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Разработанный нами ранее подход для описания цепей сопряженных ферментативных реакций
процесса фотосинтеза впервые позволил предложить строгую математическую модель непрямо-
угольной гиперболы, которая описывает зависимость скорости фотосинтеза от интенсивности све-
та (I), концентрации CO2 и взаимодействие этих двух факторов. Фундаментальными параметрами
этой модели являются световая (IK) и углекислотная (CK) субстратные константы, а также кривизна
гиперболы (γ), параметры сопряжения (rIP и rCP) и максимальная скорость фотосинтеза (Pm). Пред-
ложены специальные спрямляющие координаты, в которых все семейство гипербол имеет вид пря-
мой линии. Главные параметры могут быть найдены только при построении экспериментальных дан-
ных в спрямляющих координатах. Предлагаемая модель непрямоугольной гиперболы применима как
для описания процесса фотосинтеза у морских водорослей и высших растений, так и для поглощения
витамина B12 водорослями, и зависимости скорости выедания пищи зоопланктоном и рыбой.
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ВВЕДЕНИЕ

Исследования световой кривой фотосинтеза
(P–I зависимость) начались более ста лет назад.
Первое количественное описание P–I зависимо-
сти было сделано в 1905 г. Blackman [1]. Его мо-
дель основана на “законе минимума” Либиха:
прямолинейно восходящей части, заканчивающейся
резким переломом, за которым следует горизон-
тальная часть (I – интенсивность света; Pm – мак-
симальный фотосинтез; α – тангенс угла наклона):

(1a)

Однако реальные кривые имеют более плав-
ный переход от линейного участка к насыщению,
по сравнению с ломаной линией Blackman. В 1935
г. Baly [2] использовал кинетику изолированного
фермента в виде прямоугольной гиперболы [3],
заменив концентрацию фермента на интенсив-
ность света:

(1б)

где P и Pm – текущий и максимальный фотосин-
тез, I и I1/2 – интенсивность света и константа по-
лунасыщения.

Эта модель также неудовлетворительно опи-
сывала реальную P–I зависимость. В отличие от
модели Blackman, модель Baly была “слишком
плавной”, по сравнению с экспериментальными
кривыми. Стало очевидным, что реальные свето-
вые кривые фотосинтеза находятся между лома-
ной Blackman и прямоугольной гиперболой Baly.
Подробное исследование световой и углекислот-
ной кривых фотосинтеза было проведено Раби-
новичем [4]. Автор заключил, что зависимости
P–I–CO2 должны быть представлены непрямо-
угольной гиперболой или кривыми более высо-
кого порядка. Однако приемлемой математиче-
ской формулировки этих зависимостей тогда
предложено не было.

Позднее было предложено большое количе-
ство математических выражений для описания
световой кривой фотосинтеза [5–8]. Все вновь
предложенные функции располагались между
ломаной Blackman и прямоугольной гиперболой
Baly. Все модели, кроме моделей [1, 2], были эмпи-
рическими. Проведенный анализ показывает, что в
настоящее время для описания первичного проду-
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цирования используются практически только эм-
пирические модели или модель [2].

Для характеристики световой ( ) или угле-
кислотной ( ) кривой фотосинтеза наибо-
лее часто используются два параметра – тангенс
угла наклона начального участка (α) и макси-
мальный уровень фотосинтеза (Pm) [6, 9]. Угол
α – эмпирический параметр, который не следует
из теории кривой фотосинтеза. Иногда использу-
ется константа полунасыщения Михаэлиса-Мен-
тен (I1/2) при P = 1/2Pm [3, 4]. Однако на сего-
дняшний день не определены параметры одно-
значно характеризующие кривые фотосинтеза.

Целью данной работы является проведение
теоретического и экспериментального анализа
модели непрямоугольной гиперболы процесса
фотосинтеза в зависимости от двух факторов: ин-
тенсивности света и концентрации углекислоты,
обращая особое внимание на взаимодействие
этих двух факторов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектами для экспериментальных измере-

ний служили оптически тонкие (D ≤ 0.2 единицы)
образцы морских макроводорослей, а также сус-
пензия одноклеточной водоросли Porphyridium
cruentum и симбиотической микроводоросли Zoo-
xanthellae. Скорость фотосинтеза измерялась по
скорости выделения кислорода амперометриче-
ским методом [10]. Измерения на Zooxanthellae
проводились во время морских экспедиций на
научно-исследовательском судне “Академик
Александр Несмеянов”. Измерения на морских
водорослях проводились на морской экспери-
ментальной станции Института биологии моря
Дальневосточного отделения РАН, расположен-

ной на острове Попова в заливе Петра Великого.
Данные по углекислотной зависимости процесса
фотосинтеза были взяты из монографии Е. Раби-
новича [4].

Математические расчеты и построения прово-
дились с помощью программы Grapher.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Основы подхода

Ранее нами был разработан подход для описания
цепей сопряженных циклических реакций [8, 9, 11].
Была рассмотрена упрощенная модель процесса
фотосинтеза в виде цепи от 3 до 10 сопряженных
циклических реакций, которая позволяет получить
математическое описание зависимости скорости
процесса от интенсивности света, концентрации и
сопротивления диффузии CO2. Предложены спе-
циальные спрямляющие координаты, в которых
все семейство гипербол имеет вид прямой линии.
С помощью этих координат установлено, что све-
товая и углекислотная зависимости скорости фо-
тосинтеза морских водорослей в первом прибли-
жении описываются уравнением непрямоуголь-
ной гиперболы.

Общая модель фотосинтеза
Общая модель фотосинтеза была взята из ра-

боты [12]. Упрощенная схема этого процесса мо-
жет быть представлена в виде последовательной
цепи сопряженных реакций. Поскольку последо-
вательная цепь сопряженных реакций описыва-
ется цепной дробью [11], то схема на рис. 1 имеет
решение в виде цепной дроби (поскольку цепная
дробь имеет ограничение по высоте, дробь разде-
лена на три слагаемых (а, б, в)):
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где V – относительная скорость процесса; rij –
значения относительных сопротивлений, равные

, где kij – константа взаимо-

действия, ,  – полная концентрация взаимо-
действующих компонентов, Pm – скорость цепи;
αI, βI – относительные интенсивности света пер-

m 0 0( [ ][ ])ij ij i jr P k E E=
0
iE 0

jE

вой и второй систем; I – относительная интен-
сивность света, доставленная в цикл Кальвина;
H2O – концентрация воды; Ce – относительная
концентрация углерода вне клетки; rd – сопро-
тивление диффузии.

Два первых слагаемых, (а) и (б), представляют
решение для электрон-транспортной цепи (ЭТЦ),

Рис. 1. Схема процесса фотосинтеза как полисубстратной цепи сопряженных циклических реакций. Представление

взаимодействия компонентов через относительные сопротивления (rij): H2O/O2 – цикл разложения воды;  и

 – концентрация углекислоты вне и внутри клетки; Z-Z+2, Q-Q+, … NADH-NADH+ … ATP-ADP – компоненты
системы; PSI, PSII – фотосистемы I и II; αI и βI – доли света, поглощаемыми фотосистемами I и II; 13 – доставка
энергии [I] в цикл Кальвина, 14 – цикл Кальвина; 1, 2 … 6, 7 … 16, 17 – порядковые номера взаимодействующих ком-
понентов.
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тогда как (в) – решение для цикла Кальвина. В
цикле Кальвина (рис. 1) сопротивление r140 и ком-
поненты “15” и “17” можно заменить эквивалент-
ными сопротивлениями γ1 и γ2, соответственно, и
их сумма (γ = γ1 + γ2 + r140) представлена в оконча-
тельном решении (г). Суммарная световая энер-
гия, доставленная в цикл Кальвина, на рис. 1 пред-
ставлена компонентом “13”, а в решении (г) −
символом [I].

Цикл Кальвина

На рис. 2а отдельно представлен цикл Кальви-
на, что дает возможность подробно рассмотреть
взаимодействие интенсивности света и концен-
трации углекислоты (CO2). CO2 включается в
цикл восстановления (P) с помощью фермента
EC. Сложный цикл восстановления углерода (P)
представлен в виде одного “гиперцикла ключево-
го” фермента (компонента) EP. Поглощенные
кванты света (I) включаются в гиперцикл через
ферментативную циклическую систему компо-

нента (EI), являясь источником энергии для
функционирования цикла восстановления угле-
рода (P). Каждое взаимодействие (реакция) со-
провождается изменением состояния соответ-
ствующего фермента (рис. 2а).

В стационарном состоянии, когда скорости
взаимодействий (P) во всех звеньях равны между
собой, схема представляется системой уравнений
(рис. 3):

(3)

где P – скорость процесса; [I] – интенсивность
света, доставленного в цикл Кальвина; [Ce] и [Ci] –
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Рис. 2. Цикл Кальвина, описывающий взаимодействие интенсивности света и концентрации углекислоты: а – модель
с абсолютными скоростями процесса – P “гиперцикл” восстановления углерода; б – та же модель с относительной
скоростью (VP), относительной интенсивности света (I) и относительной концентрацией (С); в – модель зависимости
от интенсивности света; г – модель зависимости от концентрации углекислоты. EP, EP

’, EP
” – различные состояния

“ключевого” фермента (компонента); kIP, kCP – реакции второго порядка взаимодействия ферментативной цикличе-
ской системы “I” (компонент EI) и циклической системы “C” (компонент EC); kP – реакция выделения продукта;
[I] – интенсивность света; [Ce] и [Ci] – внешняя и внутренняя концентрации СО2; EI, EI’, EC, EC’ – различные состо-
яния компонентов EI и EC; kI и kC – константы скорости включения субстратов I и C; kD – коэффициент диффузии
СО2; rIP, rCP, rP, rd – относительные сопротивления.
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внешняя и внутренняя (внутри клетки) концентра-
ции углекислоты; [Ei] – концентрации различных
форм ферментов (компонентов); kij – константы
скорости процессов; kd – коэффициент диффузии.

Система (3) в своем составе имеет 10 перемен-
ных, большую часть из которых невозможно
определить или измерить. По этой причине си-
стему (3) в таком виде решить невозможно. Необ-

ходимо исключить не измеряемые величины и
объединить в измеряемые. Если в стационарном
состоянии суммарная концентрация всех форм
каждого компонента  остается неизменной, а
сумма относительных концентраций равна “1” –

, тогда:

(4)

Из первого и второго уравнений системы (3) ис-
ключается величина [Ci] и с учетом уравнений (4)

( ) получим:

(5)

Как видно, полный поток CO2 при фотосинтезе

состоит из внешнего потока углерода  за
вычетом поправки на диффузию rdP.

Анализ показывает, что система (3) содержит
две задачи: 1 – задача о максимальной величине
фотосинтеза (Pm); 2 – о воздействии внутренних
и внешних факторов на параметры системы (по
нашему мнению, именно эта проблема ранее не
позволила решить задачу о световой кривой). Ве-
личина Pm – параметр, который характеризует
систему в целом и служит своеобразным этало-
ном, с которым можно сравнивать другие пара-
метры системы. Величину максимальной скоро-
сти (Pm) невозможно однозначно выразить через
внутренние параметры, ее в каждом конкретном
случае можно только измерить. Поэтому в даль-
нейшем величину Pm необходимо исключить из
рассмотрения в системе (3).

Поделив обе части уравнений системы (3) на
величину Pm и обозначив V = P/Pm с учетом урав-
нений (4) и (5), система (3) примет вид (рис. 2б):

(6)
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Рис. 3. Световые (I – P) кривые фотосинтеза, полу-
ченные из уравнений (11), (13) и (14) в обычных (а) и
спрямляющих (б) координатах. Значения параметра
непрямоугольности гиперболы γI = 0.0 (M-M, прямо-
угольная гипербола Baly); 0.5, 0.9 (цифры на кривых)
и 0.9999 (BL – ломаная Blackman). Для сравнения
приведены функции экспоненты (exp) и гиперболи-
ческого тангенса (tanh).
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ме уравнений (6) потоки можно сопоставить с
главным потоком Pm.

В уравнениях 1 и 3 системы (6) имеются два од-
нотипных параметра:  и

. Эти параметры имеют раз-
мерность концентрации и характеризуют макси-
мально возможное усвоение световой энергии и,
соответственно ей, максимально возможную ско-
рость утилизации углекислоты. В уравнениях 3 и
5 системы (6) имеется два однотипных безразмер-
ных параметра:  и rCP =

. Параметры rIP и rСP – относи-
тельные сопротивления (по отношению к V) ре-
акций усвоение света и утилизации углекислоты.

Они характеризуют пропускную способность ре-
акций циклов сопряжения светового (EI) и угле-
кислотного (EC) ферментов и цикла “ключевого”

фермента EP. Выражение  опре-
деляет пропускную способность реакций выделе-
ния продукта.

Благодаря введению безразмерных кинетиче-
ских параметров I = [I]/Ik и Ce = [Ce]/Ck и относи-
тельных сопротивлений звеньев rIP, rCP, rP оказа-
лось возможным получить достаточно простые
математические выражения для описания свето-
вой и углекислотной кривых скорости первично-
го продуцирования. Используя уравнения (4) и
(5), систему (6) можно представить в следующем
виде:

(7)

Суммируя три последних уравнения системы (7) в

правой части и учитывая, что , по-
лучаем выражение:

(8)

Как указывалось выше, помимо реакций вы-
деления продукта (rP), цикл P включает реакции
цикла Кальвина (рис. 1 циклы (15) и (17); рис. 2:
γ = rP + rx). Тогда уравнение (8) примет вид:

(9)

Соотношение (9) является наиболее общим
фундаментальным выражением для модели фото-
синтеза, которое описывает совместное влияние
интенсивности света и концентрации углекисло-
ты с учетом ее диффузии на скорость процесса
(рис. 2б). Уравнение (9) – соотношение шестой
степени по отношению к скорости V. Поскольку в
стационарном состоянии сопротивление диффу-
зии невозможно отделить от других составляю-
щих включения СО2, для простоты будем рас-
сматривать (9) без учета диффузии (rd = 0):

(10)

Из (9) и (10) ясно, что член  отобра-

жает утилизацию энергии света, тогда как член

 – усвоение углекислоты, а их взаи-

модействие выражается через общий параметр γ
(рис. 2б). Следует отметить, что в уравнении (10)
члены, отображающие утилизацию энергии и
усвоение углекислоты симметричны по отноше-
нию к общему параметру γ. Соотношение (10) –
уравнение пятой степени по отношению к скорости
V и оно не может быть разрешено относительно
“V”, а может быть представлено в параметриче-
ских координатах (11а) – X = [I]; (11б) – X = [C]:
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Как указывалось выше, параметры IK и CK слу-
жат показателями максимальной продуктивно-
сти данного растения: параметр IK отображает
максимально возможную доставленную энергию
в цикл Кальвина в единицу времени и одновре-
менно с ней параметр CK – максимально возмож-
ное количество фиксированной углекислоты за
тот же промежуток времени. Величины IK и CK,
как и их отношение IK/СK, являются константами
для каждого растения. В дальнейшем IK будем
обозначать “световую субстратную константу”
рассматриваемой системы, а CK – “углекислот-
ную субстратную константу”. Интенсивность
света и концентрацию углекислоты удобно выра-

жать в единицах их субстратных констант: I =
= [I]/IK и Ce = [Ce]/CK. Результаты расчетов даются
в долях от IK или CK.

Однофакторные уравнения от [I] и [С]

Уравнения (11а) и (11б) можно “разложить” на
два однофакторных уравнения для световой (12а)
и углекислотной (12б) зависимости (рис. 2в и 2г).
Соотношения (12а) и (12б) – уравнения третьего
порядка относительно V. Их удобно разрешить по
отношению к субстратам [I] или [C] и построить в
параметрических координатах; световая кривая
будет иметь вид (12а), а углекислотная – (12б):

(12)

Здесь учтено, что 
(рис. 2в) и  (рис. 2г).

Однако, чтобы написать математическое вы-
ражение или построить график для конкретного
образца, необходимо найти все параметры урав-
нения (12а) (γI, rIP, IK) и (12б) (γC, rCP, CK). Ниже
описаны подходы, на основании которых можно
найти эти параметры. Уравнения (9)–(12) удалось
получить благодаря разделению задачи на две – о
максимальной скорости (Pm), и о воздействии
внутренних и внешних факторов на эту скорость.
Величина (Pm) входит во все параметры модели:
относительной скорости , субстратных

констант , ,
сопротивления rIP, rCP. Именно поэтому невоз-
можно выразить Pm через внутренние параметры
системы.

Уравнения второго порядка

Уравнения (12) можно упростить до кривых
второго порядка (имея в виду, что  или

). Так, для световой кривой (12а) полу-
чаем:

Таким образом, световая и углекислотная кри-
вые будут выглядеть как (13а) и (13б) (в правых
уравнениях I = [I]/IK и C = [C]/CK):

(13a)

(13б)

Уравнения (13) незначительно отличаются от
(12) – полного описания световых и углекислот-
ных кривых. В силу своей простоты, их целесооб-
разно использовать при моделировании расти-
тельных экосистем, которые на порядок точнее
описывают процессы, по сравнению с прямо-
угольной гиперболой Михаэлиса–Ментен (урав-
нение Baly [2]).

Спрямляющие координаты для семейства гипербол

Уже в работе [4] отмечалось, что световые и уг-
лекислотные кривые являются непрямоугольны-
ми гиперболами или кривыми более высокого
порядка. Мы не нашли работ, где с должной
определенностью проверялось бы соответствие
этих кривых гиперболам.

Нами в 1986 г. были предложены спрямляющие
координаты для семейства гипербол, в которых
можно однозначно отличить гиперболу от других
похожих кривых [11]. Если соотношения (13а) и
(13б) переписать в виде:
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(14б)

то при построении (14) в координатах

 от X = V → Сmax (или 

от X = V → Imax) эти соотношения будут иметь вид
прямой с углом наклона – γI (или – γС, последнее
на рисунке не представлено) (рис. 3). Так, при γI = 0
уравнение (14а) превращается в уравнение пря-

моугольной гиперболы [2, 3]:  или

. При увеличении параметра γI → 1 (γI =

= 0.9999) оно переходит в ломаную Blackman [1].
Таким образом, уравнение (14а) описывает кри-
вые самой различной кривизны: от прямоуголь-
ной гиперболы Baly до ломаной Blackman (рис. 3).
В обычных координатах все кривые имеют один и
тот же начальный угол наклона и максимальный
уровень насыщения, тогда как представленные

 кривые имеют одну и ту же интенсивность
света насыщения, равную субстратной константе –
[I] = IK (рис. 3).

Важно отметить, что световая константа (IK) и
параметр кривизны (γI) являются фундаменталь-
ными параметрами для модели непрямоугольной
гиперболы световой кривой. В соответствии с
этой моделью параметр γI может принимать лю-
бую величину от 0 до 1 и описать световую кри-
вую любой кривизны. На рис. 3 приведены функ-
ции  и , которые, по словам
авторов, наилучшим образом описывают экспери-
ментальные световые кривые [6]. Однако эти кри-
вые не следуют из теории и не спрямляются в
предложенных координатах (рис. 3б, кривые “exp”
и “tanh”). Соотношения (14а) и (14б) являются мо-
делями “полностью” непрямоугольных гипербол.

Соотношения (13а) для световой кривой могут
быть представлены (преобразованы) в канониче-
ской форме: где X = I и  a и b –
полуоси:

Это доказывает, что соотношения (13) и (14)
являются непрямоугольными гиперболами.

Экспериментальные световые 
и углекислотные кривые и их параметры

Как следует из моделей (13) и (14), для того
чтобы определить параметры экспериментальной
кривой недостаточно построить кривую только в
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“обычных” координатах  (или ). В
таких координатах невозможно найти главные па-
раметры модели: субстратные константы IK (CK) и
кривизну непрямоугольной гиперболы γI (γC).
Для того чтобы определить эти параметры, необ-
ходимо полученные экспериментальные точки
скорости фотосинтеза построить в спрямляющих
координатах: данные измерений пересчитать в
относительную скорость  и пара-
метр  или , и по-
лученные результаты построить в координатах Y
от X (рис. 4б, г).

После этого через все экспериментальные точки
в спрямляющих координатах в интервале 
проводится прямая (гипербола)  до
пересечения с осью , где  – световой
субстратный параметр (рис. 4б, г), а Y0 = CK – угле-
кислотный субстратный параметр (рис. 4е; пря-
мая “4”). Прямая Y0 → X0 соответствует непрямо-
угольной гиперболы с тангенсом угла наклона

 или 1/γC, отсюда 
или  (рис. 4б, г, е). Таким образом,
определяется “кривизна” гиперболы (γI) и сопро-
тивление сопряжения светового (rIP) IK или угле-
кислотного (γC и rCP) CO2 цикла. Для ориентира
проведены линии, соответствующие ломаной
Blackman [1], , и прямоугольной ги-
перболы Baly  [2] (рис. 4б, г, е; прямые 1 и 2),
служащие предельными границами изменения
кривых.

Однако в спрямляющих координатах реаль-
ные световые и углекислотные кривые в интерва-
ле  отклоняются от непрямоугольной
гиперболы (от прямой 4, рис. 4б, 4г, 4е), достигая
V = 1.0 при Y = 0. В спрямляющих координатах
полные уравнения (11а, 11б) будут иметь вид:

(15)

В уравнениях (15а) и (15б) координата V отоб-
ражает Cmax и Imax, соответственно. Подставляя в
(15) найденные данные rIP, γI (или rCP, γC), получа-
ем уравнение кривой в спрямляющих координатах

(рис. 4б, г, е; кривые 3). Члены  на световых
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Рис. 4. Экспериментальные световые и углекислотные кривые процесса фотосинтеза: а, б – световые кривые микрово-
доросли Porphyridium cruentum; в, г – световые кривые макроводоросли Porphyra sp.; д, е – углекислотная кривая водного
растения Cabomba caroliniana, построенных в обычных (а, в, д) и спрямляющих (б, г, е) координатах; д, е – данные [10].

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0 10 3020 40

О
тн

ос
ит

ел
ьн

ая
 с

ко
ро

ст
ь,

 V
 =

 P
/P

 m

Концентрация СО2, мкМ

1

2

3

(д)
I = 123

V = 0.5

CK = 9.6

Cabomba

caroliniana

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0 100 300200

О
тн

ос
ит

ел
ьн

ая
 с

ко
ро

ст
ь,

 V
 =

 P
/P

 m

1

2

3
(в)

V = 0.5

IK = 87

Porphyra sp.

Интенсивность света [I],
мкмоль квантов/м2 с

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0 40 16080 120

О
тн

ос
ит

ел
ьн

ая
 с

ко
ро

ст
ь,

 V
 =

 P
/P

 m
1

2

3
(а)

V = 0.5

IK = 42

Porphyridium

cruentum

Интенсивность света [I],
мкмоль квантов/м2 с

BL

M–M

Относительная скорость, V = P/P m

γ
I = 0.91

V
0

 =
 1.09П

ар
ам

ет
р 

Y
 =

 I
 *

(1
–

V
)/

V
,

м
км

ол
ь 

кв
ан

то
в/

м
2  с

M–M40

30

20

10

0.2 0.4 1.20.6 1.00.8

1

4

2

3

(б)IK = 42

Porphyridium

cruentum

BL

IK = 87

Porphyra sp.

П
ар

ам
ет

р 
Y

 =
 I

 *
(1

–
V

)/
V

,

м
км

ол
ь 

кв
ан

то
в/

м
2  с

Относительная скорость, V = P/P m

γ
I = 0.96

V
0

 =
 1.04

80

60

40

20

0.2 0.4 0.6 1.00.8

1

4

2

3

(г)

BL

CK = 9.6

Cabomba

caroliniana

П
ар

ам
ет

р 
Y

 =
 [C

O
2]

 *
(1

–
V

)/
V

, 
м

км

Относительная скорость, V = P/P m

γ
С

 = 0.95

V
0

 =
 1.05

10

6

8

4

2

0 0.4 1.20.8

1

4

2

3

(е)



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 70  № 1  2023

ФОТОСИНТЕЗ: ТЕОРИЯ И ЭКСПЕРИМЕНТ 23

отклонение этих кривых от непрямоугольной ги-
перболы (рис. 4, кривые 3 и 4).

Из рис. 4 видно, что в спрямляющих коорди-
натах гипербола (кривая 3) и реальная (кривая 4)
отличаются весьма незначительно, а в “стандарт-
ных” координатах отличие будет еще меньше (на
рисунке не показано). Это означает, что квадрат-
ное уравнение (13) является хорошим приближе-
нием для точного уравнения третьей степени (12).

Только после этого по соотношениям (12)
строятся кривые в “стандартных” координатах –

 (рис. 4а, 4в, 4д, кривые 3). Без ана-
лиза графиков в спрямляющих координатах кри-
вых фотосинтеза невозможно определить фото-
синтетические параметры. Таким образом, уста-
навливается полное аналитическое уравнение
конкретной экспериментальной кривой, фунда-
ментальными параметрами которой являются:
субстратные параметры – IK (СK), кривизна ги-
перболы – γI (γС), сопротивления сопряжения –
rIP (rCP) (рис. 4б, в, е), при этом максимальная
скорость фотосинтеза (Pm) измеряется отдельно.

Из измерений одной кривой можно опреде-
лить только одно независимое сопротивление: γI –
из световой и γС – из углекислотной кривой, а
также одно зависимое –  и .
Мы не нашли одновременных эксперименталь-
ных данных измерений световых и углекислот-
ных кривых фотосинтеза, полученных на одном и
том же образце. Но так как величины rIP и rCP на
разных образцах имеют близкие значения (рис. 4б,
г, е), то можно допустить, что для одного образца
они имеют также близкие значения: rIP ≈ rCP.

Приведенные данные (рис. 4) показывают, что
сопротивления сопряжения субстратных (свето-
вого и углекислотного) циклов более чем в 20 раз
меньше, чем суммарное сопротивление цикла пе-
реработки P: rIP ≈ rCP ≈ 0.02–0.05 и γ ≈ 0.92–0.95.

Взаимодействие интенсивности света 
и концентрации углекислоты

Как указано выше, чтобы установить совмест-
ное влияние интенсивности света и концентра-
ции углекислоты на скорость фотосинтеза, необ-
ходимо измерить световые и углекислотные на
одном и том же образце и построив их в спрямля-
ющих координатах, найти IK, СK, rIP, rCP, и γ. Под-
ставляя эти данные в соотношение (10) или (11)
получаем искомое уравнение.

На рис. 5 представлены световые кривые мор-
ской макроводоросли Ulva fenestrata и симбиоти-
ческой водоросли Zooxanthellae (рис. 5а и 5в соот-
ветственно), измеренные при двух концентраци-
ях СО2 – при равновесной с воздухом ( ) и
при продувании воды воздухом, содержащим

[ ],X I Y V= =

IP I1r = − γ СP C1r = γ−

atm
2CO

+1.0% − насыщение СО2 ( ). При насыще-
нии СО2 уровень фотосинтеза почти в 3 раза вы-

ше, чем при равновесной  (для U. fenestrata –
Vmax/Vatm = 2.7, а для Zooxanthellae – Vmax/Vatm =
= 2.63) (рис. 5а, в).

Световые кривые при насыщении , как
при равновесии с воздухом ( ), в спрямляю-
щих координатах также укладываются на пря-
мую непрямоугольной гиперболы (рис. 5б, г,
кривые 1h, 2h).

В спрямляющих координатах при насыщении
 имеет более высокую , чем при ,

при этом различие было пропорционально изме-
нению уровня фотосинтеза: для U. fenestrata –

 = 83/31 ≈ 2.68 и Vmax/Vatm = 2.7 для Zoo-

xanthellae  = 75/29 ≈ 2.6 и Vmax/Vatm ≈ 2.61
(рис. 5б, г; кривые 1, 2).

Концентрация углекислоты в атмосфере ( ) ≈
≈ 340 ррm или ≈13.9 мкмоль/л [13], а равновесная
СО2 в воде ( ) ≈10.3 мкмоль/л [10]. Изменение
уровня фотосинтеза происходит пропорциональ-
но концентрации СО2 (рис. 5б, г), т. е. 

, т.е.  мкмоль/л. Та-
ким образом, как для U. fenestrata, так и для Zoo-
xanthellae справедливо соотношение:

(16a)

Этого следовало ожидать, поскольку из общего
уравнения (10) следует:

(16б)

Учитывая изложенное выше, можно заключить,
что полное представление о взаимодействии интен-
сивности света и углекислоты возможно только при
совместном исследовании световых и углекислот-
ных кривых фотосинтеза (рис. 5а, г). При равнове-
сии с СО2

atm измеряется световая кривая “обыч-
ных” и в спрямляющих координатах определяют-
ся параметры , ,  (рис. 5б). Затем
устанавливается интенсивность света [I] = ,
измеряется углекислотная кривая и также в
спрямляющих координатах определяются пара-
метры , , , (на рисунке не показано).
На основе этих величин определяется полное
представление о кривой образца.

Этот подход позволяет совершенно по-друго-
му определять квантовый выход фотосинтеза
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(φm) (17а) и удельную молярную активность
карбоксилирующего фермента (KC) (17б) [4, 12]:

(17)
где a – поглощение света.

В этом случае полученные величины парамет-
ров φm и KC определяются на основе всего массива
экспериментальных данных, и они будут точнее
тех, которые определяются по начальному углу
наклона световых или углекислотных кривых.

Таким образом, можно осуществить комплекс
измерений при любой другой концентрации CO2,

например, при насыщении  или концен-
трации CO2 < . Как показано на рис. 5, при

m m
m K C Kа ;) ) ,бP aI K P Cφ = =

max
2CO

atm
2CO

разных концентрациях CO2 параметры световых
(γI, rIP) и углекислотных (γC, rCP) кривых даже для
одного образца различаются. Такие исследова-
ния, на наш взгляд, могут дать ценную информа-
цию о работе цикла восстановления углерода.
Уравнения, которые помогут исследовать цикл
Кальвина, приведены в таблице 1.

ОБСУЖДЕНИЕ

Разработанный ранее подход для описания це-
пей сопряженных ферментативных реакций [8, 9,
11] позволил разработать модель непрямоуголь-
ной гиперболы для процесса фотосинтеза. Мате-
матическая модель представляет цепную дробь,

Рис. 5. Экспериментальные световые кривые процесса фотосинтеза Ulva fenestrata (а, б) и Zooxanthellae (в, г) в морской
воде с равновесным содержанием CO2 с атмосферой и насыщенной воздухом с CO2: 1 – 1% CO2, 2 – CO2 атмосферы,
3 – ломаная Blackman (объяснение с тексте).

25

20

15

10

5

0 40 80 120 160

К
он

це
нт

ра
ци

я 
С

О
2,

 м
км

ол
ь/

л

Интенсивность света [I],
мкмоль квантов/м2 с

(в)1

2

3

CK     = 27.3max

C
K

 =
 1

0.
3

'

IK = 30' IK = 75

V ' = 0.38

Морская вода
+ 1% СО2

Zooxanthellae

Морская вода

25

20

15

10

5

0 50 100 200150 250

К
он

це
нт

ра
ци

я 
С

О
2,

 м
км

ол
ь/

л

Интенсивность света [I],
мкмоль квантов/м2 с

(a)
1

2

3

BL

CK     = 27.3max

C
K

 =
 1

0.
3

'

IK = 31' IK = 80

V ' = 0.37

Морская вода
+ 1% СО2

Ulva fenestrata

Морская вода

[I
] *

(1
–

V
)/

V
; [

I]
 *

(1
–

V
')/

(V
')

м
км

ол
ь 

кв
ан

то
в/

м
2  с

80

60

40

20

0 5 15 2010 25 30
Концентрация СО2, мкмоль/л

(г)

1

2

� = 0.97

C
K

   
  =

 2
7.

3
m

ax

IK     = 75max

C
K

 =
 1

0.
3

'
IK      = 30' atm

1 h

Морская вода
+ 1% СО2

Zooxanthellae

Морская
вода 2 h

[I
] *

(1
–

V
)/

V
; [

I]
 *

(1
–

V
')/

(V
')

м
км

ол
ь 

кв
ан

то
в/

м
2  с

Морская вода
+ 1% СО2

Ulva fenestrata

80

60

40

20

0 5 15 2010 25 30
Концентрация СО2, мкмоль/л

(б)

1

2
� = 0.92

� = 0.97 C
K

   
  =

 2
7.

3
m

ax

IK     = 82max

C
K

 =
 1

0.
3

'

IK      = 31' atm

1 hМорская
вода

2 h



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 70  № 1  2023

ФОТОСИНТЕЗ: ТЕОРИЯ И ЭКСПЕРИМЕНТ 25

которая описывает зависимости скорости фото-
синтеза от интенсивности света (I), концентра-
ции CO2 и взаимодействие этих двух факторов.
Предложены специальные спрямляющие коорди-
наты, в которых все семейство гипербол имеет вид
прямой линии. Спрямляющие координаты позво-
лили количественно определить световую (IK) или
углекислотную (CK) константы и параметр непря-
моугольности гиперболы γI или γC. Рассмотрение
взаимодействия интенсивности света и концен-
трации СО2 позволило с максимальной точно-
стью смоделировать экспериментальные кривые.

Следует особо отметить, что модель непрямо-
угольной гиперболы применима не только для
описания процесса фотосинтеза морских водо-
рослей (рис. 4 и 5), она имеет более общий характер.
Кинетика процесса фотосинтеза высших растений
также следует этой модели, с кривизной γ ≈ 0.9 [14];
зависимость скорости роста гетеротрофных орга-
низмов от концентрации пищи [15] также описы-
вается этой кинетикой с кривизной γ ≈ 0.94. Зави-
симость скорости потребления клеток фито-

планктона животными Daphnia и Calanus от их
концентрации [16], скорости выедания пищи ры-
бой [17] показало, все эти процессы также проте-
кают по кинетике непрямоугольной гиперболы с
кривизной γ ≈ 0.95–0.98.

Фотосинтез растительной клетки – главный
источник ее скорости роста. Помимо снабжения
светом и углекислотой, растительная клетка
должна снабжаться биогенными веществами в
соответствии со своими потребностями, которая
может быть выражена через их постоянную (кон-
станту) (N – соединения азота, P – соединения
фосфора):

(19)

где NK и PK – субстратные константы соединения
азота и фосфора соответственно и т.д.

Мы уже не раз обращали внимание на то, что
как световые, так и углекислотные эксперимен-

CPIP
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Таблица 1. Список уравнений процесса фотосинтеза для различных случаев

Примечание: В пп. 4-6 приведены уравнения для световой кривой. Чтобы написать уравнения для углекислотной кривой, на-
до поменять [I]/IK и [C]/CK местами.

№ п/п Уравнения Для каких случаев

1. 1. Фундаментальное выражение для модели процесса 
фотосинтеза с учетом диффузии (рис. 2б).
2. Без учета диффузии (рис. 2в, г).
[I], IK – интенсивность света и его константа;
[C], CK – концентрация CO2 и его константа

2.

3. То же самое, что и п. 2, в параметрических координатах

4. Световая кривая в параметрических координатах (ось Y 
заменена на концентрацию CO2). См. рис. 5б, г

5. Световая кривая в спрямляющих
координатах (ось X заменена на концентрацию CO2). См. 
рис. 5б, г

6.
 или Световая кривая: приближение уравнения второго 

порядка.
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тальные кривые (рис. 4а, в, д) резко отличаются
от часто используемой в моделировании экоси-
стем кривой прямоугольной гиперболы Миха-
элиса-Ментен; по форме они скорее ближе к ло-
маной Блэкмана [18, 19].

Работа выполнена при частичной финансовой
поддержке Российского фонда фундаментальных
исследований, проекты №№ 15-35-50443 и 18-35-
00543; приоритетной комплексной программы
Российской академии наук “Дальний Восток”,
гранты №№ 18-1-007 и 18-1-010; программы фун-
даментальных научных исследований государ-
ственных академий наук на 2021 – 2023 гг. (темы
№ 0211-2021-0008 “Исследование основных про-
цессов, определяющих состояние и изменчивость
океанологических характеристик окраинных
морей Азии и прилегающих районов Тихого и
Индийского океанов” и № 0211-2021-0014 “Эко-
лого-биогеохимические процессы в морских
экосистемах: роль природных и антропогенных
факторов”).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием людей и животных в каче-
стве объектов исследования. Автор заявляет об
отсутствии конфликта интересов.
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