дыха-
ния. Вовлечение нефосфорилирующих путей в
зоне деления коррелировало с более высокой
скоростью теплопродукции (рис. 5). Это косвен-
но может свидетельствовать о том, что АП как
способ теплового рассеивания энергии участвует
в регуляции баланса между углеводным метабо-
лизмом и скоростью электронного транспорта [8].

На наш взгляд, активация альтернативного дыха-
ния в меристематической ткани, обладающей по-
вышенной аттрагирующей способностью [3, с. 42],
направлена на обеспечение синтезов de novo за
счет поддержания высокой скорости электронно-
го транспорта в обход фосфат-акцепторного кон-
троля. Это позволяет ЦТК функционировать и
снабжать клетку метаболитами [8, 10]. Усиление
тока электронов по АП и вклада остаточного ды-
хания можно также связать с их ролью в предот-
вращении окислительного стресса. Устойчивое к
действию ингибиторов митохондриальных окси-
даз остаточное дыхание включает реакции окис-
ления молекулярным кислородом органических
соединений с помощью различных оксидаз и дру-
гих ферментов класса оксидоредуктаз в перокси-
сомах и на эндоплазматическом ретикулуме,
участвуя в защите клетки от избытка кислорода и
АФК [20, 28].

А.Т. Мокроносов [2, c. 29, 3, с. 46–47] отмечал
интересную, на наш взгляд, особенность фото-
синтетического метаболизма углерода ювенильно-
го листа и меристематически активной зоны листа,
которая связана с преобладанием гетеротрофной
фиксации СО2 (до 85%) при участии ФЕП-карбок-

силазы. Причиной такого сдвига метаболизма яв-
ляется неполное развитие фотосинтетического ап-
парата и низкая активность РБФ-карбоксилазы в
условиях интенсивной пролиферации клеток. Этот
процесс сопровождается активным импортом ас-
симилятов, генерацией ФЕП и активацией дыха-
тельных систем. Согласно современным исследо-
ваниям, существует метаболическая связь между
активностью ФЕП-карбоксилазы и АОХ. В част-
ности, коэкспрессия генов (SrPEPC и SrAOX) и
активности ферментов обнаружена в процессе
термогенеза цветков Symplocarpus renifolius [29].
Увеличение синтеза белка и активности ФЕП-
карбоксилазы и АОХ выявлено в процессе экссу-
дации карбоксилатов (цитрата, малата) кластер-
ными корнями Hakea prostrata при дефиците фос-
фора [30]. Биохимическая основа этой связи со-
стоит в поддержании высокой скорости ЦТК в
обход фосфат-акцептороного контроля [30]. Воз-
можно, этот механизм имел место и в меристема-
тически активной зоне листа пшеницы и ржи.
Этот вопрос требует специальных исследований.

В целом, коэффициент YАТФ/глюкоза в зоне деле-

ния был ниже, чем в других участках листа, но это
не могло оказать существенного влияния на из-
менение ЭЭД целого листа разного возраста обо-
их видов, что связано с низкой долей базальной
меристематически активной части (2–5%) в су-
хой массе листа (рис. 6).

Таким образом, выявлены возрастные законо-
мерности изменения дыхания и соотношения ды-
хательных путей листа двух видов, имеющих раз-
ные сезонные условия периода активной вегета-
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ции. Дыхательная способность листа яровой
пшеницы была выше, чем озимой ржи, что обу-
словлено снижением уровня метаболизма ржи в
осенний период. Более интенсивное дыхание мо-
лодого листа по сравнению со зрелым у обоих ви-
дов протекало в основном по цитохромному пу-
ти, что связано с энергетическими нуждами на
синтез de novo. В зрелом листе вовлечение АП из-
менялось в зависимости от фенологической стра-
тегии листа и целого растения. Увеличение доли
АП с 25 до 40% от общего дыхания с возрастом
листа яровой пшеницы происходило на фоне
снижения относительной скорости роста и на-
копления белка. Ослабление дыхания альтерна-
тивного типа в зрелом листе ржи (до 15%) было
направлено на поддержание ЭЭД при адаптации
растений к пониженным температурам. Обнару-
жено изменение направления градиента дыхания
вдоль листа. Меристематически активная часть
листа характеризовалась наиболее высокой ин-
тенсивностью дыхания, долей АП (до 45% от об-
щего дыхания) и скоростью теплопродукции, что
указывает на участие альтернативного дыхания в
диссипации энергии и регуляции энергетическо-
го баланса. В целом, вовлечение АП снижало ве-
личину коэффициента YАТФ/глюкоза, но не оказыва-

ло в период вегетативного роста растений суще-
ственного влияния на энергетический баланс на

уровне ассимилирующего органа. Способность
листа к изменению соотношения дыхательных
путей и подчиненность выполняемых им функ-
ций в общей системе внутренних связей организ-
ма способствует эффективной реализации про-
граммы роста и развития.

Автор благодарна Т.К. Головко за ценные заме-
чания и советы при подготовке статьи к публика-
ции, Р.В. Малышеву за определения скорости теп-
лопродукции листа.
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