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Предлагаемая осцилляционная концепция рассматривает фотосинтез как ко­
лебательный процесс, состоящий из фазы ассимиляции С02 и фазы фотодыха­
ния, во время которых меняется движение потока углеродных субстратов в цикле 
Кальвина. Смена режимов функционирования цикла происходит благодаря двойст­
венной способности ключевого фермента фотосинтеза — Рубиско работать как 
карбоксилаза и как оксигеназа в зависимости от периодически меняющегося в 
клетке отношения концентраций С02/02. Концепция обосновывается большим 
фактическим материалом, в основном связанным с фракционированием изотопов 
углерода в клетке. Данный материал включает факты, свидетельствующие о су­
ществовании в клетке двух изотопноразличающихся потоков углеродных суб­
стратов, подтверждающие связь внутримолекулярной изотопной неоднородности 
в глюкозе крахмала запасающих органов растений с фотодыхательной фазой 
работы цикла Кальвина, данные по динамике изотопного состава углерода С02 
при темновом дыхании, а также факты, не связанные с изотопными эффектами.

Ключевые слова: гипотеза о фотосинтетических осцилляциях.

Анализ литературы по фотосинте­
зу показывает, что практически все 
исследователи, занимающиеся изуче­
нием углеродного метаболизма, счи­
тают, что фотосинтез - стационарный 
процесс, в котором все реакции на све­
ту протекают непрерывно, одновремен­
но и в стационарном режиме. С этих 
позиций делаются попытки его описать 
[29, 43, 44]. В настоящей работе, опи­
раясь на изотопные данные по углеро­
ду (13С/12С), мы попытаемся аргумен­
тировать другое утверждение: фото­
синтез - это колебательный процесс, 
состоящий в чередовании процессов 
ассимиляции С02 и фотодыхания, что 
соответствует смене направления дви­
жения потоков углеродных субстратов 
в цикле Кальвина с синтеза глюкозо-

6-фосфата (Г6Ф) из С02 в фазу асси­
миляции на окисление образовавшего­
ся Г6Ф до С02 в фазу фотодыхания. 
Регулятором переключений является 
ключевой фермент фотосинтеза Рубис­
ко (рибулозобисфосфаткарбоксилаза / 
оксигеназа), способный функциониро­
вать как карбоксилаза и как оксигена­
за в зависимости от периодически ме­
няющегося в клетке отношения кон­
центраций С02/02 [34].

Первым шагом в направлении до­
казательства колебательной природы 
фотосинтеза явился открытый нами в 
1993 г. изотопный эффект фото дыхания 
со знаком, противоположным знаку 
изотопного эффекта фотосинтетичес- 
кой ассимиляции [8]. До этого счита­
лось, что фотосинтез сопровождается
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только изотопным эффектом ассими­
ляции С02, который приводит к обо­
гащению ассимилированного углерода 
(биомассы) изотопом 12С относительно 
С02 атмосферы. Этот феномен был на­
зван изотопной дискриминацией 13С. Мы 
обратили внимание на некоторые фак­
ты, которые не укладывались в эту 
гипотезу и считались артефактами. Это 
накопление 13С в первичных ассими- 
лятах [23], преимущественное погло­
щение 13С, а не 12С в опытах по газооб­
мену [3]. Обычно упомянутые факты 
отмечались, когда вместо С02 воздуха 
использовался С02, обогащенный «тя­
желым» изотопом 13С. При постепенном 
увеличении в питающем С02 содержа­
ния «тяжелого» изотопа отмечалась 
инверсия знака изотопного эффекта. В 
биомассе накапливался изотоп 13С [5]. 
Сопоставив эти и другие факты, свя­
занные с влиянием на изотопную дис­
криминацию таких внешних факторов, 
как соленость, влагодоступность, ин­
тенсивность освещения, отношение 
С02/02 в среде, мы пришли к выводу, 
что, вероятно, существует другой, 
неизвестный в то время, изотопный 
эффект, который, скорее всего, свя­
зан с фотодыханием и имеет знак про­
тивоположный знаку эффекта ассими­
ляции. Его не обнаруживали, посколь­
ку он маскировался большим по вели­
чине изотопным эффектом ассимиля­
ции С02. Проанализировав гликолатный 
путь фотодыхания, мы пришли к вы­
воду, что узлом фракционирования 
изотопов углерода, по-видимому, яв­
ляется реакция ферментативного де- 
карбоксилирования глицина — одна из 
ключевых реакций фотодыхания [34]. 
Сделав такое предположение, мы вме­
сте с проф. А.У. Игамбердиевым и его 
сотрудниками стали исследовать эту 
реакцию in vitro и, действительно, 
обнаружили в ней фракционирование 
изотопов углерода, но эффекты были 
обоих знаков [3, 12]. Доказать, что in 
vivo возникает эффект со знаком, про­
тивоположным знаку эффекта ассими­
ляции удалось после того как совмест­

но с зарубежными исследователями мы 
изучили фотодыхание у дикого вида 
ячменя и ячменя-мутанта с редуциро­
ванной глициндегидрогеназной функ­
цией [30]. Для этого методами генной 
инженерии в пластиды растения был 
внедрен модифицированный фермент­
ный комплекс. Предсказанное обогаще­
ние биомассы мутантного растения лег­
ким изотопом 12С по сравнению с ди­
ким видом подтвердилось (табл. 1) Это 
означало, что in vivo при фотодыха­
нии возникает эффект, сопровождае­
мый утяжелением биомассы, и местом 
его возникновения является реакция 
декарбоксилирования глицина.

Т а б л и ц а  1
Изотопный состав углерода листа ячменя 

дикого вида и ГДГ-мутанта [29]
(п — число опытов)

стве стандарта используется изотопный состав 
углерода карбоната кальция из белемнита, в ко­
тором отношение 13С/12С равно 1123 • 105.

Здесь и далее величины 61ЭС%о даны в %о от­
носительно стандарта РДВ.

Точно такие же опыты были повто­
рены на арабидопсисе и картофеле. По­
лучены аналогичные результаты [31].

Каким же образом представление 
о двух изотопных эффектах с противо­
положными знаками, сопровождающих 
фотосинтез, приводит к выводу о ко­
лебательном характере самого процес­
са? Чтобы ответить на этот вопрос, 
рассмотрим, каким образом в клетке
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П р и м е ч а н и е .  Принято изотопный состав 
углерода образцов выражать в единицах 6, пред­
ставляющих нормированную разность отношений 
изотопных концентраций 13С/12С в образце и стан-



происходит периодическое изменение 
концентраций С02/02, переключаю­
щее Рубиско с карбоксилазной функ­
ции на оксигеназную и обратно.

Вероятный механизм переключений 
[33] основан на следующем допущении. 
Скорость ферментативных реакций 
карбоксилирования РиБФ и декарбок- 
силирования глицина существенно 
больше скорости диффузии С02 в клет­
ку и из нее. В пользу этого говорит 
низкая энергия активации, экспери­
ментально обнаруженная при изучении 
проводимости по С02 клеток мезофил­
ла (10,2-12,5 кдж\моль при 15~25°С) 
[21].

Тогда в некоторый момент времени 
(т. 1 на рис. 1), соответствующий кар­
боксилазной фазе функционирования 
РБФК/О, когда концентрация С02 в 
клетке равна концентрации С02 в сре­
де, углекислый газ поступает в клет­
ку благодаря градиенту концентраций 
в среде и у мест карбоксилирования, 
создаваемому фиксацией углекислого 
газа на ферменте. Так как скорость

карбоксилирования РиБФ на фермен­
те выше скорости диффузии, концен­
трация С02, а точнее отношение кон­
центраций С02/02 (концентрацию 02 в 
клетке мы принимаем постоянной) па­
дает вплоть до некоторого критичес­
кого уровня (т. 2 на рис. 1), соответ­
ствующего переключению Рубиско на 
оксигеназную функцию. На участке
1-2 диффузия С02 увеличивает его 
концентрацию в клетке, а карбокси- 
лирование уменьшает, т.е. их влияние 
противоположно (показано стрелками 
на рис.1). Чтобы избежать потерь на 
бесполезную рециркуляцию субстра­
та, переключения в клетке должны 
происходить триггерно (резко).

После переключения на оксигеназ­
ную функцию Рубиско концентрация 
С02 в клетке начинает возрастать, 
только на этот раз скорость диффу­
зии С02 оказывается меньше скорости 
глициндекарбоксилазной реакции. Бла­
годаря этому концентрация С02 в клет­
ке возрастает, достигает уровня содер­
жания в среде (т. 3 на рис. 1), а затем

Рис. 1. Схема предполагаемого механизма переключения РБФК/О 
с карбоксилазной функции на оксигеназную и обратно
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превосходит его. На этом временном 
участке, соответствующем отрезку 2-3 
кривой изменения концентраций, гли- 
циндекарбоксилазная реакция и диф­
фузия действуют в одном направле­
нии, увеличивая концентрацию С02 в 
клетке. На временном отрезке 3-4 кон­
центрация С02 возрастает до тех пор, 
пока не достигнет верхнего критичес­
кого значения, соответствующего пе­
реключению фермента на карбоксилаз- 
ную функцию (т. 4 на рис. 1). При этом 
влияние диффузии и реакции декар- 
боксилирования глицина на концент­
рацию С02 в клетке будет противопо­
ложным. Диффузия будет приводить 
к выбросу углекислого газа в среду, 
т.е. к понижению его концентрации 
внутри клетки, а реакция - наоборот. 
После переключения фермента на кар- 
боксилазную функцию (отрезок 4-1') 
влияние диффузии и реакции карбо- 
ксилирования вновь становится одно­
направленным в сторону снижения кон­
центрации С02 в клетке. Это будет про­
должаться вплоть до момента, пока 
концентрация в клетке не сравняется 
с концентрацией С02 в среде (т. Г на 
рис. 1). Далее все процессы повторяют­
ся. Из механизма следует, что собст­
венно фотодыхание, под которым по­
нимается удаление С02 из клетки в 
среду, захватывает только часть ок- 
сигеназной фазы (кривая 3-4) и часть 
карбоксилазной фазы (кривая 4-1'), 
когда концентрация С02 в клетке 
выше, чем в среде. В рассмотренном 
механизме точки пороговых значений 
отношений С02/02 2 и 4, при которых 
происходит срабатывание фермента со 
сменой функции, играют особую роль. 
По существу, они определяют продол­
жительность фаз ассимиляции и фо­
тодыхания и вклад последних в мета­
болизм фотосинтеза. Пороговые значе­
ния С02/02 зависят от ряда факторов, 
в т.ч. внешних, и связаны с адаптаци­
онной способностью организма.

В карбоксилазную фазу работы Ру- 
биско цикл Кальвина работает на кар- 
боксилирование, как показано на ри­

сунке 2. Так как при этом происходит 
фракционирование изотопов углерода 
при карбоксилировании РиБФ, то об­
разующийся в эту фазу Г6Ф оказыва­
ется обогащенным 12С относительно С02 
среды на величину изотопной дискри­
минации. Более того, благодаря ран­
домизации атомов в транскетолазных 
и трансальдолазных реакциях, атомы 
углерода в Г6Ф и в других ассимиля- 
тах, образующихся в эту фазу, ока­
зываются приблизительно одного и того 
же изотопного состава. Часть Г6Ф, об­
разующегося в карбоксилазную фазу, 
запасается в резервных углеводных 
фондах в виде полисахаридов, кото­
рые используются клеткой в темновой 
период для синтеза определенных ме­
таболитов. Изотопный состав последних 
и распределение изотопов углерода 
будет определяться соответствующи­
ми характеристиками Г6Ф.

После переключения Рубиско на 
оксигеназную функцию оставшийся в 
фонде Г6Ф в виде лабильных углево­
дов устремляется в гликолатную цепь 
фотодыхания, где происходит синтез 
продуктов фотодыхания (оксалатов, 
гликолевой кислоты, ряда аминокис­
лот серина, глицина, пролина) (рис. 3). 
Часть Г6Ф запасается в виде сахаро­
зы, из которой в темновой период про­
исходит синтез органических кислот. 
Поскольку в гликолатной цепи фото­
дыхания происходит фракционирова­
ние изотопов углерода в глициндекар- 
боксилазной реакции, в фонде Г6Ф, 
питающем фото дыхательную петлю, 
накапливается «тяжелый» изотоп 13С. 
Причем, чем интенсивнее фотодыха­
ние (чем большее число оборотов со­
вершает углеродный поток в фотоды- 
хательной петле), тем сильнее акку­
мулируется в фонде Г6Ф изотоп 13С. В 
силу кинетической природы изотопного 
эффекта декарбоксилирования глици­
на (изотопный эффект проявляется 
лишь по местам деструкции углерод­
ных связей) изотопное распределение 
Г6Ф в оксигеназную фазу становится 
неоднородным, порождая «тяжелый»
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Рис. 2. Схема работы цикла Кальвина в карбоксилазную фазу функционирования Рубиско

изотопный состав и неравномерное изо­
топное распределение в тех метаболи­
тах, синтез которых связан с фондом 
Г6Ф в эту фазу. Такова последователь­
ность метаболических событий, выте­
кающая из представлений о колеба­
тельном характере фотосинтеза и воз­
никающем при этом сопряжении изо­
топных эффектов.

Факты и теоретические 
основания, говорящие в пользу 

гипотезы об осцилляциях

Как же аргументировать описанную 
последовательность событий?

1. Прежде всего, она предполагает 
существование «легкого» и «тяжелого» 
потоков метаболитов, источником угле­
рода для которых является Г6Ф, на­
капливаемый в карбоксилазную и окси-

геназную фазы соответственно. Действи­
тельно, как видно из таблиц 2-4, к «лег­
кому» потоку относятся метаболиты, 
синтез которых связан с гликолити- 
ческой цепью (большинство аминокис­
лот, липидов), к «тяжелому» потоку — 
метаболиты фотодыхания (лабильные 
сахара, оксалаты, пролин) и органи­
ческие кислоты. Это имеет место не­
зависимо от типа фотосинтезирующе­
го организма.

На рисунке 4 представлены неко­
торые растительные глкжозилонаты. 
Это сложные молекулы, в синтезе ко­
торых принимают участие оба потока. 
В амигдалине и глюкозиналбине угле­
водные фрагменты значительно «тяже­
лее» агликоновых частей [42]. В холи- 
новом эфире синаповой кислоты холи- 
новый спирт синтезируется с участи­
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Рис. 3. Схема работы цикла Кальвина в оксигеназную фазу функционирования Рубиско

ем серина [6], углеродный скелет ко­
торого также значительно «тяжелее» 
остальной части молекулы. Обогащен- 
ность изотопом 13С во всех случаях 
объясняется синтезом из углеводов, 
накапливаемых в оксигеназную фазу.

2. Другим аргументом в пользу ос- 
цилляционной концепции стало обна­
ружение специфической изотопной

неоднородности в углеродном скелете 
Г6Ф, синтезированного в оксигеназную 
фазу. Она, как было сказано выше, 
обусловлена кинетической природой 
изотопного эффекта, сопровождающе­
го декарбоксилирование глицина. Что­
бы представить, каким должно быть 
распределение изотопов углерода в 
ГбФ, следует иметь в виду, что в гли-
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Т а б л и ц а  2
Распределение 13С (б13С‰ в PDB единицах) 

в биомассе и биохимических фракциях 
морской водоросли Chorella 

stigmatophora, выращенной в условиях 
различной солености. 

б13С питающей CO2-21‰[11,17].

колатный цикл поступает Г6Ф, накоп­
ленный в карбоксилазную фазу и име­
ющий практически равномерное рас­
пределение изотопов углерода в ске­
лете.

На первом витке гликолатного цик­
ла до начала декарбоксилирования у 
глицина сохраняется равномерное рас­
пределение изотопов, унаследованное 
от исходного Г6Ф. Однако после пре­
вращения в митохондрии двух моле­
кул глицина в серин и отщепления С02 
в образующемся серине распределение 
изотопов углерода становится нерав­
номерным. Поскольку далее серин ис-

Т а б л и ц а  3
Изотопный состав углерода биохимических фракций, 

выделенных из листьев Clusia minor, выросших при различных внешних условиях [27]. 
Пробы отобраны на рассвете и на закате

Т а б л и ц а  4
Изотопный состав углерода листа и оксапата некоторых С3 

оксалатнакапливающих растений [37,38]

пользуется при синтезе Г6Ф, после­
дний также приобретает изотопную 
неоднородность. Для того чтобы оце­
нить изотопную неоднородность сери- 
на, рассмотрим фракционирование изо­
топов, которое происходит в глицин-

дегидрогеназном комплексе (рис. 5). При 
декарбоксилировании глицина в силу 
кинетического изотопного эффекта де­
струкции С - С связи в углеродных 
атомах недеструктированного глицина 
накапливается изотоп 13С (на рис. 5 ато-
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холнновый эфир синаповой кислоты

Рис. 4. Изотопное распределение углерода в некоторых растительных глюкозилонатах. 
Цифры рядом с молекулами обозначают величины δ13С изученных частей.

Данные из работы [20]

Рис. 5. Схема реакций, происходящих в глициндегидрогеназном комплексе, поясняющая 
возникновение изотопной неоднородности в Г6Ф в оксигеназную фазу работы Рубиско.

Пояснения в тексте

мы обозначены звездочкой), а в обра­
зующемся С02 и в метиленовой груп­
пе, которая связывается с переносчи­
ком одноуглеродных фрагментов тет- 
рагидрофолиевой кислотой (ТГФК)

накапливается 12С (на рис. 5 помечены 
залитыми кружочками). ТГФК перено­
сит метиленовый атом и присоединяет 
его к молекуле недеструктированного 
глицина, который превращается в се-
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рин [36]. Таким образом, у серина кар­
боксильный и смежный с ним атом уг­
лерода оказываются обогащенными 
«тяжелым» изотопом, а концевой ме- 
токсильный атом — «легким».

При синтезе Г6Ф из серина его ске­
лет формируется таким образом, что 
«тяжелый» карбоксильный атом сери­
на оказывается в положениях С-3 и 
С-4 атомов Г6Ф. Атомы в положениях 
С-2 и С-5 в результате перемешива­
ния оказываются несколько «легче», 
чем С-3 и С-4, но «тяжелее» общего 
углерода Г6Ф, а атомы в положении 
С-1 и С-6 Г6Ф оказываются «легче», 
чем углерод исходного субстрата. Рас­
чет численного примера [6], представ­
ленный в таблице 5, показывает, что

на втором и последующих оборотах 
цикла эта неравномерность сохраняет­
ся и усиливается. Чем больше интен­
сивность фотодыхания, т.е. чем боль­
ше оборотов делает углеродный поток 
в фотодыхательной петле, тем «тяже­
лее» становится углерод Г6Ф, и тем 
сильнее изотопные различия атомов, 
составляющих его скелет (см. табл. 5).

Анализ имеющегося в литературе 
материала по изучению изотопного 
распределения углерода в углеводной 
фракции растений выявил, что распре­
деление, сходное с вышеописанным, 
имеет глюкоза, выделенная из крах­
мала их запасающих органов (табл. 6). 
Следовательно, есть основания счи­
тать, что крахмал запасающих орга-

Т а б л и ц а  5
Результаты расчёта распределения изотопов углерода Г6Ф, остающегося 

в фотодыхательном фонде по мере его исчерпания за п оборотов цикла Кальвина

П р и м е ч а н и е .  Расчёт проводился с учётом величины кинетического изотопного эффекта 
декарбоксилирования глицина, равной α= 12к/13к = 1,020. Изотопной состав углеродных атомов Г6Ф, 
поступающего в цикл после карбоксилазной фазы, принят равным -20‰ [6].

Т а б л и ц а  6
Распределение изотопов углерода в глюкозе крахмала запасающих органов

ряда растений [4,13, 39]

Объект
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Рис. 6. Схема, иллюстрирующая 
унаследованность углеродных атомов 

глюкозы продуктами ее деструкции 
при ферментации

нов растении синтезируется с участи­
ем Г6Ф, образующегося в фазу фото­
дыхания.

С этим согласуется и изотопное рас­
пределение, полученное при анализе 
продуктов деструкции глюкозы при ее 
ферментации [28]. Как видно из рисун­
ка 6, образующийся при ферментации 
С02 наследует атомы С-3 и С-4 глю­
козы, а этиловый спирт — атомы С-1, 
С-2, С-5 и С-6 соответственно. Собран­
ный углекислый газ оказался заметно 
«тяжелее» общего углерода молекулы, 
а углерод этанола, напротив, «легче». 
Другими словами, все исследователи 
получили согласующиеся между собой 
результаты.

Следовательно, можно сделать вы­
вод, что в глюкозе крахмала запасаю­
щих органов растений изотопное рас­
пределение соответствует предсказы­
ваемому для глюкозы, синтезируемой 
в оксигеназную фазу, а значит, явля­
ется аргументом в пользу существова­
ния осцилляций.

В пользу этого говорит и то, что 
запасающие органы растений форми­
руются на поздних этапах онтогене­
за, когда растения проявляют много­
численные признаки того, что в это 
время фотодыхание значительно уси­
ливается. Действительно, на этапах 
цветения, созревания и плодоношения

происходит накопление в старых лис­
тьях окисленных продуктов гликолат- 
ного цикла, увеличивается концентра­
ция перекиси водорода, усиливается 
активность пероксидазы [15, 16]. На 
усиление фотодыхания указывает и 
наблюдаемое в эти периоды изотопное 
утяжеление биомассы растений [35], и 
ряд других признаков [32, 41].

Возможный вклад в образование 
глюкозы крахмала запасающих орга­
нов глюкозы, синтезированной в кар­
боксилазной фазе, не может исказить 
вышеописанное изотопное распределе­
ние, поскольку глюкоза, синтезируе­
мая в карбоксилазной фазе, должна 
иметь приблизительно равномерное 
изотопное распределение. Сказанное не 
только свидетельствует в пользу ос­
цилляций, но также позволяет сделать 
вывод о значительной биосинтетичес­
кой роли фотодыхания, особенно про­
являющегося на стадии формирования 
запасающих органов.

3. Другое свидетельство существо­
вания фотодыхательной глюкозы, а 
значит и двух фаз колебательного ре­
жима у цикла Кальвина, дает сопос­
тавление внутримолекулярных изотоп­
ных распределений глюкозы крахма­
ла запасающих органов у С3 и С4-рас­
тений. Хобби и Вернер [28], изучив та­
кие распределения и усреднив их, ус­
тановили, что у глюкозы крахмала 
из Сз-растений изотопная неоднород­
ность выражена гораздо резче. Резуль­
таты их исследования представлены в 
таблице 7, из которой видно, что в 
С4-растениях глюкоза крахмала имеет 
принципиально такое же распределе­
ние, как и глюкоза крахмала у Сз-рас­
тений, только внутримолекулярная 
изотопная неоднородность у нее гораз­
до менее выражена. Эта особенность 
согласуется с тем известным фактом, 
что Сз-растения отличаются от С4-рас- 
тений гораздо более интенсивным фо­
тодыханием. Выше отмечалось, что 
чем интенсивней фотодыхание, тем 
сильнее выражено изотопное утяже­
ление глюкозы и тем больше прояв-
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Т а б л и ц а  7 
Сопоставление усредненных изотопных 

распределений в глюкозе крахмала 
из запасающих органов у С, и С4-растений 

[28]

ляется ее изотопная неоднородность, 
что подтверждается данными табли­
цы 7.

4. Информация, полученная при 
изучении темнового дыхания у С3-ра- 
стений, также свидетельствует в поль­
зу фотосинтетических осцилляций. 
Группа ученых из нескольких стран, 
используя новейший настраиваемый 
диодный лазерный спектрометр, по­
зволяющий одновременно определять 
интенсивность темнового дыхания и 
изотопный состав выдыхаемого С02, 
исследовала темновое дыхание Ricinus 
communis L. в опытах по газообмену в 
котролируемых условиях [26]. Резуль­
таты приведены в таблице 8.

Было обнаружено (см. табл. 8), что 
в первые 15 мин после выключения све­
та наблюдается интенсивное дыхание

Т а б л и ц а  8
Временная динамика величины 613С С02, выдыхаемого листьями Ricinus communis L. 
в темноте в газобменной камере, совмещенной с настраиваемым диодным лазерным

спектрометром [26]*

и С02 по изотопному составу углерода 
значительно тяжелее предполагаемо­
го субстрата — сахаров из флоэмного 
сока растений. Более того, оказалось, 
что если перед выключением осветить 
растение светом высокой интенсивно­
сти, изотопное утяжеление еще бо­
лее усиливается. В последующий час 
интенсивность дыхания и изотопное 
утяжеление снижаются. При пролон­

гации темнового периода более чем на 
24 ч и после 48 ч изотопный состав 
углерода С02 становится обогащенным 
изотопом 12С относительно исходного 
субстрата. Авторы не смогли объяснить 
эту динамику и источник столь «тя­
желых» субстратов.

Объяснение дает осцилляционная 
гипотеза. Как было сказано, после пе­
реключения Рубиско на оксигеназную
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функцию лабильные сахара не толь­
ко питают фотодыхательную цепь, но 
одновременно поступают во флоэму. 
Поэтому сахара флоэмного сока не 
только обогащены изотопом 13С, но их 
гексозные звенья имеют неравномер­
ное распределение изотопов углерода, 
в котором атомы С-3 и С-4 утяжелены 
сильнее других. Освещение светом вы­
сокой интенсивности перед его выклю­
чением должно приводить к усилению 
фотодыхания, поскольку интенсив­
ность освещения является одним из 
факторов, стимулирующих фотодыха­
ние [2]. Это, в свою очередь, еще боль­
ше усиливает обогащение сахаров фло­
эмного сока изотопом 13С, а в гексозах 
сахаров увеличивается внутримолеку­
лярная изотопная неоднородность.

При выключении света сначала на­
чинают разрушаться накопленные ла­
бильные сахара, превращаясь в орга­
нические кислоты. На это указывают 
данные Борланд и др. [27], обнаружив­
ших четкую связь между сахарами, 
накопленными в световой период, и 
синтезом органических кислот — в тем­
новой. Одновременно прослеживается 
тесная корреляция и по изотопному 
составу сахаров и органических кис­
лот. Авторы [26] также высказали 
предположение, что интенсивное ды­
хание, которое начинается сразу пос­
ле выключения света, связано с син­
тезом органических кислот. Если это 
так, то становится понятным причина 
очень тяжелого изотопного состава 
СО2, обусловленного этим синтезом. 
При деструкции сахаров атомы С-3 и 
С-4 гексоз отщепляются и фиксиру­
ются в виде СО2 темнового дыхания, 
а двухуглеродные фрагменты исполь­
зуются на синтез углеродного скеле­
та ди- и трикарбоновых кислот. Изо­
топный состав С02, выдыхаемого в пер­
вые 15 мин после выключения света 
по величине обогащенности изотопом 
13С, как раз соответствует обогащению 
атомов С-3 и С-4 Г6Ф (см. табл. 5).

Облегчение изотопного состава С02 
при пролонгировании темнового пери­

Однако долгое время оставалась за­
гадкой обогащенность выделяющегося 
О2 «тяжелым» кислородом по сравне­
нию с кислородом воды. В последую­
щих опытах [2, 19, 20] было показано, 
что утяжеление 18О2 возникает вслед­
ствие светоиндуцированного поглоще­
ния кислорода при ассимиляции. Оно, 
как выяснили авторы, является след­
ствием фотодыхания и релеевского 
исчерпывания изотопа 16О (преиму­
щественного поглощения 16О2 при ды­
хании на свету), сопровождающих этот 
процесс. В подтверждение своего вы­
вода авторы приводят эксперименталь­
но изученную связь обогащенности 
выдыхаемого на свету кислорода изо­
топом 18О с интенсивностью дыхания 
на свету, с содержанием в среде ас­
симилируемого углерода СО2 (или би­
карбонат иона) и с интенсивностью ос­
вещения, т.е. с факторами, влияющи­
ми на интенсивность фотодыхания [20]. 
Наблюдаемая у разных фотосинтези­
рующих организмов связь обогащенно­
сти кислорода 18О с факторами, влияю-
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ода (см. табл. 7) связано уже не фото­
синтезом, а с колебаниями в гликоли- 
тической цепи, период колебании ко­
торых составляет приблизительно 24 ч 
[24]. При этом в отсутствие поступле­
ния глюкозы из цикла Кальвина (цикл 
в темноте не работает), основную роль 
начинает играть ресинтез глюкозы за 
счет продуктов распада липидов и бел­
ков [36]. Поскольку последние в целом 
обогащены изотопом 12С, это и явля­
ется причиной обогащения легким изо­
топом СО2 при пролонгировании тем­
ноты.

5. Еще один аргумент в пользу фо- 
тосинтетических осцилляций дает 
рассмотрение связи изотопного соста­
ва кислорода, образующегося при фо­
тосинтезе, с ассимиляцией СО2. Еще в 
1941 г. Виноградов и Тейс [1], исполь­
зуя меченую воду Н2О18, выяснили, 
что кислород, выделяемый при фото­
синтезе, происходит из воды.



щими на интенсивность фотодыхания 
(интенсивность света, концентрация 
питающей СО2) [19], обусловлена раз­
ной интенсивностью фотодыхания (раз­
ной степенью исчерпывания образовав­
шейся порции кислорода), определяе­
мой вышеупомянутыми факторами. Но 
исчерпывание кислорода возможно 
лишь в том случае, если кислород при 
фотосинтезе образуется в виде отдель­
ных порций. При этом порция кисло­
рода образуется, если в процесс фо­
тосинтеза СО2 вовлекается в виде от­
дельных порций. Еще в 1989 г., анали­
зируя изотопные эффекты углерода 
при фотосинтетической ассимиляции 
СО2, мы высказали гипотезу [9], что 
СО2 поступает в клетку не сплошным 
потоком, а дискретно. Сейчас природа 
дискретности стала понятной: она свя­
зана с периодическими переключени­
ями Рубиско с карбоксилазной функ­
ции на оксигеназную и обратно и с че­
редованием процессов ассимиляции и 
фотодыхания. Это и находит свое под­
тверждение в изотопных эффектах 
по кислороду.

6. Осцилляционная гипотеза под­
тверждается не только изотопными 
данными. Явление постиллюминацион- 
ного всплеска СО2 (post illumination 
burst, PIB) [25], возникающего сразу 
после выключения света, свидетель­
ствует, что ассимиляция СО2 и про­
цесс фотодыхания разнесены во вре­
мени [13], а это согласуется с колеба­
ниями. О том же свидетельствует по­
явление двух пиков на кривой замед­
ленной люминесценции хлорофилла. 
Первый пик соответствует влиянию на 
фотосистему II цикла Кальвина, рабо­
тающего в режиме карбоксилирования, 
второй его влиянию, когда он работа­
ет в режиме оксигенирования [43]. Пики 
разнесены во времени на 1.6 с.

В работе [40] обнаружены периоди­
ческие колебания концентрации СО2 в 
межклеточном пространстве листа при 
концентрациях СО2, близких к точке 
компенсации, т.е. тогда, когда фото­
дыхание проявляется сильнее всего.

Авторы склонны считать эти колеба­
ния проявлением переключений Рубис­
ко, о которых шла речь.

Заключение

Таким образом, рассмотренный фак­
тический материал подводит серьезную 
основу под осцилляционную концепцию 
фотосинтеза. Последняя позволяет совер­
шенно по-новому рассматривать фун­
даментальные вопросы организации и 
регуляции фотосинтеза и открывает но­
вые возможности в интерпретации фак­
тического материала. Несомненно, что 
при ее использовании появятся и но­
вые возможности в решении приклад­
ных вопросов — повышения продуктив­
ности с.-х. культур, выведения сортов, 
устойчивых к неблагоприятным внешним 
факторам.
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Рецензент — д. б. н. И.Г. Тараканов

SUMMARY

The oscillation concept assuming that photosynthetic oscillations appear to be a 
result of periodic changes of Calvin cycle regimes from C02 assimilation to 
photorespiration is suggested. The oscillations occur due to switching of the key 
photosynthetic enzyme Rubisco from carboxylase function to oxygenase with 
simultaneous change in carbon substrate flux directions in the Calvin cycle. The 
factual argumentation of the theory is considered. It is based on carbon isotope 
fractionation data that comprise the existence of two isotopically different carbon 
fluxes in a cell, the heterogeneous carbon isotope distribution in glucose from starch 
of storage organs that was proved for glucose formed in photorespiration phase, 
carbon isotope ratio dynamics of C02 expired in the dark, etc. Some non-isotopic 
data confirm this concept as well.
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