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В обзоре рассмотрены современные представления о взаимосвязи фотосинтеза и дыхания, проана-
лизированы данные зарубежных и отечественных исследователей о количественном соотношении
процессов в листе и в целом растении. Особое внимание уделено функционированию темнового
дыхания на свету и методам его изучения с использованием классического газообмена, флуорес-
ценции хлорофилла и изотопов углерода. Обсуждены возможные причины консервативности и ва-
риабельности соотношения суммарного дыхания к гросс-фотосинтезу в стационарных и стрессо-
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ВВЕДЕНИЕ
Для создания глобальных биосферных моде-

лей, отражающих изменение климата, и прогно-
стических моделей продуктивности сельскохозяй-
ственных растений важно оценить количественно
компоненты глобального углеродного цикла, в
том числе, составляющие газообмена растений [1].
В углеродном балансе растительности преоблада-
ют два больших потока: фотосинтез (Рg) и дыха-
ние (R). Многие механистические модели пыта-
ются имитировать два потока отдельно, каждый с
их собственным набором внутренних и внешних
элементов управления [2]. Однако по мере накоп-
ления информации становится очевидным нали-
чие сложной физиологической и количественной
взаимосвязи между параметрами углеродного об-
мена растений.

При изучении связи газообмена листьев с ро-
стом и продуктивностью растений внимание
обычно фокусируют на фотосинтетической фик-
сации CO2 [3]. Однако для прогнозирования про-

дуктивности необходимо учитывать и другие про-
цессы, такие как дыхание, обмен азота (и серы),
биосинтез аминокислот, а также потери углерода
в виде экссудатов и летучих органических соеди-
нений. Пренебрежение ими может привести к пе-
реоценке урожая на 30% по сравнению с величи-
нами, основанными исключительно на определе-
нии количества ассимилированного CO2 [4, 5].

Одним из важных и до сих пор мало изученных
компонентов глобального углеродного цикла яв-
ляется темновое митохондриальное дыхание ли-
стьев (Rdark, или Rd) [6]. При дыхании листьев в
атмосферу выделяется почти половина всего ды-
хательного СО2 растительности [7], что составля-
ет приблизительно 30 Гт углерода в год [8]. Пока-
зано, что вследствие климатических изменений
происходит изменение Rd, что влияет на обмен и
запасание углерода в отдельных экосистемах,
концентрацию СО2 в атмосфере и, как следствие,
степень будущего глобального потепления [6].
Исходя из современных представлений о величи-
не митохондриального дыхания, можно предпо-
ложить, что оно может быть на 30% выше суще-
ствующих оценок, что необходимо учитывать в
климатических моделях [9]. В 2015 г. Atkin с соавт.
[6] была создана глобальная база данных (Glo-
bResp), основанная на анализе изменений Rd ли-
стьев растений от арктической тундры до тропи-
ческих лесов, т.е. вдоль глобальных климатиче-
ских градиентов на примере различных таксонов.

Сокращения: КЭР – коэффициент эффективности роста, A –
видимый фотосинтез, Сi – концентрация СО2 в межклет-
никах, СUE – эффективность использования углерода,
GMRP – парадигма дыхания роста/дыхания поддержания,
Pg – гросс-фотосинтез, R – темновое (митохондриальное)
дыхание, Rd – дыхание в темноте, Rl – дыхание на свету.

1 Адрес для корреспонденции: Рахманкулова Зульфира Фаузи-
евна. 127276 Москва, Ботаническая ул., 35. Институт фи-
зиологии растений им. К.А. Тимирязева РАН. Электрон-
ная почта: Zulfirar@mail.ru
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Данная база имеет большое значение для разра-
ботки новых наземных биосферных моделей в
условиях изменяющегося климата [10].

Особые сложности вызывают измерения ми-
тохондриального дыхания на свету (Rlight, или Rl).
Дневное дыхание листьев – это небольшой поток
CO2, но он значим для метаболизма и баланса уг-
лерода [5]. Имеются существенные доказатель-
ства того, что дневное (митохондриальное) дыха-
ние следует рассматривать как динамический ме-
таболический путь, который взаимодействует с
фотосинтезом и фотодыханием, реагирует на
мольную долю атмосферного СО2 и является од-
ним из центральных факторов эффективности
использования углерода в растениях, в том числе,
в стрессовой ситуации [11]. За последние годы
значительные успехи в оценке митохондриально-
го дыхания на свету были достигнуты благодаря
использованию изотопов углерода, “омик”-тех-
нологий и измерений скорости дыхания в кон-
тролируемых условиях или в естественных усло-
виях экосистем [5]. Анализ большого количества
данных показал, что скорость дыхания, измерен-
ная по выделению СО2 на свету, ниже, чем в тем-
ноте [12, 13]. Вместе с тем, имеются данные, что
свет не влиял или даже стимулировал митохон-
дриальное дыхание [14]. Следовательно, вопрос о
влиянии света на митохондриальное дыхание
нельзя считать решенным.

Важной характеристикой углеродного баланса
растений является количественное соотношение
дыхания и гросс-фотосинтеза (R/Pg). На сего-
дняшний день есть две точки зрения о данном со-
отношении. Одни считают, что оно постоянно [2,
15], другие – переменно, но в ограниченном диа-
пазоне [16, 17]. Основываясь на сопоставлении
собственной прогностической модели с класси-
ческим экспериментальным уравнением МсСree
[18], J. Thornley [19] пришел к выводу, что в фазу
стационарного роста растений отношение дыха-
ние/фотосинтез имеет значение 0.4, является
консервативным и аналогичным для разных эко-
систем. В то же время, нельзя не отметить нали-
чие множества работ, свидетельствующих о вари-
абельности соотношения R/Pg [20].

Количественные значения величины соотно-
шения фотосинтеза и дыхания были получены
И.А. Муреем [21, 22] в опытах, проведенных с ис-
пользованием герметичной вегетационной каме-
ры (ИФР РАН, Москва), позволяющей создавать
строго контролируемые оптимальные условия в
ходе всего периода выращивания растений. На
основе анализа кинетических кривых газообмена
после выключения света было показано, что у
разных С3- и С4-видов (подсолнечник, сахарная
свекла, кукуруза) на завершающем этапе вегета-
тивной фазы роста соотношение R/Pg являлось
видонеспецифичным, постоянным и составило

0.38–0.4. Данная константа отражает оптималь-
ный энергетический баланс между фотосинтезом
и дыханием. Позже было установлено, что даже
при небольшом отклонении от сбалансирован-
ных оптимальных внешних условий соотноше-
ние R/Pg изменяется чаще в сторону увеличения
[23]. Работы И.А. Мурея, проведенные еще в
1980-х годах, были мало известны зарубежным
исследователям и не получили должной оценки.
Академик А.Т. Мокроносов рассматривал их как
существенный шаг в направлении развития коли-
чественной физиологии растений. Подводя итог,
можно сказать, что на сегодняшний день остают-
ся открытыми вопросы: 1) подавляется ли светом
темновое (митохондриальное) дыхание на свету и
2) является ли соотношение R/Pg постоянным
или вариабельным?

Цель данного обзора – анализ результатов ра-
бот зарубежных и отечественных исследователей,
посвященных изучению основных компонентов
газообмена растений и количественной оценке
взаимосвязи фотосинтеза и дыхания.

МИТОХОНДРИАЛЬНОЕ ДЫХАНИЕ
НА СВЕТУ И В ТЕМНОТЕ

Для своего существования растительный орга-
низм должен дышать, т.е. окислять продукты фо-
тосинтеза. При этом происходит образование уг-
леродных скелетов промежуточных соединений и
полезной энергии (АТФ и НАД(Ф)H), необходи-
мых для биосинтеза и связанных с ним процес-
сов, а также для поддержания существующей
биомассы в функциональном состоянии.

Исторически фотосинтез и дыхание рассматри-
вались как независимые процессы, однако в по-
следнее время все больше данных свидетельствует
о том, что функции хлоропластов и митохондрий
четко скоординированы и тесно взаимодействуют
через внутриклеточные пулы метаболитов [11–13,
24, 25]. Показаны тесные метаболические взаимо-
действия дыхательного обмена с реакциями фото-
синтетического цикла Кальвин-Бенсона [26], фо-
тодыханием [27] и ассимиляцией нитрата [28]. Это
свидетельствует о важности, значительной гиб-
кости и адаптивности митохондриальных функ-
ций в фотосинтезирующих и нефотосинтезиру-
ющих клетках растений [11].

В изучении митохондриального дыхания гете-
ротрофных и автотрофных тканей в темноте до-
стигнуты определенные успехи, в частности, со-
здана глобальная база данных (GlobResp) на ос-
нове анализа изменений Rd листьев растений 899
видов, произрастающих в разных климатических
зонах от арктической тундры до тропического ле-
са [6]. О. Atkin с соавт. [6] показали, что реакция
темнового дыхания на изменение температуры и
засуху может иметь сложный характер. В частно-
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сти, при повышении температуры изменения ды-
хания листьев были меньше, чем ожидалось, т.е.
типичное удвоение темнового дыхания, связан-
ное с возрастанием температуры на 10°C, не на-
блюдалось. Напротив, Rd было выше у растений в
более холодных условиях произрастания по срав-
нению с более теплыми. В ответ на засуху Rd мо-
жет изменяться либо оставаться постоянным [29],
а также увеличиваться с усилением засухи [6, 30].

Большие трудности возникают при количе-
ственной оценке митохондриального дыхания ли-
стьев на свету (Rl), которое также имеет большое
значение для понимания физиологии растений и
биогеохимических процессов в экосистемах. Rl
включает различные метаболические пути: цикл
Кребса, окислительный пентозофосфатный путь и
все другие митохондриальные нефотодыхатель-
ные реакции декарбоксилирования (например,
активность малик-энзима и т.д.), а также окисли-
тельную электрон-транспортную сеть (ЭТЦ) [5].
Митохондриальное дыхание играет важную роль
в метаболизме углерода и азота в дневное время, в
частности, поставляет ATФ для синтеза основно-
го экспортного продукта сахарозы, обеспечивает
растение 2-оксоглутаратом, необходимым для
усвоения азота и белкового обмена в целом [31].
Известно, что энергетические процессы и систе-
мы их регуляции в автотрофных клетках значи-
тельно отличаются от таковых в гетеротрофных.
Наличие двух мощных источников энергии – фо-
тосинтеза и дыхания – привело к возникновению
в фотосинтезирующей клетке ряда отличитель-
ных особенностей. В частности, это присутствие
альтернативных путей в митохондриальной ЭТЦ,
благодаря чему клетка способна диссипировать
избыток восстановителей; особое строение ком-
плекса I в митохондриальной ЭТЦ, а именно на-
личие карбоангидразы и L-галактоно-1,4-лактон
дегидрогеназы; наличие фотодыхания с соб-
ственным метаболизмом и регуляцией, характе-
ризующегося протекторной ролью и связью с
азотным обменом; особая система редокс-регуля-
ции. Все эти особенности автотрофной клетки, и,
в первую очередь, присутствие фотосинтеза, спо-
собствуют метаболической модификации мито-
хондриального дыхания на свету. В результате, ис-
пользуются другие углеродные потоки, по сравне-
нию с Rd, и соответственно другие субстраты, так
называемые “молодые ассимиляты”, пулы кото-
рых имеют другое время оборота [21]. Изотопный
состав выделяемого в процессе дыхания СО2
(δ13CR) различается в автотрофных и гетеротроф-
ных органах. По сравнению со всеми другими ор-
ганами (корни, стебель/ствол и плоды), листья
характеризуются постепенным снижением фрак-
ции 13C при переходе свет–темнота. Авторы объ-
ясняют данный эффект различиями в источнике
органических соединений, используемых при

дыхании [32]. Фотосинтез как основной продук-
ционный процесс, определяющий рост растений,
влияет на дыхание непосредственно через по-
ставку “молодых ассимилятов” и метаболические
сигналы (АФК, аскорбат и т.д.). В то же время по-
казано, что глюкоза не включается в гликолиз на
свету. Однако использование меченного 14C-глута-
мина привело к перераспределению метки в глута-
мат, сахара и органические кислоты, что ясно по-
казывает возможность глутамина метаболизиро-
ваться через цикл Кребса [5, 33]. Установлено, что
митохондриальный пируватдегидрогеназный ком-
плекс частично инактивирован (обратимым) фос-
форилированием в освещенных листьях [34] при-
мерно на 30% [35, 36]. Кроме того, ферменты цикла
Кребса частично ингибируются на свету [37], веро-
ятно, из-за высоких соотношений в митохондри-
ях НАДН/НАД+ и ATФ/AДФ в результате де-
карбоксилирования фотодыхательного глицина
[5, 38]. В тоже время есть работы, свидетельству-
ющие об отсутствии подавления митохондриаль-
ного дыхания светом [15, 39–41]. Сложности в
интерпретации влияния света на митохондриаль-
ное дыхание связаны с тем, что нет метода прямо-
го измерения Rl, а большинство доступных требу-
ют нефизиологических условий измерения.

Обычно Rl определяется как скорость нефото-
дыхательного выделения СО2 или потребления О2
на свету, рассчитанная на площадь листа. Одна-
ко, несмотря на то, что исследованиям дыхатель-
ного метаболизма в фотосинтезирующих органах
растений более 70 лет, до сих пор имеются труд-
ности в количественной оценке митохондриаль-
ного дыхания листьев на свету, в первую очередь,
из-за маскирующего действия фотосинтеза. Еще
в 1940-х годах B. Кок и его сотрудники, используя
измерения газообмена кислорода, показали, что
потребление O2 в процессе дыхания при слабом
освещении происходит медленнее, чем в темноте
(эффект Кока) [42, 43]. В настоящее время широ-
ко применяются несколько методов, связанных с
использованием классического газообмена, флу-
оресценции хлорофилла или изотопов углерода,
однако каждый из них имеет некоторые недостат-
ки [5]. Наиболее доступными и давно активно ис-
пользуемыми методами измерения дыхания на
свету являются методы А. Лайска и В. Кока. Это
косвенные методы, основанные на анализе кри-
вых СО2-газообмена. В случае метода Лайска [44]
измеряется видимый фотосинтез при разной кон-
центрации внутриклеточного углекислого газа
при разных интенсивностях света, так называе-
мые A/ci-кривые. В методе Кока [43] анализиру-
ется изменение видимого фотосинтеза в зависи-
мости от освещения. Rl определяется экстрапо-
ляцией кривых (A/света) к нулевым значениям
освещения. В обоих случаях мониторинг СО2-га-
зообмена осуществляется при очень малых пото-
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ках CO2 или в условиях слабого освещения, т.е.
вблизи углекислотной и световой компенсацион-
ных точек. Оба метода демонстрируют ингибиро-
вание выброса СО2 в ходе дыхания на свету [5,
45], однако есть некоторые сомнения относи-
тельно точности полученных с их помощью зна-
чений Rl. Метод Кока может быть скорее связан с
эффектом увеличения квантового выхода фото-
синтеза при слабом освещении и изменениями
концентрации CO2 в хлоропластах, чем с тормо-
жением митохондриального дыхания на свету
[39]. Метод Лайска может быть скомпрометиро-
ван изменениями внутренней проводимости по-
токов СО2 в листовой пластинке [5]. По мнению
ряда авторов, необходима переоценка величин
Rl, измеренных на основе данных методов [38,
40]. В частности, сравнение измерений светового
дыхания листьев, полученных по методу Лайска
(Rl) и с использованием нового неравновесного
изотопного метода (isotopic disequilibrium method,
Rl13C), показало, что значения светового дыхания
были ниже Rd. Однако средние значения Rl, из-
меренные с помощью метода Лайска, были на
28% ниже, чем Rl13C, т.е. метод Лайска значитель-
но недооценивает митохондриальное дыхание на
свету [40].

В настоящее время используются и другие ме-
тоды, которые часто являются более современны-
ми версиями методов Лайска и Кока, например,
совмещение метода Кока с измерением флуорес-
ценции хлорофилла ФСII [5]. К достоинствам
данного метода можно отнести его применимость
для С3- и С4-растений, а к недостаткам то, что он
работает при низких интенсивностях света, как и
метод Кока. До сих пор используется метод Кор-
ника, который оценивает дыхание на свету, реги-
стрируя выделение СО2 в атмосферу без СО2 при
21 и 0% концентрации О2 [46]. Главным недостат-
ком этого метода являются нефизиологические
условия, а именно отсутствие СО2 и О2, вызываю-
щее аноксический эффект. Интерес представляет
метод Пярника, основанный на использовании
радиоактивного 14С. Данный метод позволяет от-
делить дыхание от текущего фотосинтеза и пото-
ков углерода, связанных с хранением запасных
продуктов, но он осуществляется при очень вы-
сокой концентрации СО2 (3%) и низкой О2 [47].
Метод Лорето и близкий к нему метод Гонга ос-
нованы на регистрации 12СО2, выделяющегося в
результате дыхания на свету, в атмосферу 13СО2.
Данные методы относительно дороги и предпола-
гают, что дыхательные субстраты не содержат 13С,
но это может быть не совсем правильно, учитывая
хлоропластное декарбоксилирование [48, 49].

Одна из причин трудностей, возникающих
при количественной оценке митохондриального
дыхания на свету, состоит в том, что данный про-

цесс и фотодыхание могут компенсировать друг
друга, сохраняя общее количество выделенного
СО2 на свету [50]. На основе анализа кинетиче-
ских кривых СО2 газообмена, измеренных после
выключения света, на растениях, произрастаю-
щих в оптимальных стационарных условиях, в ве-
гетативную фазу роста И. Муреем было показано,
что митохондриальное дыхание на свету состав-
ляет 19–20% от уровня гросс-фотосинтеза расте-
ния [22]. Т. Пярник и О. Кеерберг [51], используя
радио-газометрический метод, показали на пше-
нице, табаке и ячмене, что ингибирование светом
митохондриального дыхания составило 14, 46 и
55%, соответственно. С использованием комби-
нированных измерений газообмена и неравно-
весного изотопного метода, позволяющего разде-
лить видимый фотосинтез и темновое дыхание на
свету, было показано, что ингибирование мито-
хондриального дыхания в освещенных, неповре-
жденных листьях Holcus lanatus (C3) составило
14%, а у Sorghum bicolor (C4) – 58% [40].

Итак, гликолиз, протекающий в цитоплазме
автотрофной клетки на свету, лимитирован. Ак-
тивность пируватдегидрогеназного комплекса
может быть снижена на 30%, цикл Кребса в мат-
риксе митохондрий модифицирован, не совсем
является циклом и может быть подавлен на 75%
[52]. Митохондриальная ЭТЦ остается активной,
но усиливаются альтернативные пути, обеспечи-
вающие диссипацию избытка восстановителей, в
том числе, экспортируемых из хлоропластов [25].
Митохондриальное дыхание на свету рассматрива-
ется как процесс, необходимый для оптимизации
условий протекания фотосинтеза. Оно участвует в
образовании конечных продуктов фотосинтеза,
контролирует уровень накопления восстановите-
лей в клетке, защищает фотосинтетический аппа-
рат клетки от фотоингибирования и в целом являет-
ся необходимым условием жизнедеятельности зе-
леного растения [11, 53].

КОЛИЧЕСТВЕННОЕ СООТНОШЕНИЕ 
ДЫХАНИЯ И ФОТОСИНТЕЗА

В РАСТЕНИЯХ – ПОСТОЯННОЕ
ИЛИ ПЕРЕМЕННОЕ?

В углеродном балансе растительности преоб-
ладают два больших потока: приток углерода че-
рез фотосинтез и отток через дыхание. Растения
также теряют углерод через потерю биомассы при
старении и через корневую экссудацию, но это
незначительные потери по сравнению с дыхани-
ем [2]. Поэтому соотношение дыхания и гросс-
фотосинтеза (R/Pg) часто используют для оценки
углеродного баланса растений, который имеет
большое значение для оценки и прогнозирования
их продуктивности и создания прогностических
климатических моделей, в которых необходимо
учитывать краткосрочные и долгосрочные вкла-
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ды растительных экосистем в связывание углеро-
да. В частности, прогностические модели пока-
зывают, что большая часть тропических лесов
Амазонки могут исчезнуть в этом столетии в резуль-
тате глобального потепления, поскольку предпола-
гается, что дыхание может увеличиваться независи-
мо от изменений в процессе фотосинтеза [2, 54].

Для оценки продуктивности и эффективности
использования углерода на процессы роста ис-
пользуют параметр, тесно связанный с отноше-
нием R/Pg, – это коэффициент эффективности
роста (КЭР), показывающий долю продуктов фо-
тосинтеза, затраченных на накопление биомассы
растений: R/Pg = 1 – КЭР. В англоязычной лите-
ратуре чаще используется аналогичный пара-
метр, а именно эффективность использования уг-
лерода (CUE). Этот ключевой в углеродном цикле
и в моделях роста растений параметр количествен-
но определяет долю фиксированного углерода, ко-
торый реализуется в чистой продуктивности [40].
Так как дыхание играет роль в эффективности ис-
пользования углерода, влияние дыхания листьев на
баланс углерода учитывается и в CUE, который вы-
числяется как отношение чистого накопления уг-
лерода, учитывающего его потери в интегрирован-
ном дыхании, к интегрированному ассимилиро-
ванному углероду [5]:

CUE = Чистая первичная продукция/Валовая
первичная продукция.

Установлено, что данный параметр у растений
варьирует в ограниченном диапазоне (обычно
0.4–0.6) независимо от их размера и условий
окружающей среды. Об этом свидетельствует ряд
работ, в которых исследования проводились на
пшенице с разной биомассой, при разной темпе-
ратуре и концентрации СО2 [55], на Pinus radiata
при разном орошении и удобрении [56] и т.д. Тем
не менее, по мнению других авторов, CUE не яв-
ляется постоянным значением [57].

Для характеристики углеродного баланса ис-
пользуют соотношение темнового дыхания и
гросс-фотосинтеза Rd/Pg, или R/Pg [6], хотя ин-
терес представляет и Rl/Pg. Однако поскольку до
сих пор остается открытым вопрос о величине Rl
(см. гл. 1), этот параметр используется достаточно
редко. В соотношении R/Pg значения R и P пред-
ставлены в одинаковых единицах, т.е. соотноше-
ние является безразмерным и относительным,
измеряются параметры в краткосрочных, а чаще в
долгосрочных экспериментах (сезонных, годо-
вых), на целых растениях или сообществах расте-
ний. За последние два десятилетия анализ соот-
ношения суммарного темнового дыхания к
гросс-фотосинтезу представлен в ряде обзоров и
экспериментальных статей [2, 7, 15, 16, 19, 23, 55].

M. Cannell и J. Thornley [16] проанализировали
и обобщили большое количество эксперимен-
тальных данных и показали, что большинство

значений R/Pg находятся в пределах 0.35–0.80,
хотя ими было высказано предположение, что от-
ношение R/Pg хоть и переменное, но консерва-
тивно в диапазоне 0.4–0.6. В работе J. Thornley и
M. Cannell [17] отношение общего дыхания расте-
ний к общему фотосинтезу ценоза варьирует в бо-
лее узком диапазоне – 0.35–0.45. Однако авторы
подчеркивают, что это соотношение не было по-
стоянным. Наименьшие значения были зареги-
стрированы весной и ранним летом, во время ос-
новного периода роста, а наибольшие – в осенне-
зимний период. По мнению J. Amthor [20], мини-
мальные значения R/Pg связаны с расходами на
рост.

R. Gifford [15, 55] считает, что причина относи-
тельного постоянства соотношения R/Pg заклю-
чается в тесной связи процессов фотосинтеза и
дыхания. Дыхание не может быть независимым
от фотосинтеза, потому что дыхательные субстра-
ты фотосинтетического происхождения, то есть
растения не могут дышать, если они перед этим
не фотосинтезировали. В результате измерения
фотосинтеза и дыхания растений пшеницы в те-
чение 24 ч при разных температурных режимах
(от 15 до 30°C) величина соотношения R/Pg была
относительно постоянной, варьировала в узком
диапазоне 0.4–0.45 и не зависела от температуры
[15, 55]. Данные выводы согласуются с другими
работами [58–61].

Некоторое механистическое понимание по-
стоянства соотношения R/Pg было предоставле-
но O. Atkin с соавт. [7, 62]. Они показали, что дан-
ное отношение постоянно у растений разных ви-
дов, выращенных при умеренной температуре,
соответствующей естественным условиям обита-
ния. M. Van Oijen с соавт. [2] на основе эмпириче-
ских данных, свидетельствующих о том, что отно-
шение R/Pg ограничено узким диапазоном 0.4–
0.5, и представленной ими теоретической моде-
ли, связывающей фотосинтез и дыхание с другими
важными потоками углерода в растениях, такими
как рост, хранение и ремобилизация запасных ве-
ществ, доказывают, что процессы, связанные с по-
треблением углерода, и их относительные величи-
ны имеют ограничения, обусловленные законом
сохранения массы [2]. Исходя из теоретического
изучения количественных соотношений между че-
тырьмя потоками углерода: Pg, R, ростом и хране-
нием запасных соединений (или его обратной
функцией – ремобилизацией) с учетом закона со-
хранения массы, авторы приводят относительные
величины всех потоков углерода, которые зави-
сят только от двух параметров: отношения R/Pg и
относительной скорости запасания углерода в ре-
мобилизируемых пулах. Скорость запасания, как
показано, является свободно меняющимся пара-
метром, тогда как отношение R/Pg ограничено
узким диапазоном. Это и объясняет, по мнению
авторов, постоянство данного отношения, кото-
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рое дискутируется в литературе. Итак, обобщая
работы, в которых авторы пытаются ответить на
вопрос о постоянстве или переменности количе-
ственного соотношения дыхания и фотосинтеза в
растениях, их можно условно разделить на две
группы. Одна группа авторов придерживается
точки зрения, что отношение R/Pg практически
постоянно у разных видов и не зависит от внеш-
них условий [2, 15]. Этот несколько упрощенный
взгляд облегчает построение простых экосистем-
ных моделей, применимых к проблемам измене-
ния климата. Вторая группа авторов, которых
J. Thornley [19] относит к редукционистам и реа-
листам, пытаются понять механизмы, вызываю-
щие изменение R/Pg, и считают, что хотя оно и
ограничено в определенном пределе, но довольно
переменно [16, 17, 19, 20].

Важным этапом в изучении количественных
отношений фотосинтеза и дыхания являются ра-
боты J. Тhornley и, в частности, публикация 2011 г.
[19]. Анализируя связь роста растений и дыхания с
использованием уравнения K. McCree, в котором
дыхание было представлено в виде двух компо-
нент, что, в свою очередь, привело к “парадигме
дыхания роста/дыхания поддержания” (growth-
and-maintenance-respiration paradigm, GMRP), ав-
тор создал модель вариационного роста в двух со-
стояниях растений, с определенной структурой и
субстратом в каждом состоянии. Данная модель
применима на разных уровнях от отдельных рас-
тений до экосистем. В модели представлены че-
тыре процесса: фотосинтез, рост с дыханием ро-
ста, физиологическое старение (потеря биомас-
сы) и рециркуляция некоторых веществ, а также
четыре важных параметра: эффективность роста
(YG), доля структуры, вернувшейся в субстратный
пул (frec) и константы скорости использования
субстрата и старения структуры. Моделируя по-
нятия McCree о дыхании, автор создал альтерна-
тивную интерпретацию GMRP, где особое вни-
мание уделено дыханию поддержания, которое в
условиях модели определяется и вычисляется два-
жды: сначала в стадию экспоненциального роста и
затем в стадию стационарного роста, т.е. в устойчи-
вом состоянии (steady-state). Другими словами,
внимание фокусируется на двух важных этапах ди-
намики роста. Первая фаза – экспоненциального
роста – является временной, но часто длится доста-
точно долго и поддается экспериментальному
исследованию. Вторая фаза – устойчивое состо-
яние – очень важна, поскольку многие расти-
тельные экосистемы могут долгое время нахо-
диться в приблизительно устойчивом состоя-
нии. Однако эта фаза может быть менее доступна
для измерения, потому что оценить steady-state в
естественных условиях очень сложно [19]. В сво-
их расчетах J. Thornley ввел следующие допуще-
ния: 1) значение эффективности роста было взято
как YG = 0.75, поскольку оно довольно типично

для растительных экосистем, где целлюлоза или
подобные соединения являются основным струк-
турным компонентом [17, 19]; 2) поскольку реаль-
ная среда обитания переменна, от скудной до
обильной, то вполне приемлемо взять frec = 0.5
как среднее значение (между 0 и 1), т.е. предпола-
гается, что 50% стареющего структурного углеро-
да рециклируется и возвращается обратно в
структуру; 3) при определении отношения дыха-
ние/фотосинтез, фотосинтез рассчитывали в те-
чение дня (12 часов), а дыхание – в течение суток
(24 часа). J. Тhornley [19] пришел к выводу, что от-
ношение дыхание/фотосинтез составляет в фазу
экспоненциального роста растений 0.23, а в ста-
ционарном, устойчивом состоянии (steady-state),
когда масса растений достигла асимптоты, т.е.
плато кривой роста, соотношение R/Pg имеет
значение 0.4 и является консервативным, по-
скольку зависит от двух параметров – эффектив-
ности роста (YG) и фракции (доли) переработки
(frec), значения которых аналогичны для разных
экосистем. Интересно, что при длительном выра-
щивании растений в постоянных условиях окру-
жающей среды отношение дыхание/фотосинтез
и в фазу экспоненциального роста растений, т.е.
растущего экспоненциально, но с постоянной от-
носительной скоростью роста, будет иметь иден-
тичное значение 0.4. По мнению автора, это важ-
ный общий результат, показывающий связь между
долгосрочным поведением экосистем и кратко-
срочным измерением на молодых растениях [19].
Из этого следует, что растительные экосистемы в
неустойчивом состоянии будут отличаться по от-
ношению дыхания к гросс-фотосинтезу, но в
устойчивом состоянии они стремятся к одному и
тому же значению, которое практически не зави-
сит от окружающей среды и экосистемы. В част-
ности, в стадию стационарного роста отношение
дыхания к гросс-фотосинтезу составляет 0.4 для
всех значений плотности светового потока, о чем
свидетельствуют их общие асимптоты. У молодых
экспоненциально растущих растений при высо-
кой интенсивности света отношение R/Pg ниже
данного значения, но достигает плато, т.е. значе-
ний 0.4, за более короткое время, чем у растений,
произрастающих при низкой интенсивности све-
та, у которых время выхода на плато значительно
больше [19].

Итак, по мнению Тhornley [19], в стационар-
ную фазу роста (steady-state), при постоянных
внешних условиях отношение дыхание/фотосин-
тез имеет значение 0.4. Вариабельность данного
соотношения в разных научных статьях можно
объяснить разнообразием внешних условий, в
которых проводятся измерения. Так, на разных
видах травянистых растений, вечнозеленых дере-
вьев и кустарников было показано, что процессы
дыхания и фотосинтеза в листьях при диапазоне
температур роста (7, 14, 21 и 28°С) акклиматизи-
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ровались асинхронно. В результате соотношение
R/A изменялось в зависимости от температуры, в
частности, увеличивалось у растений, адаптиро-
ванных к холоду. При этом акклиматизационные
ответы фотосинтеза и дыхания были одинаковы-
ми у разных видов растений, в том числе отлича-
ющихся по общим показателям метаболизма, хи-
мического состава и структуры листьев [8].

РАБОТЫ ОТЕЧЕСТВЕННЫХ 
ИССЛЕДОВАТЕЛЕЙ О ВЗАИМОСВЯЗИ 

ФОТОСИНТЕЗА И ДЫХАНИЯ.
КОНСТАНТА МУРЕЯ

Важный вклад в развитие представлений о взаи-
мосвязи фотосинтеза и дыхания внесли работы оте-
чественных ученых – О.В. Заленского, О.А Семиха-
товой, Т.К. Головко, И.А. Мурея, С.Н. Чморы и
др. Российские исследователи в своих работах ис-
ходили из того, что дыхание является фундамен-
тальной функциональной характеристикой донор-
но-акцепторной системы растений и участвует в ее
формировании. Морфогенетически обусловлен-
ная смена донорно-акцепторных отношений вы-
зывает закономерные функциональные измене-
ния, выражающиеся в согласовании дыхания с фо-
тосинтезом и ростом на новом уровне [63–65]. По
мнению Т.К. Головко [64], в среднем за сутки в ды-
хании целого растения окисляется 40–60% асси-
милированного в процессе фотосинтеза углерода.
О.А. Семихатовой с соавт. [66] при изучении рас-
тений Севера была продемонстрирована гармо-
ничная связь между элементами продукционного
процесса, которая не нарушается и при низкой
температуре, величины всех показателей такие
же, как в умеренной зоне при более высокой тем-
пературе. Следовательно, дыхание не принадле-
жит к числу факторов, определяющих малый рост
растений Севера. На основе полученных в экспе-
рименте данных, с учетом общих представлений о
регуляции дыхания, сделан вывод о том, что об-
щей причиной интенсивного дыхания растений
холодных местообитаний являются необходимые
для жизнедеятельности в северных условиях из-
менения в метаболизме, которые увеличивают
потребности в интермедиатах и энергии. Автора-
ми установлено, что у целых растений о. Врангель
величины R/Pg варьируют в пределах 0.4–0.6 [66].

О.В. Заленским с соавт. [67] с применением
изотопной техники, позволяющей оценить вклю-
чение и распределение фотосинтетически асси-
милированного 14С в различные соединения фо-
тосинтетического и дыхательного метаболизма,
показано наличие темнового дыхания во время
фотосинтеза, выявлены особенности дыхатель-
ного метаболизма на свету и, с учетом новых дан-
ных, проанализирована связь дыхания с фото-
синтезом в клетке и на уровне целого растения.

Выводы, сделанные в работе J. Тhornley [19],
удивительным образом перекликаются с работа-
ми И.А. Мурея, выполненными еще в 1970–80 гг.,
но безусловно опередившими свое время. И.А. Му-
реем с соавт. [22, 68, 69] была исследована кине-
тика СО2-газообмена при переходе свет → темно-
та, рассмотрена взаимосвязь дыхания с фотосин-
тезом и транспортом ассимилятов, роль дыхания
в онтогенезе донорного листа, а также у целых рас-
тений, находящихся в steady-state состоянии. Это
позволило оценить составляющую темнового ды-
хания на свету, предложить модель формирования
и использования пулов ассимилятов, определяю-
щих количественную организацию фотосинтеза и
дыхания в целом растении.

На основе изучения ценотического взаимо-
действия растений И.А. Муреем в соавторстве с
И.А. Шульгиным [63] было сформулировано по-
ложение, суть которого заключалось в том, что
при длительной адаптации растений к условиям
обитания в полной мере наступает согласован-
ность процессов в целом растении и, как след-
ствие, отношение параметров процессов за сутки
стремится к постоянным значениям, одинако-
вым у ряда растений. Постоянство таких соотно-
шений на уровне целого растения свидетельству-
ет о согласовании в течение суток ассимиляции
СО2 и расхода продуктов фотосинтеза в процессах
роста и дыхания [63, 18]. В суточной регуляции этих
процессов важную роль играют различные пулы
(фонды) продуктов фотосинтеза [70, 71]. За суточ-
ный цикл у адаптированных к свету растений ни-
велируется влияние резервных пулов ассимиля-
тов, возникновение которых вызвано различной
временной реакцией процессов на изменение
факторов внешней среды. Параметры процессов
за такой промежуток времени наиболее полно ха-
рактеризуют созданные структуры целого расте-
ния. Исключить влияние резервных пулов асси-
милятов можно в случае адаптации растений к
круглосуточному освещению при сохранении той
же дозы фотосинтетически активной радиации
(ФАР), что и в условиях переменного радиацион-
ного режима [21]. На подсолнечнике, сахарной
свекле (С3-растения) и кукурузе (С4-растение)
было показано, что, по крайней мере, у ряда сель-
скохозяйственных растений, адаптированных в
течение всего периода выращивания к стацио-
нарным оптимальным условиям, в вегетативную
фазу роста существуют одинаковые, т.е. видоне-
специфические соотношения основных физио-
логических процессов, а именно доля дыхатель-
ных затрат от гросс-фотосинтеза составляет
0.38–0.4 [22, 69, 72]. Оптимальные стационар-
ные условия были созданы в течение всего веге-
тационного периода с помощью герметичной ве-
гетационной камеры. Растения выращивали при
постоянном в течение суток и сбалансированном
освещении, газообмен измеряли на целых, непо-
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врежденных растениях. Предполагается, что дан-
ное соотношение соответствует минимальным
дыхательным затратам и не может быть снижено
без нарушения нормального роста и развития
растений. При небольших изменениях внешних
условий данное соотношение сохраняется. Одна-
ко при снижении интенсивности ФАР более чем
в 2 раза наблюдалось и снижение R/Pg до 0.32–
0.35 [72].

Методический подход, использованный И.А. Му-
реем, позволил количественно оценить митохон-
дриальное дыхание на свету (Rl). Анализ кинети-
ческих кривых СО2 газообмена, измеренных в пе-
реходный период свет-темнота на растениях в
вегетативную фазу роста, произрастающих в оп-
тимальных стационарных условиях, т.е. при от-
сутствии резервных пулов, позволил разделить
суммарное дыхание на дыхание фотосинтезирую-
щих (ФТ) и нефотосинтезирующих (НФТ) тканей.
Экспериментальные данные СО2-газообмена, из-
меренные на С3- и С4-видах в относительных еди-
ницах, хорошо укладываются на одну кинетиче-
скую кривую. Изменяющаяся часть кривой была
отнесена к дыханию донорных ФТ, которое соста-
вило 19–20% от уровня гросс-фотосинтеза расте-
ния, на плато – к дыханию НФТ целого растения
[22, 70, 72]. Дыхание донорных ФТ, или, по тер-
минологии И.А. Мурея, продукционное дыхание,
связано с фотосинтезом через дыхательно-росто-
вой пул, время оборота которого в данных условиях
составляло 20 мин. Более детальный анализ изме-
няющейся части кинетической кривой, а именно
аппроксимация экспоненциальной функцией и ку-
бической параболой, показал, что продукционное
дыхание является интегральным процессом. На ос-
новании этих данных была построена модель
формирования и использования пулов ассимиля-
тов, отражающая количественную организацию
фотосинтеза и дыхания в целом растении [23, 71].
Обобщая основные положения работ И.А. Му-
рея, можно их сформулировать следующим обра-
зом: 1) в экспериментах использовали взрослые,
но не перешедшие к генеративному развитию
растения, т.е. в условиях стационарного роста;
2) растения выращивали при постоянном сбалан-
сированном освещении, что позволило нивели-
ровать суточные ритмы; 3) растения были адапти-
рованы к стационарным оптимальным условиям
(температуры, влажности, минерального пита-
ния и т.д.); 4) измерения проводили на неповре-
жденных растениях; 5) доля дыхательных затрат
от фотосинтеза составила 0.38–0.4, т.е. являлась
видонеспецифичной константой. Пункты 1, 3 и
основной вывод (пункт 5), по сути, сходны с по-
ложениями и выводами J. Тhornley, сделанными в
2011 г. [19], т.е. основные положения работ
И.А. Мурея опередили время более чем на 20 лет
и константа И.А. Мурея получила подтверждение
в работах [2, 8, 15].

Таким образом, сегодня мы может ответить на
вопрос о постоянстве или переменности соотно-
шения дыхание/гросс-фотосинтез. Оно консер-
вативно в узком диапазоне 0.4–0.6 для разных ви-
дов растений, произрастающих в благоприятных
условиях. У растений, адаптированных к посто-
янным, оптимальным условиям, в фазу стацио-
нарного роста (steady-state) доля дыхательных за-
трат от фотосинтеза составляет 0.38–0.4. Данное
соотношение соответствует минимальным дыха-
тельным затратам и не может быть снижено без
нарушения нормального роста и развития расте-
ний. В то же время оно вариабельно при стрессе и
степень изменения соотношения зависит от силы
стрессового воздействия и устойчивости данного
вида к данному стрессу [23].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ И ПЕРСПЕКТИВЫ

За последние годы достигнуты большие успехи
в понимании основных принципов метаболиче-
ской реорганизации и модификации митохон-
дриального дыхания, происходящие в фотосин-
тезирующих тканях на свету. Тем не менее, по-
скольку дневной дыхательный обмен довольно
сложный процесс, а его регуляция находится под
влиянием взаимодействия с фотосинтезом, фото-
дыханием, ассимиляцией азота и др., до сих пор
нет ясности в вопросе о влиянии и взаимодей-
ствии интегрированного клеточного метаболиз-
ма и реакций митохондриального декарбоксили-
рования на свету. В результате не известно, как
прогнозировать дыхание листьев на свету, как
оно изменяется в зависимости от условий окру-
жающей среды и как влияет на общий баланс уг-
лерода в растениях, что очень важно при созда-
нии прогностических моделей [6].

До сих пор нет удобного и точного метода из-
мерения дневного митохондриального дыхания,
который мог быть легко использован в полевых
условиях. Есть некоторые сомнения относитель-
но корректности оценки данной составляющей
дыхания, полученной с помощью активно ис-
пользуемых в настоящее время методов Кока,
Лайска и др., поэтому существует потребность в
новых способах ее измерения. Учитывая значи-
мость данного параметра и его роль в балансе уг-
лерода и азота растений, изучение митохондри-
ального дыхания на свету сохраняет первостепен-
ное значение и, вероятно, в ближайшем будущем
следует ожидать успехи именно в данной области
[5]. Большое значение имеет создание баз данных
по разным параметрам углеродного баланса рас-
тений, подобно GlobResp [6], которые не только
являются источником новой информации, но и
являются ценным ресурсом при проверке гипотез
и разработке биосферных моделей в условиях из-
меняющегося климата [10].
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