
ВЕСТН. MOCK- УН-ТА. СЕР. 3, ФИЗИКА. АСТРОНОМИЯ- 1989. Т. 30, №>4 

УДК 577.3 

МОДЕЛИРОВАНИЕ СВЕТОВЫХ КРИВЫХ ФОТОСИНТЕЗА 

И. О. Белогрудое, В. А. Караваев, А. К. Кукушкин 

(кафедра биофизики) 

Разработано теоретическое описание световых кривых фотосинтеза. Получены 
световые кривые для различных значений (констант скорости электронного транспор-
та и распределения поглощенной энергии между фотосистемами. 

Теоретический анализ световых кривых фотосинтеза имеет важное 
значение для понимания механизмов первичных процессов фотосин-
теза. Потому закономерно, что этот вопрос давно привлекает внимание 
исследователей [1—6]. Изучалась зависимость выхода фотопроцесса 
от количества реакционных центров [1—3], проверялось соответствие 
с экспериментальными данными моделей мульти- и уницентральной 
организации фотосинтетического аппарата [4—6]. На основе этих мо-
делей Звалинским и Литвиным [7—9] - получены аналитические выра-
жения для описания формы световых кривых. 

Вместе с тем предложенные ранее модели не учитывали всех осо-
бенностей первичных процессов фотосинтезу, что затрудняло обосно-
ванный выбор параметров модели. 

Ранее [10] был предложен метод, позволяющий на основе прос-
тых предположений в рамках единой модели описать кинетику основ-
ных процессов первичных стадий фотосинтеза. С помощью данной мо-
дели были описаны известные ранее из эксперимента особенности ки-
нетики фотосинтетического аппарата высших растений: «провал» на 
кривой быстрой индукции флуоресценции, связь кинетики со скоростя-
ми электронного транспорта и состоянием цепи электронного переноса. 

Цель настоящей работы — теоретическое описание световых кри-
вых с учетом важнейших особенностей первичных процессов в рамках 
современной Z-схемы фотосинтеза и их качественный анализ на основе 
модели, развитой в [10]. 1 
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Рис. 1. Схема первичных процессов 
фотосинтеза: Ф, Q — акцепторы 
электронов в ФС1 и ФС2 соответ-
ственно; Jti, Яг, Я1+, Яг+ — моле-
кулы пигментов ФС1 и ФС2 в ос-
новном и возбужденном состояниях 
соответственно; iti, Яг, л^*, зт2*, 
Я1+, Я2+ — Р Ц Ф С 1 и РЦ ФС2 со-
ответственно в основном, возбужден-
ном и окисленном состояниях. Ос-

тальные пояснения в тексте 

Основные уравнения модели. Схема модели первичных процессов 
фотосинтеза представлена на рис. 1. Модель включает в себя две фо-
тосистемы с реакционными центрами и светособирающими пигментны-
ми антеннами. Энергия падающего света поглощается антеннами, пос-
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ле чего либо излучается в виде кванта света (флуоресценция), либо 
мигрирует в пределах одной фотосистемы (ФС). Учтены процессы пе-
реноса энергии на реакционный центр (РЦ) и обратно, прямого и об-
ратного переноса электронов на близлежащие акцепторы, восстановле-
ния Р Ц ФС2, окисления Р Ц ФС1, взаимодействия фотосистем через 
цепь электронного транспорта. Считается, что вероятность миграции 
энергии или переноса электрона от донора на соответствующий акцеп-
тор определяется как состоянием донора, так и состоянием акцептора 
и они независимы. 

В стационарном случае система уравнений модели принимает 
следующий вид (подробно вывод изложен в [10]): 

A(l~y1)(\ — y2) = p2yi(b2 + a2(\—y2) + {\ — y1)(\~y2)), 

Л(1 — i/i)(l — z/2) = 0, lpEQ(b2 + a2(i~ г/2)+(1 — УУ)(1 — Уд)УъУз> 

Уз)(1~Уд = ®> l p £ o + «I(1 — + (1 — Уз)(1~У*))УгУ*> 

F{\~ Уд(1~ Уд = РхУЛЬ1 + а Л 1 ~ 2k) + 0. — — Уд)* 

где сравнительно с уравнениями, приведенными в [10], применены 
следующие обозначения для .упрощения вычислений: ах = 0,1 G/H0; 
&i=0 ,01 FiGJ(GiHo); b2=0,0l BCJ(£>i£0C); a2=0,1 В/С. П а р а м е т р ы 
G, H0, Gu Fx, В, С ь Du С соответствуют константам скорости первич-
ных процессов, обозначенных на рис. 1; единичные значения параметров 
соответствуют известным экспериментальным данным [10]; Е0 — 
емкость обобщенного пула переносчиков электронов между ФС2 и 
ФС1; ри Р2 и р — скорости электронного транспорта в ФС1 и ФС2 и 
между фотосистемами соответственно; А я F — интенсивности света, 
поглощаемого соответственно в ФС2 и ФС1. ' ' • 

Переменная yi = it2
+/N2, где яг+ — число РЦ ФС2 в окисленном 

состоянии, N2 — общее число Р Ц ФС2. Переменная z/2=Q~/Qo, где 
Q~ — число восстановленных молекул переносчиков, ЦЭТ, Qo — число 
акцепторов ФС2, с которыми взаимодействует ФС1. Переменная уг~-
= zt\+!N\, где 3Xi+ — число Р Ц ФС1 в окисленном состоянии, Nx — об-
щее число Р Ц ФС1. Переменная г/4=Ф~/Л^1, где Ф - — число восстанов-
ленных акцепторов ФС1. 

Очевидно, что 

0 < ^ < 1 , i=\, 2, 3, 4. (2) 

Воспользуемся этим обстоятельством и аналогично работе [7] бу-
дем рассматривать переменную ух как параметр (обозначив через у) 
и, выразив через у переменные у2, уз, у^, будем решать систему относи-
тельно параметров А и F. 

Так как А и F задают интенсивности света, поглощаемого в ФС1 
и ФС2, то можно ввести полную поглощаемую энергию света 

A + F=J. 

Введем также новый параметр а, описывающий распределение погло-
щенной энергии между фотосистемами: 

А = оЯ, 

* F={ 1—а)&. 
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Подставляя эти выражения для А и F в систему (1) и решая ее 
относительно 3 , получим квадратное уравнение: 

M2f2+NJ+Z = 0, (3) 

где коэффициенты М, N и Z определяются выражениями: 

М = (0,1рЕ0—Ръу){у— \){ргу~ft)a(l-a); '. ' 

N=аргу {у— 1) {0,1рЕ0 (Pl (ах + Ьг + 1)—р2у (ах + 1))— 

— Р%У (Р1—Р2У)} + (1 —а) РъУ(РгУ—Р1) {0. № (К + «2 + 1 — У)— 

—Pzy(a2+ 1 — У)}\ 
Z = 0, IpE^y* {рх {ах + ьх + 1)—р2у (ах + 1)} (62 + а2 -f 1— у)~ 

~рР2Уг(аг+\ — у)(рх~РъУ). . 

Таким образом, задача построения световых кривых сводится 
к решению квадратного уравнения относительно 2f. Варьируя констан-
ты скоростей электронного переноса на различных его стадиях (пара-
метры рь р2, р) и распределение суммарной поглощенной энергии 
между фотосистемами (параметр а) , можно получить различные за-
висимости для выхода 0 2 (параметр р2у) как функции от интенсивнос-
ти света S f . 

Решение уравнения (3) й варьирование параметров проводили на 
ЭВМ ЕС-1045 по программе, написанной на языке ФОРТРАН-77. 
Параметры а\, а2, bь Ь2 рассматривались как константы, имеющие зна-
чения: ai = 0,l; a2 = 0,l; 6i = 0,01; 62 = 0,002. Параметры р{ и р2 варьиро-
вались в пределах от ОД до 0,5 с шагом 0,1 (что соответствует измене-
нию констант скорости электронного транспорта от 100 до 500 с - 1 

с шагом 100 с - 1 ) , параметр р — от 0,1 до 1,0 (соответствует измене-
нию константы скорости транспорта электронов между фотосистемами 
от 10 до 100 с - 1 с шагом 10 с - 1 ) , параметр а варьировали от 0,05 до 
0,95 с шагом 0,15. 

Результаты и обсуждение. Условие (2) определяет единствен-
ный имеющий физический смысл корень квадратного уравнения (3) 
для всего множества наборов варьируемых параметров. 

В качестве световых кривых рассматривались зависимости р2у(У), 
где величина р2у по своему смыслу соответствует скорости выделения 
кислорода. 

На рис. 2, а представлены характерные кривые выхода 0 2 для 
различных значений параметра a — коэффициента распределения пог-
лощенной энергии между фотосистемами. Кривые для а = 0,35-г-0,65 
достигают насыщения уже при '^=1-4-3 и более круты, чем соответст-
вующие кривые для а=0,05; 0,95, достигающие насыщения при 
2Г = 6 ^ - 1 2 . 

Результаты, приведенные на рис. 2, а, соответствуют равным зна-
чениям параметров pi и р2, однако отмеченные особенности характерны 
и для общего случая. Таким образом, для а = 0,35-И),65 мы получили 
световые кривые, соответствующие высокой эффективности первичных 
процессов фотосинтеза: при малых значениях & световые кривые обла-
дают значительной крутизной и достаточно быстрым выходом на ста-
ционарный уровень; для а=0 ,05^0 ,95 выход на стационарный уровень 
затянут и достигается при больших значениях 2f, что обусловлено1 не-
согласованностью в работе фотосистем. 7 
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Таким образом, анализ световых кривых для различных значений 
коэффициента распределения поглощенной энергий между фотосисте-
мами приводит к выводу, что значения а = 0,35-^0,65 являются опти-
мальными с точки зрения эффективности первичных процессов. Этот 
вывод подтверждается литературными данными — энергия света пог-
лощается антеннами обеих фотосистем приблизительно в равном со-
отношении [11]. 

1.0 1,5 
усл.еЭ 

0,25 i-

Рис. 2. а— Световые кривые для различных 
значений параметра a: pi = p2=0,3; р=0,5, 
а=0 ,05 (/),• 0,35 (2); 0,50 (3); 0,65 (4); 
0,95 (5). б — Световые кривые для различ-
ных значений скорости электронного тран-
спорта в ФС2 (параметр р2): pi=p=0,5, 
/>2=0,1 (1); 0,3 (2); 0,5 (3). в — Световые 
кривые для различных значений скорости, 0,15 
электронного транспорта в ФС1 (параметр 

•Pi)- Р=Рг=0А pi —0,1 (1) и 0,5 (2): экспе-
риментальные световые кривые диатомовых 
водорослей Nitzchia при 17°С в растворе qq^ 
Рихтера: 3 — при 5% С02 , 4 — без С0 2 ' 
(пояснения в тексте), по правой оси орди- i 

яат отложены значения АОг в мм3/ч [14] 100 <7 Вт/м 

Характерные изменения хода световых кривых при варьировании 
параметра р2 — скорости электронного транспорта в ФС2 — приведе-
ны на рис. 2, б. С ростом р2 стационарный урбвень световых кривых 
возрастает, однако только до значения р2 — ри после чего увеличение 
р2 уже не сопровождается увеличением^стационарного уровня, а лишь 
незначительно увеличивает крутизну кривой Р2У(&)- Полученный ре-
зультат также соответствует известным из литературы данным £12]: 
реакции после ФС1 являются лимитирующим звеном в цепи первичных 
реакций фотосинтеза (при насыщающих интенсивностях света и атмос-
ферных концентрациях С0 2 ) , что непосредственно подтверждается из-
менениями стационарного уровня световых кривых при изменении па-
раметра р 1 — скорости электронного транспорта в ФС1 (рис. 2, в).-
Поскольку скорость оттока электронов от ФС2 лимитирована реакци-
ями после ФС1, то с ростом р\ должны достигаться большие значения 
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выхода 0 2 (Л02) для тех же значений интенсивности, света & (см. 
рис. 2, в). Из литературы известно [13], что повышение концентрации 
С 0 2 в окружающей среде приводит к увеличению стационарного уров-
ня фотосинтеза. Этот эффект также соответствует нашим результа-
там, так как увеличение ассимиляции С 0 2 сопровождается возраста-
нием оттока электронов от ФС1 (параметр р\ в наших обозначениях, 
рис. 2, в). На рис. 2, в приведены, световые кривые диатомовых водо-
рослей Nitzchia в растворе Рихтера при 17° С: кривая 3 — при 5% 
С02 , кривая 4 — без С0 2 [14] (приводится по [3]). Эксперименталь-
ные световые кривые хорошо согласуются с теоретическими (кривые / 
и 2); аналогичные световые кривые были получены также в работах 
[15, 17] (цит. по [3]). Интересно, что для р 2 =0,1 (данные не показа-
ны) рост параметров pi и р вплоть до их максимальных значений не 
приводит к возрастанию стационарного уровня. В этом случае, очевид-
но, происходит лимитирование первичных реакций вследствие слабого 
электронного транспорта от ФС2 и выход 0 2 продолжает оставаться 
низким. 

Изменения выхода 0 2 при варьировании параметра р — скорости 
электронного транспорта между ФС2 и ФС1 — приведены на рис. 3. 
Стационарный уровень возрастает с ростом р во всех случаях, когда 

Рис. 3. Изменения выхода Ог при измене-
нии скорости электронного транспорта меж-
ду фотосистемами (параметр р): p i = p 2 = 
= 0,5, р=0 ,1 (1); 0,3 (2); 0,5 (3); 0,8 (4). 
Кривые \5 и 6 — экспериментальные све-
товые кривые Conyza canadiens (поясне-
ния в тексте), по правой оси ординат от-
ложены значения Д0 2 в мкМ/(мгХл-ч) 

[19] 

не вступает в силу лимитирование на уровне ФС1, т. е. при P2^Pi-
При P2>Pi (данные не показаны) увеличение параметра р уже не при-
водит к увеличению стационарного уровня, а сводится лишь к незна-
чительному увеличению крутизны световых кривых. Изменения стацио-
нарного уровня фотосинтеза при воздействии на цепь электронного 
транспорта отмечались в ряде экспериментальных работ [18, 19—21]. 

Так, в [19] были получены световые кривые устойчивых и чувст-
вительных к триазину биотипов Conyza canadiens, различающихся 
по скорости электронного транспорта между фотосистемами (рис. 3, 
кривые 5 и 6): биотип, устойчивый к триазину, имел меньшую ско-
рость электронного транспорта (кривая 5), чем чувствительный 
к триазину (кривая 6). Изменения световых кривых в зависимости от 
скорости электронного транспорта между фотосистемами отвечают тео-
ретическим световым (кривые 1—4). 

Таким образом, мы получили удовлетворительное описание свето-
вых кривых фотосинтеза для значений параметров, соответствующих 
известным из эксперимента. Сравнительный анализ теоретических и 
экспериментальных световых кривых может помочь в выяснении ли-
митирующих звеньев первичных процессов, определяющих эффектив-
ность фотосинтеза m ш'ио. 
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ВОЛОКОННО-ОПТИЧЕСКИЙ ДАТЧИК ПРОСТРАНСТВЕННОЙ 
КОГЕРЕНТНОСТИ ИЗЛУЧЕНИЯ 

Д. В. Баранов, М. И. Беловолов, И. В. Журилова, С. К. Исаев, 
А. П. Крюков, А. В. Кузнецов 

(ниияф) 

Описан простой и компактный датчик пространственной когерентности, основан* 
ный на использовании волоконного направленного ответвителя и позволяющий про-
водить обработку сигнала на ЭВМ. 

Степень пространственной когерентности (ПК) — одна из важней-
ших характеристик оптического излучения [1, 2]. Известен целый ряд 
методов как прямого, так и косвенного ее измерения (см., напр., 
[3—12]). Наиболее простым является метод, основанный на класси-

ческом опыте Юнга и позволяющий вычислить степень ПК для двух 
•фиксированных точек поперечного сечения пучка по видности интер-
ференционной картины [1] 

где 5 — расстояние между точками; / i ( 2 — интенсивности исходящих 
та них интерферирующих лучей, измеренные в точке наблюдения; 
/max, min — интенсивности света в максимумах и минимумах интерфе-
ренционной картины. 

Трудности метода заключены прежде «сего в способе регистрации 
интерференционной картины. Это либо фотографирование, либо скани-
рование приемником с диафрагмой, имеющей диаметр, значительно 
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