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В обзоре обобщены современные представления о биохимических, физиологических и молекулярных
механизмах, лежащих в основе реакции дыхательных путей на повышение атмосферной концентрации
СО2 (пCO2) и сопутствующих факторов (высокой температуры и засухи). Проанализировано прямое и
косвенное, кратковременное и долговременное влияние климатических изменений на отдельные эта-
пы дыхания и функциональные составляющие. Установлено, что энергетически эффективным (ЭЭ)
путям дыхания (гликолизу, циклу Кребса, цитохромному пути ЭТЦ) характерна высокая вариабель-
ность в зависимости от силы, времени и характера воздействия климатических факторов, а также от
вида и возраста растений. Важная роль в адаптации к климатическим изменениям и в поддержании уг-
леродного и энергетического баланса принадлежит энерго-неэффективным (ЭН) компонентам дыха-
ния. К ним относятся: глюкозо-6-фосфатный шунт окислительного пентозофосфатного пути, альтер-
нативная оксидаза (АОХ), НАД(Ф)·Н дегидрогеназы II типа, а также фотодыхание. Предполага-
ется, что их стимуляция при изменении климата (за исключением фотодыхания при пCO2)
связана с увеличением затрат на поддержание антиоксидантных механизмов, а также с диссипа-
цией избытка метаболитов и энергии, необходимой для защиты и нормального функционирова-
ния фотосинтетического аппарата.

Ключевые слова: акклимация, альтернативные дыхательные пути, Г6Ф шунт окислительного пенто-
зофосфатного пути, повышенная концентрация СО2, засуха, температурный стресс, фотодыхание,
энергетический и метаболический баланс
DOI: 10.31857/S0015330322060215

ВВЕДЕНИЕ
Земля в настоящее время переживает период

экспоненциальных климатических изменений. В
частности, рост содержания двуокиси углерода
(CO2) в атмосфере является самым высоким за
последние 2 миллиона лет и продолжает расти [1].
В результате хозяйственной деятельности челове-
ка из-за увеличения выбросов парниковых газов,

содержащих CO2 и CH4, наблюдается повышение
средней глобальной температуры. По данным
Межправительственной группы экспертов по из-
менению климата к концу 21 века прогнозируется
увеличение концентрации CO2 до 900 ppm, а тем-
пературы на 1.1–6.4°C [1].

Растущая концентрация атмосферного угле-
кислого газа, повышение температуры, засуха яв-
ляются основными и важными проявлениями из-
менения климата, влияющими на рост, развитие
и продуктивность растений, способными потен-
циально изменить состав растительных сооб-
ществ и сместить ареалы их обитания. При изуче-
нии влияния климатических изменений на угле-
родный баланс растений в научной литературе
акцент в большей степени сделан на описании
фотосинтетического поглощения CO2 и гораздо
меньше рассматривается выделение CO2, связан-
ное с дыханием [2, 3]. При этом примерно поло-
вина CO2, ежегодно ассимилируемого растения-
ми через фотосинтез, возвращается в атмосферу

Cокращения: ГАМК – гамма-аминомасляная кислота;
ГДК – глициндекарбоксилаза; Г6Ф – глюкозо-6-фосфат;
Г6ФДГ – глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа; ОПФП –
окислительный пентозофосфатный путь; ПДК – пируват-
дегидрогеназный комплекс; пCO2 – повышенная концен-
трация СО2; 6ФГДГ – 6-фосфоглюконатдегидрогеназа;
Ф6Ф – фруктозо-6-фосфат; ЭЭ – энергетически эффек-
тивные пути дыхания; ЭН – энерго-неэффективные пути
дыхания; АОХ – alternative oxidase; COX – cytochrome oxi-
dase; GMRP – growth and maintenance respiration paradigm;
GPT3 – glucose-6-phosphate/phosphate translocator; NDs –
type II NAD(P)·H dehydrogenases; Rd – dark respiration; Rl –
respiration in the light; Rg –growth respiration; Rm –mainte-
nance respiration; TOR – target of rapamycin; WUE – water
use efficiency.
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посредством дыхания растений [4]. Дыхательные
потоки CO2 на порядок превышают антропоген-
ные поступления углекислого газа в земную атмо-
сферу, следовательно, даже небольшое повыше-
ние интенсивности дыхания наземных растений
может оказать значительное влияние на годовой
прирост атмосферной [CO2] и на глобальный уг-
леродный цикл [2, 4].

На уровне тканей и целых растений дыхание
является ключевым фактором, детерминирующим
рост и урожайность, оно необходимо для функ-
циональной активности всех тканей растений,
участвует в поддержании окислительно-восста-
новительного потенциала и играет важную роль в
углеродном балансе отдельных клеток, целых
растений и экосистем [5–8]. Изучением дыхания
растений в изменяющихся климатических усло-
виях занимаются многие крупные зарубежные и
отечественные научные коллективы, в том числе
сотрудники лаборатории Фотосинтеза БИН РАН,
где долгие годы этими исследованиями руководи-
ла О. А. Семихатова. Особый интерес представляют
исследования данной группы, направленные на
изучение температурных воздействий на дыхание
растений, в том числе произрастающих на север-
ных территориях [9–11]. Изучение влияния клима-
та на дыхательные пути перспективны и актуальны
с точки зрения целого ряда научных дисциплин,
например, метаболической инженерии, селекции
сельскохозяйственных культур и моделирования
изменения климата [8].

На сегодняшний день информация о влиянии
повышенной концентрации CO2 (пCO2) и сопут-
ствующих факторов (высокой температуры и за-
сухи) на дыхание растений очень противоречива.
Большой объем литературы указывает на сниже-
ние интенсивности дыхания у растений, выра-
щенных при пCO2. В частности, показано, что
при удвоении атмосферной [CO2] наблюдается
снижение дыхания растений на 15–20%, связанное
с прямым воздействием данного фактора на фер-
менты и косвенным действием на химический со-
став веществ в растениях [5, 12]. В то же время гене-
тические исследования, проведенные на растениях
сои, растущих в условиях пCO2 (550 мкмоль/моль),
показали стимуляцию темнового дыхания расте-
ний на 37%, обусловленную большим количе-
ством транскриптов, кодирующих ферменты, по
всему дыхательному пути и связанную с увеличе-
нием количества митохондрий, а также с наличием
дополнительных углеводов, синтезированных за
счет более интенсивного фотосинтеза [2]. Гло-
бальное потепление, сопровождающее пCO2, также
действует неоднозначно на дыхание растений,
которое может стимулироваться на 30% за счет
увеличения активности ферментов, а может сни-
жаться в результате акклиматизации при более
длительном действии повышенной температуры

[3]. Совместное действие засухи и высокой тем-
пературы приводит к значительным изменениям
углеводного профиля [13] и возрастанию количе-
ства выделяемого CO2 за счет фотодыхания [14].
Таким образом, вопрос о влиянии климатических
факторов на отдельные компоненты и этапы ды-
хания остается открытым.

O’Leary с соавторами [8] предприняли попыт-
ку систематизировать основные концепции, по-
священные изучению вариабельности дыхания
растений при изменении внешних условий. Были
иерархизированы процессы, в которых играет роль
дыхание, и резюмированы в “основных принци-
пах”: (1) основные функции дыхания (производ-
ство энергии, синтез углеродных скелетов, под-
держание редокс-баланса); (2) гибкость метабо-
лических путей (наличие альтернативных путей);
(3) регуляция и взаимодействие во времени про-
цессов поставки субстрата (сахара и внутрикле-
точная регенерация АДФ) и запроса (например,
АТФ); (4) акклиматизация к условиям окружаю-
щей среды; и (5) влияние жизненного цикла рас-
тений (например, вклад углерода в рост на разных
стадиях развития). Эти пять принципов относятся
как к дневному, так и к темному дыханию [8] и
еще раз демонстрируют сложность, многокомпо-
нентность и многофункциональность процесса ды-
хания, и его связь с процессами роста, развития и
адаптации к изменяющимся внешним условиям.
Интенсивность дыхания в условиях климатических
изменений также зависит от продолжительности
(кратковременное и долговременное) и характера
(прямое или косвенное) воздействия или сочетания
нескольких факторов. Именно этим вопросам и
будет уделено особое внимание в данном обзоре.
Цель обзора – анализ современной научной лите-
ратуры и результатов собственных исследований
по вопросам влияния глобальных климатических
изменений (пCO2, засухи и повышенной темпе-
ратуры) на различные пути и функциональные
составляющие дыхания растений.

1. РАЗНООБРАЗИЕ
И МНОГОКОМПОНЕНТНОСТЬ 

ДЫХАТЕЛЬНЫХ ПУТЕЙ РАСТЕНИЙ
НА СВЕТУ И В ТЕМНОТЕ

На процессы жизнедеятельности растительно-
го организма тратится значительное количество
энергии. Для ее получения часть синтезирован-
ных при фотосинтезе углеводов окисляются в
процессе дыхания молекулярным кислородом с
образованием СО2 и воды, и при этом выделяется
свободная энергия. Количество углерода, выде-
ленного в процессе дыхания в стрессовых услови-
ях, может достигать 80% от фиксированного в
процессе фотосинтеза [15, 16]. Большая часть
энергии запасается в виде энергетической валю-
ты, а часть диссипируется, т. е. выделяется в виде
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тепла. Для трансформации энергии окисляемых
субстратов в энергию химических связей она пер-
воначально в виде НАД·H и ФАД·Н используется
в ЭТЦ для организации электронного транспор-
та, сопровождающегося созданием протонного
градиента, который затем используется для син-
теза АТФ при участии АТФ-синтазы.

У растений процесс запасания энергии много-
этапный и многокомпонентный, состоит из ряда
последовательных биохимических реакций, про-
текающих в анаэробных и аэробных условиях и
контролируемых сложной регуляторной систе-
мой, включающей генетический, биохимический
и редокс контроль. Клеточное дыхание однотип-
но у растений и животных и состоит из трех ос-
новных этапов: гликолиза (окисление глюкозы до
пирувата с образованием НАД·H и АТФ), цикла
Кребса (окисление пирувата до диоксида углерода с
образованием НАД·H, ФАД·H и АТФ) и ЭТЦ, где
в ходе окисления НАД·H и ФАД·H образуется
АТФ. Этот путь называется дихотомическим, по-
мимо него есть и апотомический, или окисли-
тельный пентозофосфатный путь (ОПФП), кото-
рый является альтернативным путем окисления
глюкозы и роль которого возрастает в зрелых тканях
и при стрессе (рис. 1). Энергия в виде НАДФ·Н, об-
разующаяся в реакциях ОПФП, тратится в основ-
ном на протекторные, антиоксидантные и био-
синтетические процессы. Дыхательные пути в

растениях полностью или частично локализова-
ны в митохондриях, исключением являются гли-
колиз и окислительный пентозофосфатный путь,
расположенные в цитоплазме и хлоропластах.
ОПФП состоит из окислительного и неокисли-
тельного этапов. Окислительный этап ОПФП в
цитозоле, вероятно, работает непрерывно и по-
ставляет рибулозо-5-фосфат в хлоропласт с низ-
кой, но постоянной скоростью [17]. Пластидный
окислительный этап ОПФП обычно выключен во
время фотосинтеза, но может стимулироваться
H2O2 при стрессе [18]. Помимо сильной ассоци-
ации неокислительного этапа пластидного ОП-
ФП с метаболизмом цикла Кальвина, недавно
было показано, что и окислительный этап ОП-
ФП активен во время фотосинтеза и делает шунт
вокруг цикла Кальвина, потребляя при этом
энергию АТФ и защищая его в условиях стресса
[19, 20].

В растительных клетках энергетический и ре-
докс балансы зависят от соотношения и взаимо-
связи процессов фотосинтеза и дыхания. При
этом в качестве регуляторных механизмов боль-
шую роль играют редокс-пары, АФК-сигналинг
и фотодыхательный метаболизм. Светозависи-
мый гликолатный цикл, или фотодыхание, лока-
лизован в хлоропластах, пероксисомах и мито-
хондриях, связан с оксигеназной функцией
главного фотосинтетического фермента Рубис-

Рис. 1. Основные и альтернативные дыхательные пути растений. Обозначения: ЭЭ – энергетически эффективные пу-
ти дыхания; ЭН – энергетически неэффективные пути дыхания.
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Хлоропласты
Хлоропласты

Митохондрии Митохондрии

Хлоропласты
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Цитоплазма
Цитоплазма
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альтернативная оксидаза (АОХ);
НАД(Ф) · Н дегидрогеназы II типа;
глицеролфосфатный путь;
флавопротеин/флавопротеин;
убихион оксидоредуктаза.
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ко. Именно фотодыхание объединяет основные
энерготрансформирующие процессы раститель-
ной клетки – фотосинтез и митохондриальное
дыхание – в единую функциональную энергети-
ческую систему [21].

Характерной особенностью растительного ды-
хательного метаболизма является наличие помимо
энергетически эффективных (ЭЭ) дыхательных пу-
тей, также и энергетически неэффективных (ЭН),
альтернативных, обходных путей или шунтов, кото-
рые обеспечивают большую гибкость, пластич-
ность и, главное, надежность окислительного мета-
болизма, особенно важную в стрессовых условиях.
В митохондриальной ЭТЦ к ним относятся аль-
тернативная цианидрезистентная оксидаза (АОХ),
которая передает электроны с убихинола на кис-
лород и является альтернативой цитохромному
пути и цитохромоксидазе (COX); НАД(Ф)·Н де-
гидрогеназы II типа (внешние NDB1-4 и внут-
ренние NDA1, 2, NDC1), которые являются аль-
тернативой комплекса I; а также менее изученные
глицеролфосфатный путь и ферментная система
флавопротеин/флавопротеин убихинон оксидо-
редуктаза, которые образуют отдельный вход в
электронную цепь и передают электроны на уби-
хинон [22]. Все перечисленные альтернативные
пути наиболее активно функционируют в стрес-
совых условиях [23–25].

В растениях митохондриальное дыхание ак-
тивно функционирует как в темноте, так и на све-
ту. Однако дневное (Rl) и темновое (Rd) дыхание
значительно отличается по скорости, метаболи-
ческим путям и биологическим функциям [7].
Имеются многочисленные доказательства неко-
торого торможения Rl, полученные с помощью
измерения газообмена с использованием методов
Laisk и Kok [26], изотопного анализа 12C / 13C [27]
или меченого 14C [28, 29]. Показано, что на свету
имеет место посттрансляционное подавление ак-
тивности ферментов цикла Кребса (цитратсинтазы,
аконитазы, НАДФ-зависимой изоцитрат дегидро-
геназы) [30], связанное с высокими значениями от-
ношений НАД·H/НАД и АТФ/AДФ в митохон-
дриях, возникающими за счет фотодыхательного
декарбоксилирования глицина [29, 31]. Дыхание
на свету представляет собой незначительный по-
ток углерода по сравнению с фотосинтезом, фо-
тодыханием и Rd, тем не менее, играет важную
роль в первичном метаболизме листа: поддерживает
светозависимые процессы, такие как фотосинтез,
фотодыхание, транспорт восстановителей [32],
участвует в ассимиляции N и поставляет АТФ для
синтеза сахарозы на свету [7, 29]. Ключевая роль в
регуляции метаболизма пирувата и функциониро-
вании пируватдегидрогеназного комплекса (ПДК)
на свету принадлежит фосфорилированию белков,
посредством которого ПДК примерно на 30%
инактивируется [29]. Цикл Кребса в освещенных

листьях не сохраняет свою цикличность [31]. Это
связано с тем, что с одной стороны, значительная
часть молекул 2-оксоглутарата выходит из цикла
и используется в азотном обмене [33], а с другой
стороны, активное функционирование ФЕП-
карбоксилазы поддерживает уровень малата и
фумарата через обратные реакции ферментов ма-
латдегидрогеназы и фумаразы [33].

Известно, что митохондриальное дыхание тес-
но связано с ростом и зависит от предлагаемого
субстрата и запроса на энергию и метаболиты [8].
При этом предполагается, что в большей мере ин-
тенсивность дыхания зависит от запроса на АТФ,
а не от наличия субстрата, поскольку он может
поставляться из альтернативных или резервных
источников [34]. В зависимости от энергетических
и метаболических потребностей клетки, дыхание
растений делится на функциональные составляю-
щие: дыхание роста (Rg) и дыхание поддержания
(Rm), связанные, соответственно, с синтезом ново-
го органического вещества, с делением и размноже-
нием клеток (дыхание роста) или с энергетическим
обеспечением оборота белка, градиентов раство-
ренных веществ и других физиологических про-
цессов (дыхание поддержания) [6, 35]. Согласно
так называемой “парадигме дыхания роста и под-
держания” (GMRP), доля функциональных со-
ставляющих в общем дыхании растений зависит
от стадии развития растений и внешних условий.
В молодых, развивающихся листьях, требования
биосинтеза являются доминирующими. Затраты
на поддержание становятся относительно более
важными по мере роста растений и доминируют в
зрелых листьях [35]. При стрессе интенсивность
дыхания часто стимулируется за счет Rm и это
связано с увеличением затрат на адаптационные
процессы и диссипацию. Несмотря на некото-
рую критику GMRP и разработку других кон-
цепций, предлагающих более широкий спектр
функциональных составляющих [36] данная па-
радигма и рассчитанные на ее основе параметры
используются в большинстве моделях наземной
биосферы [6].

Итак, выживание растений в постоянно изменя-
ющейся среде зависит от надежности и взаимосвя-
занного функционирования метаболических путей.
Они представляют собой динамическую систему,
реагирующую на изменение внешних и внутрен-
них факторов [37]. Изменение климата, сопро-
вождающееся увеличением атмосферной [CO2],
повышением температуры и дефицитом осадков,
приводит к перепрограммированию метаболизма,
направленного на поддержание метаболического,
энергетического и редокс гомеостаза клетки. Сте-
пень варьирования отдельных составляющих ды-
хания зависит от продолжительности и характера
воздействующего климатического фактора, их
взаимного влияния, а также вида и возраста рас-
тений.
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2. ВОЗДЕЙСТВИЕ КЛИМАТИЧЕСКИХ 
ФАКТОРОВ (ПОВЫШЕННОЙ 

КОНЦЕНТРАЦИИ СО2, 
ВЫСОКОЙ ТЕМПЕРАТУРЫ И ЗАСУХИ) 
НА РАЗНЫЕ БИОХИМИЧЕСКИЕ ПУТИ

И ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ СОСТАВЛЯЮЩИЕ 
ДЫХАНИЯ РАСТЕНИЙ

Влияние повышенной концентрации СО2

Влияние пСО2 на гликолиз противоречиво.
Так, при кратковременном воздействии (3 дня)
наблюдалось снижение интенсивности дыхания,
которое можно частично объяснить ингибирующим
действием пСО2 на активность обеих фосфофрукто-
киназ (ATФ- и ФФн-зависимой) в гликолитиче-
ском пути [38], а, например, при более длительном
воздействии (18 дней) пСО2 на растения томатов
показано увеличение дыхательной способности и
количества транскриптов гликолитических фер-
ментов [39]. Подобные результаты были получены
и в ходе кратковременных экспериментов на расте-
ниях Arabidopsis thaliana, где при повышении [CO2]
имело место увеличение концентрации промежу-
точных продуктов гликолиза и уровня транскрип-
ции нескольких генов, кодирующих ферменты
гликолиза. Однако авторы отмечают, что измене-
ния в скорости дыхания напрямую не были связа-
ны с изменениями максимальной активности фер-
ментов и уровнями первичных метаболитов [40].

Чувствительность ПДК и цикла Кребса к пСО2
остается спорной [5, 15]. Митохондриальное дыха-
ние находится на пересечении множества метабо-
лических путей и подвергается влиянию разных
эндогенных и экзогенных факторов, и поэтому ре-
акция на уровне дыхательных процессов может
быть разнообразная [34]. Например, при выра-
щивании растений при двойной концентрации
CO2 показано уменьшение интенсивности мито-
хондриального дыхания листьев на 15–18% [12]. В
то же время в ряде работ не наблюдалось значимого
ответа [41] или имело место увеличение дыхатель-
ной способности, сопровождающееся ростом уров-
ня транскрипции нескольких генов, кодирующих
ферменты цикла Кребса [2, 39, 40]. Были предло-
жены две противоположные гипотезы влияния
пCO2 на митохондриальное дыхание: (1) усиление –
вследствие увеличения количества дыхательных
субстратов, таких как сахара; (2) лимитирование –
из-за снижения азотного обмена и уменьшения за-
проса на митохондриальное дыхание, связанное с
поддержанием белкового обмена [5, 15].

Как известно, цикл Кребса на свету не всегда яв-
ляется циклом [31, 33], и превращение 2-оксоглута-
рата в фумарат через сукцинат ограничено, но в
условиях пCO2 может быть повторно активировано,
т.е. возможно восстановление цикличности цикла
Кребса с повышенным включением 13C в фумарат,
но не в глутамат или глутамин. Однако вопрос о вли-

янии повышенной [CO2] на скорость общего потока
в цикле Кребса на свету остается открытым [42].

В стрессовых условиях и при старении клеток
доля OПФП в суммарном дыхании, как правило,
возрастает [20]. Так, при выращивании фито-
планктона Phaeodactylum tricornutum в условиях
пCO2 наблюдалось увеличение активности и уровня
экспрессии мРНК ключевых ферментов ОПФП
глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы (Г6ФДГ) и 6-фос-
фоглюконатдегидрогеназы (6ФГДГ) [43]. Кроме
того, было показано, что в фотосинтезирующих
клетках при пCO2 стимулируется окислительный
этап ОПФП в пластидах, который образует Г6Ф
шунт вокруг цикла Кальвина, поставляющий в
него рибулозо-5-фосфат, потребляя при этом три
АТФ (вероятно, за счет ФСI) в расчете на одну Г6Ф
[20, 25]. Большую роль при этом играет хлоропласт-
ный глюкозо-6-фосфат/фосфатный транслокатор
(glucose-6-phosphate/phosphate translocator, GPT3).
В частности, при пCO2 наблюдается увеличение
количества транскриптов сахар-чувствительного
гена, кодирующего этот транслокатор. Предпола-
гается, что GPT3 представляет собой механизм,
контролирующий цитозольный пул фосфорили-
рованных сахаров и при их избытке транспорти-
рует Г6Ф в хлоропласт. Таким образом, GPT3
поддерживает углеводный статус в клетке и защи-
щает фотосинтез от подавления избыточным ко-
личеством углеводов и энергии [25].

Прямое действие пCO2 вызывает торможение
некоторых дыхательных ферментов митохондри-
альной ЭТЦ, а именно цитохромоксидазы [12]. В
этих условиях большую роль играет АОХ, очень
чувствительная к пСО2 [44]. Основными причина-
ми индукции AOX при этом являются: энергетиче-
ский дисбаланс, изменение углеводного статуса
растений, ингибирование цитохромоксидазы, а
также увеличение уровня окислительного стресса
[23]. В более длительных экспериментах наблю-
дается возрастание интенсивности и альтерна-
тивного, и цитохромного путей дыхания [39]. На
трансгенных растениях табака лишенных АОХ
показано, что пСО2 приводит к снижению ис-
пользования триозофосфатов и функционирования
АТФ-синтазы в хлоропластах, и, как следствие, к
накоплению Г6Ф, сахарозы и крахмала в листьях
[44]. Важную роль при пСО2 играют НАД(Ф)·Н
дегидрогеназы II типа [24]. С использованием се-
квенирования РНК (RNA-Seq) было проведено
транскриптомное профилирование тканей ли-
ста. Анализ выявил 150 дифференциально экс-
прессируемых генов в ответ на повышение [CO2],
в том числе показана стимуляция экспрессии ге-
на NDC1 [24].

Фотодыхание, как известно, защищает клетку
от избытка кислорода и окислительного стресса
[45, 46]. Однако это расходный цикл, и при ком-
натной температуре он может привести к потере
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23–30% ассимилированного в процессе фотосин-
теза углерода [47]. Фотодыхание наиболее актив-
но у С3 растений и, как правило, лимитировано
при выращивании растений при пCO2 [15], вслед-
ствие активации карбоксилазной функции Рубис-
ко. Например, при удвоении уровня CO2 скорость
фотодыхания может упасть на ∼50% [48]. Подав-
ление фотодыхания лимитирует защиту от фото-
окисления, а также может изменить азотный ме-
таболизм через цикл GS/GOGAT и тем самым
воздействовать на “запрос”, т. е. потребности в
2-оксоглутарате из цикла Кребса и в активности
ГАМК шунта [15]. Таким образом, снижение ак-
тивности цикла Кребса при пCO2, возможно связа-
но с подавлением интенсивности фотодыхания [34].

При неблагоприятных внешних условиях для
фотосинтеза листа критическую важность имеет
Rl, так как оно взаимодействует с фотосинтезом,
коррелирует с содержанием и/или ассимиляцией
азота и серы, участвует в устойчивости к окисли-
тельному стрессу [7]. Однако изучение влияния
пСО2 на Rl не выявило значимых изменений в ин-
тенсивности данной составляющей дыхания [41].

В 30-дневных экспериментах при исследова-
нии влияния пCO2 на функциональные составляю-
щие Rg и Rm хлопчатника Gossypium hirsutum L.,
было показано, что коэффициент дыхания роста не
зависит от концентрации СО2, а коэффициент ды-
хания поддержания значительно возрастает и, воз-
можно, это связано с накоплением крахмала [49].

Влияние повышенной температуры
Умеренное повышение температуры (до 40°C) в

краткосрочных экспериментах, как правило, сти-
мулирует активность ферментов [50] и увеличивает
скорость дыхания у большинства C3 видов [51].
При более высокой температуре (выше 45°C), на-
ступает повреждение дыхательного аппарата и на-
блюдается снижение скорости дыхания [52–54].
Рядом авторов показано, что интенсивность дыха-
ния увеличивается экспоненциально с увеличени-
ем температуры листьев [54], вплоть до (зависящей
от вида и окружающей среды) максимальной тем-
пературы [51]. При более длительном воздействии
повышенной температуры в результате термиче-
ской акклиматизации скорость дыхания у широко-
го спектра видов растений уменьшается [53, 55].

С целью изучения влияния повышенной темпе-
ратуры на отдельные этапы дыхания исследовали
действие теплового стресса (45°C) на метаболизм и
состав транскриптов у С3 вида Populus tomentosa
Carr. Ассоциативный анализ между ключевыми ге-
нами и метаболитами продемонстрировал усиле-
ние гликолиза и подавление цикла Кребса [56].
Подобные результаты были получены на листьях
С3 растения Arabidopsis. Было показано, что уме-
ренное 7-дневное потепление (28/23°C день/ночь)

приводило к усилению интенсивности гликолиза и
активации гликолитических генов, а также к по-
давлению цикла Кребса и генов, связанных с дан-
ным циклом. При действии теплового шока (38°C
в течение 6 ч в дневное время) наблюдалось подав-
ление некоторых генов гликолиза и значительное
ограничение превращения пирувата в ацетил-ко-
энзим A и, соответственно, включения его в цикл
Кребса [57]. Усиление гликолиза во многих экспе-
риментах при действии повышенной температуры,
возможно, связано с его участием в процессе вос-
становления метаболизма при выходе из стресса.
Так, на апикальной меристеме побега Arabidopsis с
использованием секвенирования РНК были иден-
тифицированы гены, участвующие в формирова-
нии транскрипционной памяти после снятия теп-
лового стресса и в повторной инициации роста по-
бегов. Среди этих генов выявлен гликолитический
ген фруктозо-бисфосфатальдолазы (FBA6) [58].

При повышении температуры (40°С) в фото-
синтезирующих клетках стимулируется пластид-
ная форма ОПФП, которая образует энергоза-
тратный Г6Ф шунт вокруг цикла Кальвина [20].
Скорость фотодыхания также увеличивается при
повышении температуры листьев, причем быстрее,
чем скорость фотосинтеза [51] и может привести к
потере до 53% ассимилированного в процессе фо-
тосинтеза углерода [47]. Это связано, во-первых,
со снижением CO2-специфичности Рубиско при
повышении температуры, что увеличивает веро-
ятность протекания реакции оксигенации [59] и,
во-вторых, с уменьшением растворимости CO2
(растворимость O2 снижается медленнее) [60].

Исследование физиологических, транскриптом-
ных и метаболомных ответов в листьях Arabidopsis в
условиях длительного воздействия повышенной
температуры показало, что гены, относящиеся к
ЭТЦ и окислительному фосфорилированию, такие
как субъединицы НАД·H-дегидрогеназы (NDB1,
NDC1) и цитохромоксидазы (COX1, COX2 и COX3),
были значительно индуцированы, что указывает на
увеличение электронного транспорта [57]. Кроме
того, в условиях температурного стресса значи-
тельно активируется AOX, которая играет важную
роль в оптимизации фотосинтеза [61] и в защите
от окислительного стресса [62].

Данные о влиянии повышенной температуры
на интенсивность Rl противоречивы. Долгое вре-
мя считалось, что Rl наименее чувствительно к
температуре, чем Rd [53]. Однако более поздние
исследования показали, что Rl характеризуется
повышенной температурной чувствительностью,
с более высокими значениями Q10, чем Rd [7].
В долгосрочных исследованиях установлено, что
характерной особенностью митохондриального
дыхания на свету является тенденция к акклима-
тизации, причем выраженная в большей степени,
чем у фотосинтеза [7, 63]. Например, показана
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более низкая скорость дыхания у растений, выра-
щенных при более высоких температурах, по
сравнению с контрольными растениями, когда
дыхание обоих вариантов растений измеряется
при одинаковой температуре [52]. Из этого следу-
ет, что для правильной оценки интенсивности
дыхания растений измерения газообмена желатель-
но проводить в среде естественного их произраста-
ния, и что именно такие исследования должны
стать основой обсуждения проблем, связанных с
глобальным изменением климата [10]. Это особен-
но важно при изучении дыхания растений Севера и
влияния на них глобального потепления [9]. Долго-
срочная термическая акклиматизация может
привести к значительному (до 80%) снижению
дыхания, но несмотря на это механизмы аккли-
мации изучены недостаточно [64]. Установлено,
что снижение дыхания при повышенной темпе-
ратуре коррелирует с содержанием азота в ли-
стьях [51], с изменением плотности и структуры
митохондрий [65], с ограничением дыхательного
субстрата и аденилатным контролем [52]. Kruse с
соавт. [36] исследовал причины и механизмы дли-
тельной термической акклиматизации дыхания у
растений с точки зрения парадигмы “дыхания ро-
ста и поддержания”. Было показано, что дыхание
поддержания зрелых листьев характеризуется
большей температурной чувствительностью, чем
дыхание роста, которое более стабильно. Это связа-
но с относительным постоянством темпов роста у
разных видов при повышении температуры [66].

Исследование причин снижения конечной
продуктивности растений в условиях климатиче-
ских изменений показало, что умеренно высокая
температура часто мало повреждает фотосинтез,
но значительно увеличивает интенсивность ды-
хания. В этом случае эффективность производ-
ства энергии повышается, но большая часть этой
энергии тратится на дыхание поддержания, что
приводит к общему снижению эффективности
использования энергии дыхания. Предполагается,
что именно дыхание, а не фотосинтез, может быть
основным фактором потерь в продуктивности рас-
тений в условиях повышенной температуры, т.е.
производство сухого вещества могло бы быть зна-
чительно увеличено, если бы энергия направля-
лась в основном на дыхание роста [67].

Влияние засухи

Засуха вызывает системные изменения в дыха-
тельных метаболических сетях, включая глико-
лиз, цикл Кребса и связанный с ним ГАМК шунт,
а также влияет на биосинтез пролина из глутама-
та, который осуществляется за счет энергии цито-
зольной формы ОПФП. На растениях пшеницы в
условиях водного дефицита показано возраста-
ние содержания метаболитов гликолиза – Г6Ф и
Ф6Ф [68]. Влияние засухи на цикл Кребса изучено

недостаточно по сравнению с другими первичными
метаболическими путями, о чем свидетельствует
очень противоречивая информация по этому во-
просу. В частности, показано, что реакция цикла
зависит от силы стрессового фактора. Так, в усло-
виях умеренного водного дефицита цикл Кребса
оставался относительно неизменным [69]. В усло-
виях сильной засухи показана стимуляция цикла
Кребса во многих работах, например, на растени-
ях пшеницы наблюдалось возрастание 2-оксоглу-
тарата, фумарата и малата [68], на растениях Ara-
bidopsis – увеличение изоцитрата, оксоглутарата,
сукцината, фумарата и малата [70]. Предполагает-
ся, что метаболическое перепрограммирование,
вызванное засухой, связано с повышенным уров-
нем аминокислот с разветвленной цепью и их ис-
пользованием в качестве субстратов дыхания [71],
а также с участием ГАМК шунта в регуляции цикла
Кребса, через влияние на уровень сукцината [72].
Однако ряд исследований показали противопо-
ложные результаты в реакции цикла Кребса на
сильную засуху, в частности, на растениях риса
наблюдалось снижение уровня цитрата, 2-оксо-
глутарата, сукцината и фумарата [71, 73].

Для изучения участия OПФП в защитной реак-
ции растений на засуху были исследованы экс-
прессия генов, содержание и активность ключево-
го фермента этого пути Г6ФДГ в растениях томата
Solanum lycopersicum. Результаты показали значи-
тельное увеличение экспрессии и общей активно-
сти этого фермента. Наблюдаемые изменения бы-
ли связаны с индукцией хорошо известных меха-
низмов реакции растений на засуху: усиление
синтеза пролина, накопление шаперона Hsp70, ас-
корбатпероксидазы, абсцизовой кислоты, а также
активация сигнального протеинфосфатазного кас-
када. Таким образом, у растений томатов в услови-
ях засухи, разной продолжительности и интенсив-
ности, Г6ФДГ играет важную роль в качестве од-
ного из основных поставщиков восстановителей
для защитных реакций [74].

Исследование митохондриальной ЭТЦ в ли-
стьях Nicotiana tabacum в условиях засухи показало
резкое снижение функционирования цитохро-
моксидазы [44, 75] и активацию альтернативной
оксидазы [76]. АОХ является важным элементом
в реакции растений на водный дефицит, участву-
ет в объединении метаболического статуса с сиг-
нальной функцией и обеспечивает поддержание
энергетического гомеостаза в митохондриях в не-
благоприятных условиях [76].

В условиях умеренной засухи у растений ячменя
повышение интенсивности фотодыхания сопро-
вождалось увеличением содержания НАД∙H-за-
висимой гидроксипируватредуктазы – пероксисо-
мального фермента гликолатного цикла, связанного
с потреблением НАД∙H [21, 45]. Установлено, что
фотодыхание в условиях водного дефицита участ-
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вует в защите от окислительного стресса, обеспе-
чивая метаболитами протекторные механизмы
(например, поставляет глицин для синтеза глута-
тиона), может служить важным средством для
поддержания фотосинтетической ЭТЦ [77]. Дей-
ствие засухи на митохондриальное дыхание на
свету очень неоднозначно, так на листьях табака
показано, что интенсивность Rl первоначально
снижается, но затем по мере усиления водного
дефицита увеличивается [75]. Итак, имеющиеся
многочисленные данные о влиянии засухи на ды-
хание растений сильно различаются. С целью дать
метаболическое объяснение наблюдаемым ре-
зультатам Flexas с соавт. [78] предложил гипотезу,
согласно которой дыхание листа демонстрирует
двухфазную реакцию на относительное содержа-
ние воды (RWC) в листьях, на начальных стадиях
водного стресса дыхание снижается при RWC> 60%
и увеличивается, когда RWC становится меньше
50%. Первоначальное снижение дыхания связано
с торможением роста листьев и, следовательно,
снижением Rg. Увеличение интенсивности дыха-
ния при более низкой RWC связано с активизацией
метаболизма и запуском механизмов акклиматиза-
ции к условиям водного стресса. Это сопровождает-
ся увеличением дыхания поддержания – Rm [78].

Совместное действие повышенной концентрации 
СО2 и сопутствующих факторов на биохимические 

и функциональные составляющие дыхания
Количество научных исследований, изучающих

взаимодействие между повышенным уровнем CO2
и другими переменными факторами окружаю-
щей среды и их совместное влияние на дыхание
растений относительно небольшое. Теоретически
предполагается, что взаимодействие факторов мо-
жет быть антагонистическим или синергетическим
и зависит от сочетания конкретных факторов, а
также от вида растений [42]. Результаты много-
факторных экспериментов, направленных на
изучение глобальных климатических изменений,
показывают, что действие нескольких климати-
ческих факторов на дыхательные процессы в рас-
тениях и экосистемах могут оказывать меньше
действия, чем влияние отдельных факторов в оди-
ночку, т.е. предполагается, что при взаимодействии
факторов имеют место перераспределение и ком-
пенсация потоков углерода (фотосинтез, фотоды-
хание и др.) [79]. Например, показано, что увеличе-
ние [CO2] способствует повышению урожайности
пшеницы и риса, но более высокие температуры
снижают урожай зерна. Результатом такой ком-
пенсации является снижение урожая до 10–35%
[67], т. е. преобладает негативный температурный
эффект [80]. Однако ряд исследователей отмеча-
ют отсутствие подобного эффекта [42].

Примером синергетического взаимодействия
являются эксперименты на бермудской траве Cy-

nodon dactylon Pers, многолетнем C4 виде. Уста-
новлено, что активация биосинтеза белков и ме-
таболитов в результате усиления метаболических
процессов при пCO2 (800 мкмоль/моль) может
способствовать улучшению термостойкости рас-
тений, которая связана с усилением в условиях
теплового стресса (45/40°C, день/ночь) дыхатель-
ных метаболических путей – гликолиза и цикла
Кребса, а также процессов связанных с дыхатель-
ным метаболизмом, таких как дегидратация малата,
метаболизм аминокислот и ГАМК шунт [81].

Исследований, посвященных изучению сов-
местного действия пCO2 и засухи на интенсивность
дыхания и СО2/Н2О обмен растений, немного, и
результаты противоречивы [42, 80]. Из имеющихся
данных следует что, с одной стороны, при пCO2 у
растений наблюдается снижение устьичной про-
водимости и увеличение эффективности исполь-
зования воды (WUE) [82]. С другой стороны, при
лимитировании воды устьичная проводимость
уменьшается еще больше, ограничивая поглощение
CO2 и приводя к снижению интенсивности фото-
синтеза и, соответственно, значений WUE [42].

При анализе совместного действия климати-
ческих факторов на растительный метаболизм
важным показателем энергетического баланса и
физиологического состояния растений является
количественная оценка соотношения между ос-
новными энерготрансформирующими процесса-
ми – фотосинтезом и дыханием [16, 42]. Кроме
того, необходимо учитывать вид растений и спе-
цифические механизмы стрессоустойчивости. Так,
при исследовании совместного влияния пCO2 и
осмотического стресса/засоления на C4 галофит
Kochia prostrata установлено, что повышенный
уровень СО2 улучшает физиологические параметры
(рост, интенсивность фотосинтеза) при засоле-
нии и не оказывает положительного эффекта при
осмотическом стрессе, причем снижение биомассы
при водном дефиците сопровождается значитель-
ным возрастанием интенсивности Rd. Это свиде-
тельствует о стрессовом состоянии растений и
увеличении диссипативных потерь в процессе ды-
хания, вызванных, возможно, дефицитом солей,
необходимых для поддержания осмотического
потенциала у данного солеустойчивого вида [83].

3. ПРЯМЫЕ И КОСВЕННЫЕ, 
КРАТКОСРОЧНЫЕ И ДОЛГОСРОЧНЫЕ 

ВОЗДЕЙСТВИЯ КЛИМАТИЧЕСКИХ 
ФАКТОРОВ (ПОВЫШЕННОЙ 

КОНЦЕНТРАЦИИ СО2, ВЫСОКОЙ 
ТЕМПЕРАТУРЫ И ЗАСУХИ) НА РАЗНЫЕ 

БИОХИМИЧЕСКИЕ И ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ 
СОСТАВЛЯЮЩИЕ ДЫХАНИЯ РАСТЕНИЙ

При анализе результатов исследований влияния
пCO2 и сопутствующих факторов на дыхание расте-
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ний важно оценивать и дифференцировать харак-
тер (прямые и косвенные) и время (краткосрочные
и долгосрочные) воздействий, поскольку игнори-
рование этих характеристик является одной из
причин получения противоречивой информации
и трудностей в прогнозировании дыхательных ре-
акций на изменение климата [42]. Примером не-
посредственного (прямого) влияния условий
окружающей среды на интенсивность дыхания
является повышение скорости ферментативных
реакций при увеличении температуры [50, 51] или
подавление функциональной активности цитохро-
моксидазы и сукцинатдегидрогеназы в изолиро-
ванных митохондриях Glycine max при пCO2 [84].
В то же время, при пCO2 может увеличиваться ко-
личество и активность других дыхательных фер-
ментов в митохондриях [52], а также количество са-
мих митохондрий, что может компенсировать сни-
жение ферментативной активности отдельных
ферментов [5]. Например, наблюдается увеличе-
ние активности AOX, которое может маскировать
снижение активности СОХ [5]. Подобные эффекты
могут привести к наблюдаемому отсутствию мгно-
венной реакции дыхания на пCO2 и к ошибочным
выводам [42].

Примером косвенного влияния стрессовых
факторов на интенсивность дыхания является из-
менение количества субстрата или запроса на
энергетические эквиваленты и метаболиты. Суб-
стратами дыхания являются продукты текущего
фотосинтеза, так называемые “молодые ассими-
ляты” и/или ремобилизированные резервные уг-
леводы. При пCO2, как правило, наблюдается
увеличение количества субстрата дыхания за счет
“молодых ассимилятов”, и это может привести к
усилению интенсивности дыхания. Значительное
влияние на интенсивность дыхания оказывает за-
прос на энергию и метаболиты, необходимые для
процессов поддержания существующих клеток и
роста новых [34, 85]. В частности, запрос на АТФ
управляет дыханием посредством аденилатного
контроля, т. е. при увеличении оборота пула аде-
нилата, количество АДФ может ограничивать ин-
тенсивность дыхания [34, 86].

Установлено, что реакции растений на клима-
тические факторы в условиях кратковременных
(от минут до часов) и длительных (от недель до
нескольких лет) экспериментов существенно раз-
личаются [5, 42]. Данные о влиянии кратковре-
менного действия пCO2 на митохондриальное
дыхание очень разнообразны и противоречивы, так,
может наблюдаться увеличение [12, 41], сниже-
ние [87, 88] или отсутствие изменений в интен-
сивности дыхания [5, 42].

Большой интерес представляют долговремен-
ные исследования действия климатических фак-
торов на дыхание, т. е. продолжительное выращи-
вание растений в условиях пCO2 и сопутствующих

факторов. Особенно это касается влияния пCO2,
поскольку в отличие от температуры и осадков,
которые вариабельны в зависимости от сезона,
увеличение в атмосфере CO2 постоянно присут-
ствует и имеет только небольшие сезонные коле-
бания и прогрессивное увеличение в будущем [1].
Поэтому результаты многолетних исследований
воздействия пCO2 наиболее важны при построе-
нии моделей и прогнозировании состава будущей
биосферы [42].

Анализ долговременного влияния климатиче-
ских факторов на составляющие дыхания позво-
ляет глубже исследовать и понять взаимосвязь
между отдельными дыхательными путями в изменя-
ющихся условиях, что важно для прогнозирования
ожидаемой продуктивности растений. Известно,
что пCO2 уменьшает фотодыхание, сдвинув реак-
ции Рубиско в сторону карбоксилирования. При
этом показано, что дыхание на свету положитель-
но коррелирует с интенсивностью фотодыхания
[89], это связано с запросом на промежуточные
продукты цикла Кребса, необходимые для под-
держания фотодыхательного азотного цикла [90].
Однако при более длительном воздействии пCO2,
в результате включения конкурентных механизмов,
связанных с изменением содержанием белка,
возможна стимуляции фотодыхания и, соответ-
ственно, Rl [42]. Таким образом, при выращива-
нии растений в условиях пCO2 в течение длитель-
ных периодов времени возможны более сложные
и разнообразные реакции на уровне дыхательных
процессов. Кроме того, необходимо учитывать,
что эти долговременные дыхательные эффекты
подвергаются акклиматизации к действию пCO2
и других климатических факторов, что приводит
к изменениям в дыхательном аппарате, в основ-
ном на уровне дыхательных ферментов [55]. На-
пример, тенденция к акклиматизации является
характерной особенностью митохондриального
дыхания на свету [63]. В целом можно заключить,
что акклиматизация к пCO2 может привести к
противоположным результатам: к стимуляции
дыхания, связанной с увеличением доступности
субстрата и количества митохондрий, или подав-
лению, связанному со снижением интенсивности
фотодыхания и содержания белка в тканях [91].
Конечный результат зависит от метаболического
состояния и вида растений, а также от продолжи-
тельности действия климатических факторов.
Например, более значительное усиление дыхания
могут продемонстрировать быстрорастущие виды,
но, с другой стороны, у них возможна более чув-
ствительная реакция на изменение окружающей
среды. Увеличение скорости дыхания при пCO2 в
большей степени характерно растениям, обитаю-
щим в среде с высоким содержанием азота и дру-
гих питательных веществ [42].
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4. РОЛЬ ОТДЕЛЬНЫХ ДЫХАТЕЛЬНЫХ 
ПУТЕЙ В ЗАЩИТЕ ФОТОСИНТЕЗА

ПРИ КЛИМАТИЧЕСКИХ ИЗМЕНЕНИЯХ

Метаболические пути представляют собой дина-
мическую систему, реагирующую на изменение эн-
догенных и экзогенных факторов, обеспечивают
клетку энергией и метаболитами в зависимости от
наличия субстрата, активности ферментов и кле-
точных потребностей. В условиях климатических
изменений происходит перепрограммирование
метаболизма, которое определяет состояние ме-
таболического, энергетического и редоксбалансов
клетки [37, 92]. Основу углеродного метаболизма
в растительной клетке составляют тесно связанные
процессы: фотосинтез, фотодыхание и дыхание.
Между хлоропластами и митохондриями суще-
ствуют тесные метаболические связи. Показана
защитная роль митохондрий в поддержке функци-
онирования хлоропластов в условиях пCO2 [44],
длительного или сильного водного стресса [93],
повышенной температуры [61], избыточного
освещения [94], окислительного стресса [95] и т.д.

Анализ влияния климатических факторов на
дыхательные пути показал, что составляющие
дыхания, выполняющие основные энергетиче-
ские и метаболические функции: гликолиз, цикл
Кребса, цитохромный путь ЭТЦ, характеризуются
высокой степенью вариабельности (табл. 1). Сти-
муляция или подавление этих ЭЭ путей зависит
от времени и характера воздействия фактора, от
взаимовлияния нескольких одновременно дей-
ствующих факторов или от вида и возраста расте-
ний. Может наблюдаться и отсутствие видимых
изменений в интенсивности дыхания, это связа-
но с перераспределением потоков и компенсаци-
ей одних дыхательных путей другими, а также с
изменением функциональных составляющих ды-
хания, а именно со снижением Rg и увеличением
расходов на Rm (табл. 1).

Отличительной особенностью дыхания расте-
ний является наличие, помимо основных энерге-
тически эффективных путей и циклов, множе-
ства энергетически неэффективных, альтерна-
тивных путей и шунтов, обеспечивающих
пластичность и надежность в стрессовых услови-
ях. При действии пCO2, повышенной температу-
ры и засухи выявлена значительная стимуляция
трех ЭН компонентов дыхания растений: ОПФП
(возможно только Г6Ф шунта) [19, 20], альтерна-
тивной оксидазы и НАД(Ф)·Н дегидрогеназ II ти-
па, а также фотодыхания, за исключением дей-
ствия на этот процесс пCO2 (табл. 1). Различие
между этими двумя группами составляющих ды-
хания ЭЭ и ЭН отражено и в уровне экспрессии
генов в благоприятных условиях, так гены, коди-
рующие субъединицы комплекса I ЭТЦ, прояв-
ляют гораздо меньше суточных вариаций в своей
экспрессии, чем гены, кодирующие компоненты

альтернативных дыхательных путей [96] или фо-
тодыхательных ферментов [97]. Возникает во-
прос, с чем связана значительная стимуляция ЭН
путей дыхания при действии климатических факто-
ров? Особое место среди этих дыхательных путей за-
нимает фотодыхание, которое играет важную про-
текторную функцию в фотосинтезирующей клетке
при разных видах стресса [14], зачищает цикл Каль-
вина от фотоокисления, от избытка О2 и АФК [46,
15, 21]. В условиях пCO2 усиливается карбокси-
лазная функция и конкурентно ингибируется ок-
сигеназная функция Рубиско, что приводит к
стимуляции фотосинтеза и подавлению фотоды-
хания [46, 15]. Одновременно пCO2 стимулирует
закрытие устьиц, снижая интенсивность фото-
синтеза, таким образом, один и тот же фактор
действует на фотосинтез по-разному, а результиру-
ющий эффект трудно предсказуем [15]. Подавление
фотодыхания при пCO2 сопровождается умень-
шением экспрессии генов Н-субъединицы гли-
циндекарбоксилазы (ГДК) (снижение экспрес-
сии других фотодыхательных генов не показано)
[15], что приводит, с одной стороны, к сокращению
фотодыхательных потерь ассимилированного в
процессе фотосинтеза углерода и, как следствие,
повышению продуктивности растений, а с другой,
способствует снижению азотного обмена, умень-
шению синтеза аминокислот и белка [15]. Поло-
жительное действие пCO2 на фотосинтез может
быть также нивелировано действием других кли-
матических факторов – повышенной температуры
и засухи, которые могут подавлять карбоксили-
рование и стимулировать оксигенацию за счет
повышения сродства Рубиско к O2 [46] и снижения
экспрессии фотосинтетических генов [15]. Таким
образом, в условиях климатических изменений
возникают сложные конкурентные отношения
между фотосинтезом и фотодыханием, которые
зависят от сочетания факторов, вида и возраста
растений. В результате перепрограммирования
метаболизма возникает новый баланс между фо-
тосинтезом и фотодыханием, который и опреде-
ляет рост растений, энергетический, метаболиче-
ский и редокс балансы. Помимо фотодыхания в
защите цикла Кальвина от действия неблагопри-
ятных факторов принимают участие также и дру-
гие ЭН пути дыхания: Г6Ф шунт ОПФП, АОХ,
НАД(Ф)∙Н дегидрогеназы II типа. Известно, что
ОПФП участвует в поддержании редокс-баланса
и в защите клетки от окислительного стресса [37].
При пCO2 стимулируется окислительный этап
ОПФП в пластидах, который образует энергоза-
тратный Г6Ф шунт вокруг цикла Кальвина [20,
25], активно участвующий в стабилизации фото-
синтеза [19]. При высокотемпературном стрессе
(40°С) показана стимуляция ОПФП и в пластидах
[20], и в цитозоле [17]. В условиях засухи повыша-
ется экспрессия генов и активность ферментов
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ОПФП, что способствует поддержанию высокого
уровня восстановителей, антиоксидантных фер-
ментов и соединений [98], усилению синтеза
пролина, накоплению шаперона Hsp70, АБК и
активации сигнального протеинфосфатазного
каскада [74]. Альтернативная оксидаза в послед-
нее время рассматривается как важный механизм
защиты растений от последствий климатических
изменений, в частности, наблюдается стимуля-
ция экспрессии генов и активности АОХ при
пCO2 [23, 25], повышенной температуре [62] и за-
сухе [61]. AOX особенно чувствительна к пCO2,
причинами ее индукции являются энергетиче-
ский и углеродный дисбаланс в клетке, ингиби-
рование цитохромоксидазы и усиление окисли-
тельного стресса [23]. AOX играет важную роль в
оптимизации фотосинтеза путем регулирования
клеточного редокс-гомеостаза и контроля за ге-
нерацией АФК [95], а при пCO2 способствует уве-
личению оборота триозофосфатов и активности

АТФ-синтазы в хлоропластах [44]. AOX является
функциональным маркером эффективного пере-
программирования клетки и играет центральную
роль в формировании ответа на стресс через акти-
вацию антиоксидантных механизмов и посред-
ством коэкспрессии AOX с НАДФ∙H дегидрогена-
зами II типа (NDB3 и NDB2) [99, 100], которые так-
же играют важную роль при стрессе. Была
показана стимуляция экспрессии гена NDC1 в от-
вет на пCO2 [24]. С помощью ингибиторного ана-
лиза установлена связь между фотодыханием и
альтернативными путями окислительной ЭТЦ.
Показано, что фотодыхательный митохондриаль-
ный НАД∙H, продуцируемый ГДК, может быть
окислен без сохранения энергии с использовани-
ем внутренних НАД∙H дегидрогеназ II типа и
AOX [15]. Таким образом, фотодыхание, Г6Ф
шунт ОПФП, АОХ и НАД∙H дегидрогеназы II ти-
па играют важную протекторную роль при дей-
ствии климатических факторов (табл. 1). Причем их

Таблица 1. Влияние разных климатических факторов на биохимические и функциональные составляющие ды-
хания растений

Примечание: ↑ стимуляция; ↓ подавление; = отсутствие изменений; жирным шрифтом выделены составляющие дыхания,
которые стимулируются (исключение – фотодыхание в условиях повышенной концентрации СО2).

Этапы дыхания Повышенная концентрация СО2
Повышенная 
температура Засуха

Гликолиз ↓ [38]
= [40]
↑ [39] (В длительных эксперимен-
тах)

↑ [56–58]
↓ [57] (Тепловой шок)

↑ [68]

Цикл Кребса ↓ [12, 34]
= [41]
↑ [2, 39, 40]

↓ [56, 57] ↑ [68]
= [69]
↓ [70, 73]

Окислительный пентозофосфатный 
путь в пластидах и в цитозоле

↑ [43] ↑ [43, 17, 20] ↑ [74, 98]

Компоненты ЭТЦ:
Цитохромоксидаза (COX)
Альтернативная оксидаза (AOX)
НАД (Ф)∙Н дегидрогеназы II типа

↓ [12, 84]
= [2]
↑ [39] В длительных экспериментах

↑ [57] ↓ [75]

↑ [39, 44, 2, 25]
Независимо от продолжительности 
действия фактора

↑ [61, 62] ↑ [76, 100]

↑ NDC1 [24] ↑ NDB1, NDC1
 [57]
↑ NDB2, NDB3
 [100]

↑ NDB2 
[100]

Фотодыхание (гликолатный цикл) ↓ [47] ↑ [51] ↑ [45, 77]

Митохондриальное дыхание на свету
(Rl)

= [41] ↑ [7] ↓ ↑ [75]

Дыхание роста (Rg) = [49] = [66] ↓ [78]

Дыхание поддержания (Rm) ↑ [49] ↑ [67] ↑ [78]
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стимуляция в меньшей мере зависит от характера и
времени действующего фактора или вида и возраста
растений, а в большей степени связана с увеличе-
нием затрат на поддержание (показана стимуля-
ция Rm) (табл. 1) и, в первую очередь, с защитой
фотосинтетического аппарата от избытка метабо-
литов и энергии.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
За последние десятилетия достигнут большой

прогресс в понимании роли дыхания в защите
фотосинтезирующей клетки в условиях прогрес-
сирующих глобальных климатических измене-
ний [25, 44, 75, 93–95]. При действии различных
стрессовых факторов потребность в энергии и ме-
таболитах может существенно изменяться. Роль
дыхательных путей в фотосинтезирующей клетке
в этих условиях заключается в предотвращении
углеводного и энергетического дисбаланса. Это
приводит к перераспределению метаболических
потоков, активации шунтов, альтернативных пу-
тей и/или усилению диссипативных реакций. В
конечном итоге происходит перепрограммирова-
ние метаболизма и установление системы новых
балансов. В процессе адаптации важным элемен-
том балансировки выступает дыхание. Реакцию
дыхательных путей на климатические изменения
можно условно разбить на два этапа: на I этапе за-
действованы основные ЭЭ дыхательные пути
(гликолиз, цикл Кребса, цитохромный путь ЭТЦ),
которые могут по-разному реагировать на стрес-
совые воздействия в зависимости от наличия суб-
страта, запроса на энергию и метаболиты, актива-
ции дополнительных протекторных механизмов,
от вида и возраста растений, а также от силы, харак-
тера и продолжительности действия неблагоприят-
ных факторов. Этим объясняется их высокая сте-
пень вариабельности (табл. 1). При сильном или
долговременном действии климатических факто-
ров у растений, особенно не обладающих консти-
тутивными механизмами стрессоустойчивости,
параллельно с I этапом включается II этап, в ходе
которого стимулируются ЭН альтернативные пути,
связанные в значительной степени с диссипацией
излишней энергии. К ним относятся фотодыха-
ние, Г6Ф шунт ОПФП, АОХ и НАД∙H-дегидроге-
назы II типа, которые играют важную роль в защите
фотосинтетического аппарата от избытка метабо-
литов и энергии в стрессовых условиях. Таким об-
разом, соотношение основных ЭЭ и альтернатив-
ных ЭН путей дыхания в условиях климатических
изменений зависит от силы и продолжительности
действия факторов среды, а также от устойчиво-
сти генотипов растений.

Несмотря на значительные успехи, многие ас-
пекты изучения дыхания в условиях климатических
изменений остаются невыясненными. Например,
роль в диссипационных процессах и протекторных

механизмах разобщающих белков, дополнитель-
ных и пока малоизученных альтернативных путей:
глицеролфосфатного и флавопротеин убихино-
ноксидоредуктазного [22], альтернативной галак-
тоно-лактон дегидрогеназы [101], а также карбо-
ангидразного домена дыхательного комплекса I и
малатного клапана, участвующих в митохондри-
альном метаболизме и существенно влияющих на
фотосинтез [25, 94]. Регуляторная роль TOR сиг-
нального пути в дыхательном энергетическом ме-
таболизме [102] и в распределении потоков между
дыханием роста и поддержания [67] при действии
пCO2 и других климатических факторов также
изучены недостаточно. В условиях нарастающих
климатических изменений перспективу представ-
ляют исследования длительного влияния пСО2 на
интенсивность нефотосинтезирующих органов
растений, а также листьев растений разной жиз-
ненной стратегии и жизненной формы. Особый
интерес представляют исследования ЭН дыха-
тельных путей в растениях, обладающих специ-
фическими механизмами стрессоустойчивости к
засухе и повышенной температуре, это важно для
понимания углеродного и энергетического мета-
болизма растений в будущей атмосфере.

Работа выполнена в рамках государственного за-
дания Министерства науки и высшего образования
Российской Федерации (тема № 121040800153-1).

Автор заявляет об отсутствии конфликта инте-
ресов. Настоящая работа не содержит каких-либо
исследований с участием людей и животных в ка-
честве объектов исследования.
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