
БИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕМБРАНЫ, 2021, том 38, № 1, с. 20–43

20

МАТЕМАТИЧЕСКОЕ МОДЕЛИРОВАНИЕ ФОТОСИНТЕЗА
И АНАЛИЗ ПРОДУКТИВНОСТИ РАСТЕНИЙ
© 2021 г.   Е. М. Суховаa, В. А. Воденеевa, В. С. Суховa, *

aНижегородский государственный университет им. Н.И. Лобачевского,
Нижний Новгород, 603950 Россия

*e-mail: vssuh@mail.ru
Поступила в редакцию 20.08.2020 г.

После доработки 13.09.2020 г.
Принята к публикации 21.09.2020 г.

Фотосинтез лежит в основе продукционного процесса растений, что делает крайне актуальным раз-
работку методов его оценки и прогнозирования при различных условиях окружающей среды.
Сложность фотосинтетических процессов и наличие многочисленных обратных связей делает зна-
чимым развитие комплексных подходов к его анализу, включая математическое моделирование.
В обзоре проведен анализ математических моделей фотосинтетических процессов различного
уровня (от процессов в тилакоидных мембранах – до уровня целого растения и экосистемы) и оцен-
ка потенциальных путей их применения для исследования продуктивности растений. При этом,
прежде всего, были отмечены модели, описывающие функционирование фотосинтетических реак-
ционных центров (включая первичное разделение зарядов, флуоресценцию, тепловую диссипацию
и т.д.), которые широко используются для интерпретации экспериментальных данных при анализе
фотосинтетических процессов у растений. Следующая группа моделей фокусируется на описании
переноса электронов фотосинтетической электрон-транспортной цепью или ее участками (в част-
ности, фотосистемой II). Такие модели могут быть использованы как для анализа эксперименталь-
ных данных, так и для прогнозирования повреждения фотосинтетического аппарата в условиях
быстрых изменений условий среды (например, колебаний интенсивности освещения). Модели,
учитывающие темновую стадию фотосинтеза, опираются на представление о лимитирующих для
фиксации CO2 стадиях либо на детализированные описания реакций цикла Кальвина. Модели этой
группы уже могут быть непосредственно использованы для описания продукционного процесса.
Более комплексные модели, помимо описания фотосинтеза, могут также учитывать распределение
освещения и потоки CO2 в листе и взаимодействие фотосинтеза с другими физиологическими про-
цессами; это позволяет использовать такие модели для прогнозирования продуктивности растений
в различных условиях или при модификациях фотосинтетического аппарата. В обзоре также анали-
зируются “надорганизменные” фотосинтетические модели, которые опираются на достаточно про-
стые описания фотосинтетических процессов и могут быть использованы для анализа продуктив-
ности на уровне растительного покрова, естественных или искусственных экосистем. В целом,
многочисленные математические модели фотосинтеза различного уровня направлены на решение
широкого спектра исследовательских и практических задач. В частности, они могут быть потенци-
ально использованы для оценки нарушений продуктивности сельскохозяйственных растений в не-
стабильных условиях выращивания или для ее оптимизации в стабильных условиях защищенного
грунта. Перспективным направлением развития фотосинтетического моделирования является ин-
теграция отдельных моделей различного уровня в единую среду моделирования фотосинтеза.
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1. ВВЕДЕНИЕ

Фотосинтез, который лежит в основе продук-
тивности, является одним из ключевых процес-
сов в жизни растений. Его исследования имеют
как фундаментальное, так и прикладное значе-
ние; в частности, понимание механизмов функ-
ционирования фотосинтеза и его адаптации к

действию стрессоров может стать основой для
разработки методов повышения урожая сельско-
хозяйственных растений и снижения его потерь в
неблагоприятных условиях [1–3].

В то же время фотосинтез является комплекс-
ным процессом, который включает в себя фото-
физические, фотохимические и биохимические
реакции, протекающие на уровне тилакоидных
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мембран, стромы и люмена хлоропластов; харак-
терные времена таких реакций варьируют от пи-
косекунд – до секунд и более [4, 5] (рис. 1). При
этом реакции с различными характерными вре-
менами могут оказывать взаимное влияние друг
на друга [4–7]. Например, фотохимические реак-
ции в электрон-транспортной цепи (ЭТЦ) тила-
коидных мембран и цикл Кальвина могут оказы-
вать взаимное влияние друг на друга через соот-
ношение ATP/ADP и NADPH/NADP+ в строме
хлоропластов [8, 9]: замедление одной группы
процессов приводит к снижению скорости дру-
гой и наоборот. Взаимодействие фотосинтетиче-
ских процессов еще в большей степени усложня-
ется вследствие многочисленных регуляторных
механизмов [10–12], которые могут модифициро-
вать их протекание. В частности, растения имеют
разнообразные механизмы защиты фотосинтети-
ческого аппарата, включая процессы на уровне
ЭТЦ (энергозависимое нефотохимическое туше-
ние флуоресценции, “state transition” [13–16] и фо-
тоингибирование [17, 18], активация циклического
потока вокруг фотосистемы I (ФСI) [19–21], изме-
нение активности ферредоксин-NADP+–редуктазы
[22, 23] и другое), активности ферментов цикла
Кальвина [24–26], активности Н+-ATP-синтазы
[27–30], поступления CO2 в строму хлоропластов
[31–33], оттока сахаров в русло дальнего транс-
порта [34, 35] и т.д.

Комплексный характер фотосинтетических
процессов затрудняет их экспериментальное ис-
следование и, в частности, создает ограничения
для прогнозирования фотосинтеза в различных
условиях или для интерпретации эксперимен-
тальных данных, получаемых с использованием
достаточно сложных систем [11, 12, 36] (напри-
мер, листа растения). Одним из путей решения
подобных проблем является использование мето-
да математического моделирования, которое поз-
воляет теоретически изучить различные аспекты
процессов фотосинтеза и продуктивности расте-
ний. В настоящее время разработано значитель-
ное число фотосинтетических моделей [5, 7, 33,
37, 38], которые могут базироваться на разных
принципах описания (от простых аппроксима-
ций [39, 40] – до детализированных описаний
[41–43]), фокусироваться на различных фотосин-
тетических реакциях [37, 38], описывать или не
описывать взаимодействие с другими процессами
[31–33, 42, 44], иметь точечный [45–47] или про-
странственный характер [31, 33, 48, 49] и т.д.

Применение математического моделирования
может иметь значение как для фундаментальных
исследований в области физиологии фотосинтеза
[31–33, 37, 38, 46, 47], так и для прикладных раз-
работок в области культивирования сельскохо-
зяйственных растений [44, 45, 50, 51]. В частно-
сти, можно отметить несколько потенциальных

областей прикладного применения математиче-
ских моделей фотосинтеза.

– Долгосрочный прогноз продуктивности рас-
тений при конкретных условиях выращивания,
что может быть использовано для теоретической
оценки урожая. Практическую реализуемость та-
кой задачи демонстрирует, например, линейка
математических моделей продукционного про-
цесса, разработанных “школой de Wit” [50]; от-
дельные модели из этой группы (например,
WOFOST) показали возможность достаточно эф-
фективного использования для прогнозирования
урожая сельскохозяйственных культур. Такие мо-
дели зачастую опираются на упрощенное описа-
ние фотосинтетических процессов и учитывают
другие процессы, влияющие на продуктивность
растений (дыхание, водный обмен, азотный об-
мен, процесс роста и другие) [50, 51].

– Прогнозирование ответов фотосинтеза на
стрессовые воздействия, что, в частности, может
быть потенциально использовано для оценки по-
вреждения фотосинтетического аппарата при
действии определенных стрессоров. Решение
этой задачи базируется, прежде всего, на описа-
нии в моделях регуляторных процессов на уровне
тилакоидных мембран, хлоропластов и растений
в целом, которые участвуют в формировании
быстрых ответов растения на действие стрессоров
(например, нефотохимического тушения флуо-
ресценции (NPQ) [38–40, 43, 52–56]). Модели
этой группы могут быть использованы для пред-
варительной оценки возможных рисков для про-
дукционного процесса при заданных режимах
действия неблагоприятных факторов (например,
колебания температуры и освещенности).

– Выявление потенциальных “мишеней” для
улучшения фотосинтетических процессов и по-
вышения их устойчивости к действию стрессоров
(например, методами генной инженерии или
действием химических препаратов). Такие рабо-
ты опираются на достаточно детализированные
модели фотосинтеза; например, модель Farguhar-
von Coermer-Berry [37, 45] и описание потоков уг-
лекислого газа используются при прогнозирова-
нии влияния на фотосинтез повышения проводи-
мости мезофилла для СО2 [31–33].

– Интерпретация непосредственно измеряе-
мых в ходе исследований и/или дистанционного
мониторинга показателей фотосинтеза. К таким
показателям, прежде всего, относится измерение
флуоресценции хлорофилла, например PAM-
флуориметрия, или измерение флуоресценции,
которая индуцирована солнечным освещением
[36, 57, 58].

Таким образом, математическое моделирова-
ние является важным теоретическим инструмен-
том для исследований фотосинтеза и, в сочетании
с описанием других физиологических процессов,
может быть, потенциально, использовано в каче-



22

БИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕМБРАНЫ  том 38  № 1  2021

СУХОВА и др.

Рис. 1. Общая схема уровней описания фотосинтеза и продукционного процесса, начиная от процессов в электрон-
транспортной цепи (ЭТЦ) хлоропластов до листа, целого растения и экосистем. NPQ – нефотохимическое тушение
флуоресценции хлорофилла, FNR – ферредоксин-NADP+–редуктаза.
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стве основы для прогнозирования продукцион-
ного процесса растений; возможность этого под-
тверждает применение некоторых групп моделей
[50] для агроэкологического зонирования или для
оценки сценариев воздействия на продукцион-
ные процесс изменений условий окружающей
среды. Представленный обзор посвящен анализу
современных фотосинтетических моделей раз-
личного уровня, включая оценку перспектив их
использования для анализа продуктивности рас-
тений.

2. КРАТКОЕ ОПИСАНИЕ 
ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИХ ПРОЦЕССОВ

У ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

Фотосинтез, т.е. процесс фиксации СО2 и син-
теза углеводов с использованием световой энер-
гии, является ключевым процессов в жизни рас-
тений [4]. Фотосинтетические реакции локализо-
ваны в хлоропластах и могут быть разделены на
световую и темновую стадию (рис. 2).

Реакции световой стадии фотосинтеза проте-
кают в специализированных мембранных струк-
турах – тилакоидах [4, 7], которые входят в состав
хлоропластов и представляют собой замкнутые
мембранные пузырьки, либо объединенные в
граны, либо расположенные отдельно друг от
друга. При этом протекание световой стадии фо-
тосинтеза требует участия как локализованных в
тилакоидных мембранных мультиферментных
комплексов (фотосистемы I и II, комплекс цито-
хромов b6/f, светособирающие комплексы и кис-
лородвыделяющий комплекс), так и ряда по-
движных переносчиков (пул пластохинонов, пла-
стоцианин, ферредоксин). Следует отметить, что
пространственная организация фотосинтетиче-
ских мембран в виде тилакоидов позволяет зна-
чительно увеличить общую площадь таких мем-
бран на единицу объема (т.е. ускорить протека-
ние локализованных в пределах мембраны
реакций световой стадии фотосинтеза).

Процессы световой стадии фотосинтеза по-
дробно описаны в ряде обзорных работ [4, 7, 10].
Начальным этапом таких реакций является по-
глощение кванта света светособирающим ком-
плексом и миграция энергии возбуждения к ре-
акционному центру (РЦ) фотосистемы I или фо-
тосистемы II, которые представляют собой
молекулы хлорофилла; в дальнейшем энергия
возбужденного состояния используется для раз-
деления зарядов в РЦ. В случае фотосистемы II
происходит переход электрона от РЦ P680 (хлоро-
филл) к первичному акцептору электронов –
феофитину, с феофитина электрон переносится
на хинон QA, а с хинона QA – на хинон QВ; возни-
кающий при этом положительный заряд P680 ком-
пенсируется электроном с первичного донора
электронов (тирозин), восстановление тирозина

происходит за счет поступления электронов с мо-
лекул воды, которые последовательно окисляют-
ся кислородвыделяющим комплексом с образо-
ванием молекулярного кислорода и протонов.
После получения двух электронов QA протониру-
ется двумя протонами из стромы хлоропластов,
превращаясь в пластохинол, и уходит в пул пла-
стохинолов; после чего с фотосистемой II связы-
вается окисленный пластохинон из пула. Пласто-
хинол диффундирует к комплексу цитохромов
b6/f и окисляется; протоны уходят в люмен тила-
коида. При этом один из электронов переносится
на пластоцианин, а другой восстанавливает хи-
нон в составе цитохромного комплекса; при вос-
становлении хинона двумя электронами он также
поглощает два H+ из стромы и уходит в пул пла-
стохинонов, формируя дополнительный цикл пе-
реноса протонов. Восстановленный пластоциа-
нин выступает в качестве донора электронов для
фотосистемы I и восстанавливает ее РЦ P700, ко-
торый предварительно окисляется, отдавая элек-
троны в цепь в ходе разделения зарядов после по-
лучения энергии кванта света. Электроны с P700
проходят через ряд компонент фотосистемы I и
восстанавливают ферредоксин. Окисление фер-
редоксина может происходить различными путя-
ми [7, 10, 21]: с восстановлением NADPH из
NADP+ (нециклический поток электронов), с
восстановлением пластохинона, которое, вероят-
но, происходит в составе комплекса цитохромов
b6/f (циклический поток электронов вокруг фото-
системы I), а также с восстановлением кислорода
и образованием его активных форм (псевдоцик-
лический поток электронов). Важно отметить,
что при протекании реакций световой стадии фо-
тосинтеза наиболее длительные характерные вре-
мена имеют процессы, связанные с транспортом
подвижных переносчиков; в частности, одним из
таких “медленных” процессов является окисле-
ние пластохинола при взаимодействии с ком-
плексом цитохромов b6/f, которое может рассмат-
риваться как “узкое место” при транспорте элек-
тронов в тилакоидной мембране хлоропластов.

Фотосинтетический поток электронов в тила-
коидных мембранах хлоропластов сопровождает-
ся не только образованием NADPH, но и перено-
сом протонов через мембрану, что приводит фор-
мированию значительного транстилакоидного
электрохимического градиента протонов [4, 7].
Его энергия используется для синтеза АТP при
участии H+-ATP-синтазы тилакоидной мембра-
ны, которая синтезирует одну молекулу АТP при
переносе от 3 [10] до 4–5 [4] протонов через мем-
брану. Важно отметить, что формирование такого
градиента зависит от целостности тилакоидных
мембран и нарушение замкнутости тилакоидов
может снижать и даже полностью подавлять фор-
мирование электрохимического градиента про-
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Рис. 2. Упрощенная схема фотосинтетических процессов у высшего растения (на примере С3 фотосинтеза). Ru5P –
рибулозо-5-фосфат, RuBP - рибулозо-1,5-бисфосфат, 3-PGA - 3-фосфоглицерат, 1,3-PGA – бисфосфоглицерат, triose-P –
триозофосфаты, ФСI и ФСII – фотосистемы I и II, LHCI и LHCII – светособирующие комплексы фотосистемы I и II,
Cyt b6/f – комплекс цитохромов b6/f, H+-ATP-synth – H+-ATP-синтаза тилакоидной мембраны, OEC – кислородвы-
деляющий комплекс, Tyr – тирозин (первичный донор фотосистемы II), P680 – реакционный центр фотосистемы II,
Pheo – феофитин (первичный акцептор фотосистемы I), QA и QB – хиноны А и В, pQ и pQH2 – пластохинон и пла-
стохинон из пула пластохинонов, FQR – ферредоксин-хинон–редуктаза, Cyt f и Cyt b6 – цитохромы f и b6, Q – хинон
в составе комплекса цитохромов b6/f, PC – пластоцианин, Fd – ферредоксин, P700 – реакционный центр фотосисте-
мы I, A0 – хлорофилл (первичный акцептор фотосистемы I), A1 – филлохинон, FX и FA/FB – железосерные кластеры,
FNR – ферредоксин-NADP+–редуктаза. При подготовке схемы использованы работы [4, 7, 10, 25, 37].
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тонов, а значит – нарушать фотосинтетические
процессы.

Образующиеся в ходе функционирования све-
товой стадии фотосинтеза в строме хлоропластов
NADPH и АТP используются в качестве основно-
го источника энергии для протекания реакций
темновой стадии фотосинтеза (цикл Кальвина)
(рис. 2), в ходе которой с участием фермента
РУБИСКО осуществляется фиксация углекисло-
го газа [4, 25]; поступление CO2 из внешней среды
осуществляется через устьица и тесно связано с
процессом транспирации листа; вклад в транс-
порт СО2 может также вносить проводимость
плазматической мембраны и оболочек хлоропла-
ста для углекислого газа. Среди основных интер-
медиатов цикла Кальвина можно отметить рибу-
лозо-5-фосфат, рибулозо-1,5-бисфосфат, 3-фос-
фоглицерат, бисфосфоглицерат и др. [37];
основным продуктом этого цикла являются угле-
воды [4], которые затем могут транспортиро-
ваться в другие части растения [35]. При этом
РУБИСКО может также функционировать как
оксигеназа и тем самым участвовать в поддержа-
нии фотодыхания [37, 45]. Следует также отме-
тить, что помимо C3 фотосинтеза, который пре-
имущественно базируется на цикле Кальвина, у
растений могут существовать и другие формы
темновой стадии фотосинтеза (C4 и CAM типы
фотосинтеза) [4]. Функционирование таких пу-
тей требует дополнительного транспорта фото-
синтетических метаболитов между хлоропластом
и вакуолью (CAM) или между клетками мезофил-
ла и обкладки проводящих пучков (C4), что поз-
воляет оптимизировать процесс фиксации CO2.
В случае темновой стадии фотосинтеза, в каче-
стве “узкого места” процесса может, прежде все-
го, рассматриваться непосредственно фиксация
углекислого газа РУБИСКО [37, 45]; однако ли-
митирующим процессом может также быть по-
ступление углекислого газа в строму хлоропла-
стов.

3. МАТЕМАТИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ, 
ОПИСЫВАЮЩИЕ ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИЕ 

ПРОЦЕССЫ НА УРОВНЕ 
РЕАКЦИОННЫХ ЦЕНТРОВ

При математическом моделировании фото-
синтетических процессов на уровне РЦ может
быть реализовано два подхода. Первый из них
фокусируется на детализированном описании
поглощения света, миграции энергии возбужде-
ния и разделения зарядов [59, 60]; для этого, в
частности, может быть использовано описание
индуктивно-резонансного механизма переноса
энергии (переноса энергии вследствие резонанса
Фёрстера), которое основано на диполь-диполь-
ном взаимодействии при переносе возбуждения
между двумя хромофорами. Такой подход пре-

имущественно направлен на выявление фунда-
ментальных механизмов поглощения света фото-
синтетическим аппаратом; перспективы его ис-
пользования для решения проблем, связанных с
продуктивностью растений, достаточно ограни-
чены.

Другой подход опирается на описание конку-
рирующих путей утилизации энергии возбужден-
ного состояния РЦ фотосистемы II (ФСII) ([11,
57, 58, 61–67]. При этом такая энергия может
быть потрачена на флуоресценцию, нерегулируе-
мую тепловую диссипацию, а также на разделе-
ние зарядов, которое является необходимым ша-
гом для дальнейшего протекания реакций свето-
вой стадии фотосинтеза [4, 7]. Кроме того, в
случае предварительного освещения растения у
него может развиваться контролируемая дисси-
пация энергии возбужденных состояний в РЦ
ФСII (нефотохимическое тушение флуоресцен-
ции) [10, 16]. В настоящее время такую диссипа-
цию связывают с тремя основными механизмами:
(i) энергозависимое тушение флуоресценции, ко-
торое обусловлено закислением люмена в усло-
виях освещения с высокой интенсивностью; та-
кое закисление приводит к протонированию бел-
ков светособирающего комплекса и способствует
превращению виолоксантина в зеаксантин, что, в
свою очередь, повышает потери поглощаемой
энергии света; (ii) “State transition”, т.е. переме-
щение светособирающего комплекса от фотоси-
стемы II к фотосистеме I в условиях стрессовой
интенсивности освещения; (iii) фотоповрежде-
ние фотосинтетического аппарата в условиях из-
быточной интенсивности освещения или других
стрессовых факторов.

В некоторых моделях этой группы использует-
ся детализированное описание переходных про-
цессов между состояниями РЦ ФСII [67]; однако
важным преимуществом большинства моделей
является применение относительно простых
уравнений [62, 63], использующих величины
констант скорости конкурирующих процессов
для расчета вероятности их протекания. В каче-
стве примера применения такого подхода можно
привести стандартное уравнение для расчета
квантового выхода фотохимических реакций
ФСII (γPSII):

(1)

где kQ, kFl, kD и kNPQ – константы скорости разде-
ления зарядов, флуоресценции, тепловой дисси-
пации и NPQ соответственно, qP – это доля РЦ
ФСII в “открытом состоянии” (т.е. доля РЦ, у ко-
торых отсутствует электрон на хиноне QA). Следу-
ет отметить, что у адаптированных к темновым
условиям растений kNPQ = 0 (NPQ в этих условиях
не развивается); у растений в условиях очень сла-
бого освещения qP = 1 (т.е. все РЦ ФСII “откры-

Q
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Q Fl D NPQ

,
k qP

k qP k k k
γ =

+ + +
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ты”), а в условиях вспышек света высокой интен-
сивности qP = 0 (т.е. все РЦ ФСII “закрыты” и
имеют электроны на хиноне QA). Такие модели
могут быть расширены; например, в них может
быть включено описание влияния градиента
электрического потенциала на тилакоидной мем-
бране [64, 66] или добавлено описание переноса
возбуждения между пигментами [63].

Важной особенностью фотосинтетических мо-
делей, опирающихся на описание конкуренции
различных путей утилизации энергии возбужде-
ния в РЦ, является их широкое использование
для интерпретации результатов измерения флуо-
ресценции хлорофилла (рис. 3а). Следует отме-
тить, что методы, базирующиеся на измерении
флуоресценции и последующем анализе резуль-
татов с использованием фотосинтетических мо-
делей, являются быстрыми, неинвазивными и
информативными подходами к оценке фотосин-
тетических процессов у растений [11, 57, 58, 62].
Рисунок 3б показывает динамику изменений
флуоресценции листа при применении метода
РАМ-флуориметрии, который опирается на ис-
пользование периодических импульсов света вы-
сокой интенсивности (насыщающие вспышки).
При этом для каждого из приведенных парамет-
ров (F0 – интенсивность флуоресценции у адап-
тированного к темноте растения, FM – макси-
мальный уровень флуоресценции, измеряемый
при первой насыщающей вспышке после адапта-
ции к темноте, Ft – текущий уровень флуоресцен-
ции при освещении растения актиничным све-
том,  – максимальный уровень флуоресцен-
ции у адаптированных к свету растений при
насыщающей вспышке) показаны уравнения для
расчета квантового выхода флуоресценции (урав-
нения слева). Комбинация таких уравнений поз-
воляет рассчитать характеристики фотосистемы II
(в частности, потенциальный и эффективный
квантовый выход фотохимических реакций фо-
тосистемы II) как функцию измеряемых показа-
телей (F0, FM, Ft и ) (уравнения справа). Анало-
гичный подход можно использовать для оценки
методом РАМ-флуориметрии других показателей
ФСII (NPQ, qP и другие) [57, 58].

Близкий подход может быть также развит для
описания квантовых выходов конкурирующих
процессов в реакционном центре ФСI [68, 69].
К таким процессам будет относиться (i) исполь-
зование энергии поглощенного света для разде-
ления зарядов и транспорта электронов по ЭТЦ,
(ii) потеря энергии поглощенного света из-за
окисленного состояния P700 ( ) и (iii) потеря
энергии поглощенного света из-за восстановлен-
ного состояния акцепторной части PSI. При этом
в качестве анализируемого показателя ФСI ис-
пользуется поглощение света на длине волны 830,

'
MF

'
MF

700P+

так как окисление РЦ ФСI P700 приводит к изме-
нению абсорбции света в этой спектральной полосе.

При анализе временных диапазонов, равных
минутам, десяткам минут, часам и более, доста-
точно часто принимается допущение о том, что
потоки электронов через фотосистемы I и II име-
ют стационарный характер [19, 20, 57, 70, 71], т.е.
равны на различных участках ЭТЦ. В этом случае
можно принять, что поток электронов через ФСII
приблизительно равен нециклическому потоку
электронов (LEF), а поток электронов через ФСI
приблизительно равен сумме циклического пото-
ка электронов вокруг фотосистемы I (CEF) и не-
циклического потока (т.е. CEF + LEF) [19, 20, 57,
70]. Принимая эти допущения, для описания LEF
и CEF могут быть использованы уравнения (2) и
(3) соответственно:

(2)

(3)
где γPSI и γPSII – квантовые выходы ФСI и ФСII,
PAR – интенсивность актиничного света, дей-
ствующего на лист, β – доля PAR, которая погло-
щается листом, dII – доля поглощенного света,
которая передается ФСII, (1-dII) – доля погло-
щенного света, которая передается к ФСI.

В целом, математические модели, описываю-
щие фотосинтетические процессы на уровне ре-
акционных центров, используются, прежде всего,
для анализа результатов измерений флуоресцен-
ции ФСII и поглощения света фотосистемой I,
полученных с применением РАМ-метода [11, 19,
20, 57, 58, 62, 70]. Такая область применения дела-
ет развитие этой группы математических моделей
очень значимой для решения прикладных задач в
рамках дистанционного мониторинга продуктив-
ности и стрессовых изменений у растений на ос-
новании измерений их флуоресценции [57].

4. МАТЕМАТИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ, 
ФОКУСИРУЮЩИЕСЯ НА ОПИСАНИИ 

ПОТОКА ЭЛЕКТРОНОВ В ЭТЦ 
ИЛИ ЕЕ КОМПОНЕНТАХ

Следующая группа математических моделей
[7, 46, 54, 72–91] фокусируется на описании
функционирования ЭТЦ хлоропластов (или
крупных участков электрон-транспортной цепи,
таких как ФСI и ФСII) и сопутствующих регуля-
торных процессов. В общем случае такие модели
опираются на Z-схему, которая описывает пере-
нос электрона по цепи переносчиков с учетом
значений их окислительно-восстановительного
потенциала [7, 46, 54, 72]. Модели этой группы
могут также описывать регуляцию световой ста-
дии фотосинтеза, формирование электрохимиче-
ского градиента и функционирование Н+-ATP-
синтазы, транспорт ионов через тилакоидную
мембрану, синтез ATP и NADPH и др. [7, 72–77].

PSIILEF PAR dII ,= β γ

( )[ ]PSI PSIICEF PAR 1 dII dII ,= β − γ − γ
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При разработке математических моделей этой
группы, для построения систем дифференциаль-
ных уравнений часто используется комбинация
двух подходов (см., например, работы [42, 46, 79,
85–88]).

(i) При описании процессов переноса электро-
нов в рамках мультиферментных комплексов (на-
пример, ФСI, ФСII или комплекс цитохромов
b6/f) в качестве переменных используют вероят-
ности различных состояний комплекса в целом

(или концентрации этих состояний). Такой под-
ход является более корректным для описания пе-
реноса электронов между компонентами ЭТЦ,
взаимное расположение которых зафиксировано,
нежели закон действующих масс, который был
показан для химических реакций, протекающих в
растворах. Применение такого описания позво-
ляет моделировать процессы переноса электро-
нов в пределах фотосинтетического мультифер-
ментного комплекса как мономолекулярные ре-
акции, т.е. переходить к системам линейных

Рис. 3. Схема конкурентной модели утилизации энергии возбужденного состояния (а) и пример применения такой
модели к оценке показателей фотосинтеза при использовании РАМ-флуориметрии (б). P680 и  – основное и воз-
бужденное состояние РЦ ФСI. kQ, kFl, kD и kNPQ – константы скорости разделения зарядов, флуоресценции, тепловой
диссипации и NPQ, соответственно, qP – это доля РЦ ФСII в “открытом состоянии” (т.е. доля РЦ у которых отсут-

ствует электрон на хиноне QA), γFl – квантовый выход флуоресценции для каждого из вариантов измерения,  и
γPSII – потенциальный и эффективный квантовый выход фотохимических реакций у ФСII, SP – насыщающие
вспышки, AL – актиничный свет (стрелка обозначает момент его включения), F0 – интенсивность флуоресценции у
адаптированного к темноте растения, FM – максимальный уровень флуоресценции (первая насыщающая вспышка),
Ft – текущий уровень флуоресценции при освещении растения актиничным светом,  – максимальный уровень
флуоресценции (насыщающая вспышка) у адаптированных к свету растений.
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дифференциальных уравнений первого порядка.
Расчет констант скорости таких реакций опира-
ется на стандартное описание транспорта элек-
трона через энергетический барьер между компо-
нентами ЭТЦ [42]; аналогичным образом могут
рассчитывать константы скорости для рассеяния
избыточной энергии в виде флуоресценции и
тепла [42, 46, 72, 81, 88]. В то же время использо-
вание при моделировании вероятностей различ-
ных состояний фотосинтетического мультифер-
ментного комплекса значительно увеличивает
число переменных при моделировании; так, в ра-
боте [86] для описания только ФСII было исполь-
зовано около 30 переменных.

(ii) При описании взаимодействия мультифер-
ментных комплексов с подвижными переносчи-
ками (компоненты пула пластохинонов, пласто-
цианин и ферредоксин) используется классиче-
ский закон действующих масс, в соответствии с
которым скорость реакции пропорциональна
произведению концентраций реагентов. В этом
случае для подвижных переносчиков в качестве
переменных используют их концентрации.

Вследствие значительного числа используе-
мых переменных подробное описание ЭТЦ имеет
достаточно сложный характер, поэтому при раз-
работке математических моделей широко ис-
пользуются упрощения. В частности, можно от-
метить:

 (i) использование стационарных решений для
быстрых процессов, т.е. для процессов, характер-
ные времена которых значительно меньше, нежели
временные интервалы, анализируемые с использо-
ванием разрабатываемой модели. Так, в некоторых
работах [42, 43, 78] стационарные решения были ис-
пользованы при описании распределения состоя-
ний в мультиферментных фотосинтетических ком-
плексах, в то же время для более медленных процес-
сов взаимодействия с подвижными переносчиками
(пластохиноны, пластоцианин, ферредоксин) ста-
ционарные решения не использовались.

(ii) Обобщенное описание переменных, поз-
воляющее представить фотосинтетические про-
цессы максимально упрощенно [6, 56, 79, 80].
Примером такого подхода может служить модель
[56], в которой вся совокупность состояний ФСII
была описана с помощью двух переменных, соот-
ветствующих “открытому” и “закрытому” РЦ.
При этом в условиях колебаний интенсивности
освещения между экспериментальными и имити-
рованными моделью фотосинтетическими пока-
зателями наблюдалось хорошее соответствие.
Среди других примеров использования упрощен-
ных описаний при моделировании процессов
световой стадии фотосинтеза можно отметить ра-
боту [79], в которой ФСII была описана тремя пе-
ременными, или работу [49], в которой учитыва-
лась только исходное и окисленное состояние
ФСII.

(iii) Использование регрессионных функций,
которые описывают определенные фотосинтети-
ческие процессы, однако не учитывают возмож-
ные механизмы протекания процессов. В каче-
стве примеров такого подхода можно отметить
применение экспоненциального описания для
моделирования динамики изменения во времени
электрического [81] или электрохимического [82]
градиента на тилакоидной мембране. Несмотря
на то, что такое описание не отражает конкрет-
ные механизмы изменения градиента, оно может
быть использовано для упрощения модели.

Отдельной проблемой при моделировании
фотохимических процессов фотосинтеза являет-
ся описание их регуляции при изменении окру-
жающих условий и, в частности, при действии не-
благоприятных факторов. При этом важную роль
играет NPQ, которое является важным ключевым
механизмом фотосинтетического аппарата, позво-
ляющим регулировать поглощение световой энер-
гии реакционным центрами ФСII. Как уже отмеча-
лось, NPQ включает в себя, прежде всего, энергоза-
висимую компоненту тушения (индуцируется
закислением люмена хлоропластов), state-transition
(обусловлено изменениями фосфорилирования све-
тособирающего комплекса и его перемещением
между фотосистемами) и фотоингибирование. Ме-
ханизм формирования энергозависимого компо-
нента NPQ, обусловленного взаимодействием PsbS
белков и ксантофиллов со светособирающими ком-
плексами, детально моделируется в ряде работ [38,
43, 52, 54, 55]; при этом описывается взаимодей-
ствие протонированных/непротонированных PsbS
с ксантофиллами.

Другой подход к моделированию развития
NPQ опирается на описание связи тушения с
уровнем восстановления ЭТЦ. Высокая актив-
ность ЭТЦ сопровождается как закислением лю-
мена, так и увеличением доли пластохинолов в
пуле (для интактных и не подверженных дей-
ствию разобщителей тилакоидных мембран); та-
кая особенность позволяет описать развитие
энергозависимого компонента NPQ как функ-
цию заполнения пула пластохинонов, что и было
реализовано в ряде моделей [41, 43, 78, 89]. Ана-
логичный подход также был использован для
описания state-transition: заполнение пула пла-
стохинонов определяло активность киназы све-
тособирающего комплекса и его фосфорилирова-
ние [43, 78].

Среди других регуляторных процессов, опи-
санных в современных фотосинтетических моде-
лях, можно отметить активацию ферредоксин-
NADP+–редуктазы в условиях освещения [43, 72,
87], отток электронов от пластохинолов посред-
ством терминальной оксидазы PTOX [43, 54] и
светоиндуцированную активацию циклического
потока [43, 82, 90]. Также активность ЭТЦ в мо-
делях может зависеть от количества быстрых и
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медленных PQ на один реакционный центр [46] и
кинетических свойств пластохинонов [88, 91].
Еще одна группа моделей [42, 81, 86, 87] учитыва-
ет также динамику электрического и химического
градиентов протонов на тилакоидной мембране,
описанную на основе трансмембранного транс-
порта электронов и ионов.

В качестве отдельной группы можно выделить
модели, которые изучают пространственное дви-
жение компонент ЭТЦ. Эти модели описывают
броуновское движение исследуемых молекул, их
электростатические взаимодействия и перенос
электронов между такими молекулами [92–97].
В частности, такая модель позволяет прогнозиро-
вать влияние ионной силы раствора на константу
скорости реакции переноса электронов [93, 96,
97]. Альтернативная модель пространственного
движения молекул ЭТЦ и протонов может бази-
роваться на уравнении диффузии и описании гео-
метрии тилакоидов [49].

В целом, модели, описывающие световую ста-
дию фотосинтеза растений, не содержат в явном
виде описания фиксации углекислого газа. Од-
нако они могут быть использованы для прогно-
зирования ответов фотосинтетического аппарата
на действие ряда неблагоприятных факторов
(в частности, быстрых колебаний интенсивности
освещения [56, 83] или гербицидов [46]). Таким
образом, модели этой группы позволяют прогно-
зировать уровень стрессовых изменений фото-
синтетического аппарата, которые потенциально
могут стать причиной снижения продуктивности.
Кроме того, значительная часть моделей световой
стадии фотосинтеза может описывать флуорес-
центные процессы, включая процесс индукции
флуоресценции в условиях освещения [46, 47, 82,
85, 86, 88]. Учитывая существенную роль анализа
флуоресценции хлорофилла в исследовании рас-
тений [12, 57, 98], это открывает перспективы для
использования данной группы моделей при ре-
шении прикладных задач в рамках мониторинга
состояния растений.

5. МАТЕМАТИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ, 
ФОКУСИРУЮЩИЕСЯ НА ОПИСАНИИ 

ФОТОСИНТЕТИЧЕСКОЙ 
АССИМИЛЯЦИИ CO2

Фотосинтетическая ассимиляция CO2, связан-
ная с функционированием цикла Кальвина, ле-
жит в основе продуктивности растений. Вслед-
ствие этого возникает потребность в разработке
математических моделей, фокусирующихся на
описании ассимиляции углекислого газа. Из-
вестно, что цикл Кальвина нуждается в ATP и
NADPH, синтезируемых в результате работы ЭТЦ,
а для поддержания функционирования ЭТЦ не-
обходимо потребление таких соединений [4, 37, 42].
Это означает, что модели, фокусирующиеся на

описании фотосинтетической ассимиляции CO2,
должны также включать в себя описание функци-
онирования ЭТЦ в тилакоидных мембранах (воз-
можно, в минимальном варианте) и его взаимо-
действия с реакциями цикла Кальвина.

Многообразие промежуточных продуктов цикла
Кальвина, необходимость притока CO2 и фото-
синтетической продукции ATP и NADPH для его
функционирования, существование различных
путей оттока углеводов из цикла (например, три-
оз и фруктозы-6-фосфата), а также наличие меха-
низмов, регулирующих активность ферментов
темновой стадии фотосинтеза, делает актуаль-
ным вопрос об оптимальной детализации описа-
ния при разработке математической модели фик-
сации углекислого газа [99].

В литературе представлены модели, описыва-
ющие фотосинтетическую ассимиляцию CO2 с
различной степенью детализации. В частности,
такие модели могут базироваться на описании ак-
тивности РУБИСКО [45] или на более подробном
описании ферментов цикла Кальвина и оттока
его продуктов [100, 101], при этом модели могут
быть дополнены описанием процесса синтеза са-
харозы [75, 102], фотодыхания [103], потоков уг-
лекислого газа в строму хлоропластов [31, 32, 104,
105] и др. При разработке этой группы моделей
для описания фотосинтетической ассимиляции
CO2 может использоваться кинетика Михаэли-
са–Ментен, классические уравнения химической
кинетики, а также специализированные функции
на основе аналитических решений и аппроксима-
ций (подробнее см. обзор [99]). Сравнительный
анализ Arnold и Nikoloski [99] показал, что наибо-
лее надежными для прогнозирования ассимиля-
ции являются относительно простые модели (на-
пример, [45, 101]). Вероятно, это связано с тем,
что увеличение детализации моделей ведет за со-
бой рост неопределенности, связанный с их пара-
метризацией, а также со сложностью описания
связей между компонентами модели и регулятор-
ными процессами.

Ярким примером относительно простой моде-
ли, которая широко используется для анализа
фотосинтетической ассимиляции CO2 растения-
ми, является модель Farquhar-von Caemmerer-
Berry (FvCB) [37, 45, 106]. Модель базируется на
допущении, что стационарная скорость ассими-
ляции углекислого газа определяется наиболее
медленным из трех лимитирующих темновую
стадию фотосинтеза процессов: фиксация СО2
при функционировании РУБИСКО, поток элек-
тронов в ЭТЦ тилакоидных мембран и отток три-
оз из стромы хлоропластов. При этом расчет по-
тенциальной скорости функционирования РУ-
БИСКО базируется на представлении о ее
конкурентном взаимодействии с СО2 в ходе цик-
ла Кальвина и с О2 в процессе фотодыхания [37,
45, 106]. Скорость такого взаимодействия описы-
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вается с использованием формализма Михаэли-
са–Ментен, что позволяет получить соотноше-
ние активности оксигенации и карбоксилирова-
ния в условиях функционирования РУБИСКО в
качестве лимитирующей стадии фотосинтеза.
Потенциальная скорость фотосинтетического
потока электронов через ЭТЦ в классическом ва-
рианте модели FvCB описывается как эмпириче-
ская функция интенсивности освещения [45,
106], однако могут использоваться и модифици-
рованные варианты описания [87]. Потенциаль-
ная скорость оттока триоз может быть описана
как постоянная величина [106], при некоторых
модификациях модели FvCB этот процесс не учи-
тывается [107]. Уровень дыхания, не связанный
с фотосинтетическими процессами (“темновое
дыхание”), в модели FvCB описывается как по-
стоянная величина; фотодыхание описывается на
основе соотношения уровней карбоксилирова-
ния и оксигенирования при функционировании
РУБИСКО [103]. Важно отметить, что в настоя-
щее время существуют многочисленные модифи-
кации модели FvCB. В частности, существуют ва-
риант модели с описанием альтернативных потоков
электронов (циклического и псевдоциклическо-
го), на ее основе разработаны модели С4 и С2 фо-
тосинтеза и т.д. [37, 107].

Значительным преимуществом модели FvCB
является ее простота, позволяющая анализиро-
вать процессы, которые являются ключевыми для
фотосинтетической ассимиляции CO2. В то же
время существенным ограничением этой модели
является недостаточно детальное описание взаи-
модействия процессов ассимиляции CO2 с реак-
циями в ЭТЦ [106]. В частности, классическая
версия модели FvCB не позволяет описать обрат-
ное влияние изменений процесса фиксации CO2
на активность ЭТЦ. В целом, модель FvCB явля-
ется эффективным инструментом для прогнози-
рования ассимиляции CO2 в различных условиях,
а также для анализа и интерпретации данных.
В частности, она позволяет анализировать состо-
яние растений при действии стрессоров [37, 107,
108].

Другая группа моделей фотосинтетической ас-
симиляции CO2 делает акцент на подробное опи-
сание процессов в ЭТЦ, биохимических реакций
фотосинтеза для С3 и С4 растений, взаимодей-
ствия процессов темновой и световой стадии
(в частности, через концентрации ATP и NADPH),
а также на моделирование регуляторных меха-
низмов (например, активации фотосинтетиче-
ских процессов тиоредоксином) [41, 42, 75, 87,
109–111]. Преимуществом моделей такого типа
является возможность анализа нестационарных
изменений в ходе переходных процессов [41], что
позволяет анализировать фотосинтетические
процессы (включая их регуляцию) и, опосредо-
ванно, продуктивность в условиях быстрых изме-

нений условий среды. Кроме того, благодаря де-
тализированному описанию исследуемых про-
цессов их можно использовать как теоретический
инструмент для выявления потенциальных “ми-
шеней” для интенсификации фотосинтеза, в
частности, путем метаболической инженерии и
создания трансгенных растений [99, 112, 113]. В то
же время сложный характер моделей этой группы
затрудняет их параметризацию и повышает веро-
ятность неустойчивого характера найденных ре-
шений при анализе моделей. Таким образом, при
разработке комплексных моделей необходимо
соблюдение баланса между подробным описани-
ем процессов и надежностью параметризации и
анализа модели.

6. МАТЕМАТИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ 
ФОТОСИНТЕЗА, УЧИТЫВАЮЩИЕ 

СВЕТОВЫЕ ПОТОКИ И ТРАНСПОРТ CO2
НА УРОВНЕ КЛЕТОК, 

ТКАНЕЙ И ЛИСТА В ЦЕЛОМ

В предыдущих разделах были рассмотрены
преимущественно “точечные” модели или моде-
ли с описанием пространственного фактора в
очень ограниченном масштабе (участки тилако-
идной мембраны, хлоропласты и т.д.). Однако
протекание фотосинтетических процессов может
характеризоваться существенной неоднородно-
стью в большем пространственном масштабе.
Она может быть связана с пространственной не-
однородностью в структуре клеток и листа, раз-
ным содержанием пигментов, особенностями
расположения хлоропластов, а также с различной
доступностью CO2 (вследствие различного рас-
стояния до устьиц) или света [114–116].

Одним из направлений моделирования фото-
синтеза, учитывающим пространственный фак-
тор, является описание профилей распределения
света по толщине листа. Такие профили модели-
руются на основании описания поглощения, рас-
сеяния и пропускания света различными слоями
листа в зависимости от условий освещения (осве-
щение с абаксиальной и/или адаксиальной сто-
роны, разная интенсивность света и др.) и ис-
пользуются при моделировании профиля фото-
синтетических процессов [114, 116, 117]. Модели
этой группы позволяют оценить эффективность
[116] и валовую скорость [114] фотосинтеза в раз-
личных слоях листа, а также оценить световые
ограничения для функционирования ЭТЦ [117].

Другим направлением моделирования являет-
ся описание механизмов перемещения СО2 внут-
ри листа, которое значительно влияет на эффек-
тивность ассимиляции [105]. Важно отметить, что
структура листа очень неоднородна и включает
множество переходов между воздушной, водной
и липидной средой [115], при этом большое коли-
чество мембран, значительная толщина клеточ-
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ных стенок и плотное примыкание клеток друг к
другу значительно усложняет прохождение CO2
к хлоропластам. Транспорт CO2 часто описывает-
ся на основе последовательных эквивалентных
электрических цепей, проводимость мезофилла
определяется как функция проводимостей кле-
точной стенки и мембран [31, 32], цитоплазмы и
компартментов клетки [115], а также устьиц [44,
87]. Структурные особенности клеток и компарт-
ментов, отдельных слоев по глубине листа, а так-
же воздушные полости внутри мезофилла явля-
ются дополнительными факторами, влияющими
на транспорт CO2 [33, 104]. Такие модели могут
также учитывать взаимопревращения СО2 и

 и их перенос между цитоплазмой, хлоро-
пластами [31–33, 116], вакуолью [118] и митохон-
дриями [31]. Важно отметить, что большинство
моделей этой группы описывает большое число
клеток, каждая из которых включает упрощенное
описание ассимиляции и дыхания [31, 104, 114,
116–118].

Анализ моделей этой группы показал ряд важ-
ных результатов. В частности, выявлено, что для
фотосинтетических процессов существенную
роль играет соотношение площади хлоропластов
и мембраны клетки, а также пространственное
расположение и угол поворота хлоропластов [31,
33]. Другим лимитирующим фотосинтез факто-
ром является проводимость для CO2 у разных фаз
(водной и липидной) и компартментов [32], а так-
же потери СО2 в ходе транспорта [31]. Еще одним
фактором, положительно влияющим на транс-
порт СО2 и фотосинтез, может выступать актив-
ность карбоангидразы [31, 33, 118], так как транс-
порт СО2 и  в листе может различаться [115].
Эти различия могут также лежать в основе влия-
ния на фотосинтетические процессы разной ак-
тивности протонной помпы плазматической
мембраны (и связанных с этим различных значе-
ний внутри- и внеклеточного pH) [119]. Такие ре-
зультаты показывают значимость для фотосинте-
за отдельных компонент проводимости мезофил-
ла для СО2 и выявляют ключевые компоненты, в
частности они позволяют теоретически оценить
роль транспорта СО2 через системы активного
транспорта или аквапорины [31, 32, 115, 120].
Анализ моделей может быть использован при
разработке механизмов улучшения фотосинтеза и
продуктивности растений (например, путем со-
здания генетически модифицированных расте-
ний, проводимость мезофилла которых для СО2
будет улучшена) [115, 120].

В целом, фотосинтетические модели, которые
учитывают такие критичные для фотосинтеза
факторы, как распределение интенсивности
освещения и концентрации CO2 в пространстве
листа, обладают значительным потенциалом для
прогнозирования ассимиляции CO2 и продуктив-

3HCO−

3HCO−

ности при различных режимах освещения, моди-
фикации концентрации углекислого газа или
действии стрессоров. В частности, такие модели
могут стать инструментом для теоретического по-
иска оптимальных условий для выращивания
сельскохозяйственных растений и интенсифика-
ции их продуктивности.

7. МАТЕМАТИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ 
ФОТОСИНТЕЗА, УЧИТЫВАЮЩИЕ 

ЕГО ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ С ДРУГИМИ 
ФИЗИОЛОГИЧЕСКИМИ ПРОЦЕССАМИ
Следующим важным шагом в направлении бо-

лее комплексного моделирования фотосинтеза
является разработка математических моделей,
учитывающих взаимодействие фотосинтеза с
другими физиологическими процессами.

Учитывая, что фотосинтез является ключевым
процессом в метаболизме растительной клетки, в
настоящее время активно разрабатываются моде-
ли фотосинтеза, основанные на классической хи-
мической кинетике, которые описывают после-
дующее использование фотосинтетических про-
дуктов в синтезе широкого спектра соединений.
В частности, модели описывают синтез амино-
кислот (например, серин и глицин) или моно- и
полисахаридов (включая малат, сахарозу, крах-
мал и др.) [41, 42, 44, 87, 103]. Кроме того, при мо-
делировании может описываться дальнейшее ис-
пользование фотосинтетических ATP и NADPH в
качестве источника энергии для других биохими-
ческих реакций [41, 42, 103]. Существуют также
модели, описывающие восстановление нитритов
как конкурентный процесс для синтеза крахмала,
который приводит к потреблению 3-фосфогли-
церата, электронов с ферредоксина и ATP [41, 87].
Модели этой группы позволяют теоретически
оценить роль фотосинтеза в поддержания соот-
ношения C/N в растительных тканях (в частно-
сти, анализировать связь снижения доступности
азота для растений с уменьшением активности
фотосинтеза, а также прогнозировать влияние от-
тока фотосинтетических продуктов на актив-
ность фотосинтеза) и продукционный процесс
[41, 42, 87, 103].

Другим важным направлением “расширения”
фотосинтетических моделей является описание
процесса дыхания, которое наряду с фотосинте-
зом является одним из основных источников
энергии, а при стрессовых условиях может ме-
нять свою активность [121]. В наиболее простом
варианте скорость темнового дыхания может
быть описана как постоянная величина [45], при
этом могут также учитываться поправки на объем
митохондрий и хлоропластов [31]. Существуют и
более сложные модели, учитывающие большее
число компонент [122, 123]. В частности, Buckley
и Adams [124] разработали стационарную модель,
включающую описание процессов фотосинтеза,
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дыхания и фотодыхания; при этом предполагает-
ся, что продукты метаболизма определяют ско-
рость этих процессов. Разработанная модель поз-
воляет оценить вклад дыхания в энергетический
баланс и потребление продуктов фотосинтеза, а
также выявить возможные механизмы снижения
активности дыхания при освещении. В моделях
фотосинтеза может также учитываться процесс
фотодыхания. В простых вариантах модели [106]
оно может быть описано на основе уравнения для
соотношения скоростей фотосинтеза и фотоды-
хания. В работе Laisk с соавторами [41] реализова-
но детализированное описание фотодыхание,
учитывающее баланс вещества и энергии. Еще
более детализированной является модель Zhu с
соавторами [42, 103], в которой дополнительно
описывается транспорт участвующих в фотоды-
хании соединений через мембраны. Такие транс-
портные процессы являются важной составляю-
щей регуляции фотосинтеза, поскольку обеспе-
чивают отток триоз из хлоропластов; описание
этих процессов может значительно повысить эф-
фективность описания фотосинтеза в стрессовых
условиях.

Еще одной важной задачей моделирования
фотосинтеза является описание взаимодействия
устьиц и фотосинтеза. При этом важно отметить,
что устьица участвуют в контроле фотосинтети-
ческих процессов (обеспечивая необходимый для
фотосинтеза приток воды и СО2); с другой сторо-
ны, протекание фотосинтетических процессов
является необходимым условием для работы
устьиц [125]. Модель Kim и Lieth [126] объединяет
классические модели ассимиляции [45] и описа-
ние проводимости устьиц и мезофилла [127].
Показано, что такая модель хорошо описывает
зависимость активности РУБИСКО и ЭТЦ хло-
ропластов от температуры, а также возрастные
изменения ассимиляции листьев. Другая модель
[128] опирается на гидромеханическое описание
влияния давления на проводимость устьиц. При
этом предполагается, что осмотический градиент
через мембраны устьичных клеток определяется
концентрацией в них ATP и тургорным давлени-
ем соседних эпидермальных клеток; концентра-
ция ATP выступает в качестве связующего звена
между состоянием устьиц и фотосинтетическими
процессами (описанными на основании класси-
ческой модели ассимиляции CO2 [45]). Существу-
ют модификации гидромеханической модели,
описывающие С4 растения и учитывающие воз-
можность ограниченного полива растений [129].
Подобные модели могут быть использованы для
анализа роли фотосинтеза в потреблении воды
растением, для оценки ассимиляции и продук-
тивности в условиях лимитирования фотосинтеза
водным режимом, содержанием СО2, состоянием
устьичного аппарата или активностью ферментов
цикла Кальвина [125]. Детализированное описа-
ние взаимодействия устьиц и фотосинтеза было

реализовано в модели OnGuard [44, 130]. Такая
модель описывает изменения открытости устьиц
как функцию их объема, который зависит от
функционирования систем ионного транспорта
плазмалеммы и вакуоли и от активности синтеза
осмотически активных сахарозы и малата в ходе
фотосинтеза (а также от их взаимопревращения);
кроме того, в модели учитываются буферные
свойства малата для протонов. В ряде работ мо-
дель OnGuard была использована для анализа ро-
ли транспортных систем (в частности, К+-кана-
лов) [131, 132] и H+ и Са2+-сигналинга [132, 133] в
регуляции устьиц. В целом, модель OnGuard мо-
жет быть дополнена детализированным описани-
ем фотосинтеза и продукционного процесса, что
открывает широкие возможности для симуляции
этих процессов в различных условиях [125].

Существуют и другие направления моделиро-
вания фотосинтеза. В частности, значительный
интерес представляют математические модели,
описывающие взаимодействие фотосинтетиче-
ских процессов с процессами сигналинга [119,
134]. При этом из экспериментов известно, на
фотосинтез могут оказывать влияние сигнальные
процессы, происходящие в других компартмен-
тах клетки (например, сдвиги рН [27, 28], измене-
ния концентрации Ca2+ [135] или распростране-
ние метаболитов [136] в цитоплазме). Такие ре-
зультаты делают актуальным моделирование
регуляторного влияния на фотосинтез процессов,
протекающих в отдаленных от хлоропластов ком-
партментах. В настоящее время существуют лишь
ограниченное число моделей такой группы, кото-
рые могут опираться на простые регрессионные
уравнения [134], на описание распространения
регуляторного соединения в потоке цитоплазмы
[136], а также на более детализированные модели
влияния активности Н+-ATP-азы и Са2+-каналов
плазмалеммы на потребление CO2 клеткой [119].
В целом, подобные модели могут стать основой
для прогнозирования фотосинтеза и продуктив-
ности в условиях активации различных сигналь-
ных систем; однако, их это направления модели-
рования фотосинтеза требует дальнейшего раз-
вития.

Отдельно можно выделить модели, которые
связывают фотосинтетические процессы с при-
ростом биомассы растений, т.е. с их продуктив-
ностью [50, 137–140]. При этом описание фото-
синтеза в таких моделях может значительно ва-
рьировать (от модификаций FvCB [137, 139] до
максимально упрощенных эмпирических урав-
нений [140]). Помимо фотосинтеза, модели этой
группы могут учитывать транспирацию, дыхание,
азотный обмен, транспорт ассимилятов и другие
процессы [50, 137, 139, 140]. Моделирование роста
и увеличения биомассы базируется на описании
распределения синтезированных углеводов меж-
ду органами растения (корень и стебель) [137] или
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элементарными структурными элементами рас-
тительного организма [140], также учитывается
накопление органических соединений и их рас-
ход в ходе дыхания. Модели этой группы могут
быть непосредственно использованы для оценки
продукционного процесса при различных усло-
виях среды. Кроме того, такие модели хорошо ин-
тегрируются в более сложные описания, учиты-
вающие “надорганизменный” уровень.

8. МАТЕМАТИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ 
ФОТОСИНТЕЗА, УЧИТЫВАЮЩИЕ 

“НАДОРГАНИЗМЕННЫЙ” УРОВЕНЬ
Рассмотренные выше модели преимуществен-

но направлены на анализ различных аспектов фо-
тосинтеза на уровне отдельного растения. Однако
в естественных условиях фотосинтез и продукци-
онный процесс растений могут зависеть от взаи-
модействия растений друг с другом, другими
живыми организмами и с биотопом [51], т.е. ак-
туальной является задача по разработке матема-
тических моделей фотосинтеза “надорганизмен-
ного” уровня.

Среди таких моделей важную роль играют ма-
тематические модели, описывающие фотосинтез
в растительном покрове [141–149], при этом ос-
новное внимание обычно уделяется распростра-
нению света. Такое описание может варьировать
от усредненных моделей (покров как “большой”
лист, серия расположенных последовательно ли-
стьев или сочетание освещенных и затененных
листьев) [146, 149] до использования виртуальных
моделей растений с реалистичной геометрией и
описанием конкретных траекторий распростра-
нения лучей света [144, 145, 150]. В некоторых
моделях может учитываться неоднородность в
покрове других значимых для фотосинтеза па-
раметров (например, температуры [146]). Для мо-
делирования фотосинтетических процессов ли-
ста широко используется классическая модель
FvCB [141, 142, 149, 150]. Однако могут быть так-
же использованы как простые эмпирические
описания [141], так и детализированные кинети-
ческие модели фотосинтетических процессов
[147]. Помимо описания фотосинтеза модели
этой группы могут описывать и другие процессы
(например, азотный метаболизм, регуляцию ак-
тивности устьиц, транспорт ассимилятов и др.)
[144, 148, 149]. В целом, анализ моделей, описы-
вающих фотосинтез в растительном покрове,
позволяет выявить принципиально новые меха-
низмы регуляции фотосинтетических процессов
[142, 147, 148], которые могут оказывать суще-
ственное влияние на продукционный процесс и
устойчивость растений в естественных условиях.
В частности, можно отметить выявление возмож-
ности стимуляции ассимиляции CO2 при сниже-
нии концентрации хлорофилла [147], обнаруже-
ние связи такого влияния с распределением азота

[148], оценку влияния флуктуаций интенсивно-
сти освещения на ассимиляцию растительного
покрова [151] и т.д.

Следующая группа “надорганизменных” мо-
делей фокусируется на описании естественных и
искусственных экосистем [51, 137, 152–155], мас-
штаб моделируемой экосистемы может суще-
ственно варьировать (вплоть до планетарных мо-
делей). Такие модели в значительной степени
опираются на описанные в предыдущем разделе
модели продукционного процесса [50, 137–140,
144], кроме того, они могут учитывать эффекты,
связанные с распространением света в раститель-
ном покрове. Особенностью таких моделей явля-
ется описание взаимодействия растений с други-
ми живыми организмами (например, почвенны-
ми микроорганизмами) и/или с компонентами
биотопа [51]. В отдельных случаях модели этой
группы могут иметь узкоспециализированный
характер (например, моделирование функциони-
рования фитокомплекса для выращивания кон-
кретного сорта растений [154]). Важно отметить,
что в связи с высокой прикладной значимостью
этой категории моделей (сельское хозяйство,
экология) для их реализации к настоящему вре-
мени создано значительное количество про-
граммных инструментов (см., например, обзор
[51]), которые могут быть применены для прогно-
зирования продуктивности определенных видов
растений в условиях конкретных биотопов. В то
же время широкое использование упрощенных
описаний в этой группе моделей может создавать
определенные ограничения для их применения и
снижать эффективность прогнозирования [156].

9. ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ современной литературы, посвящен-

ной математическому моделированию фотосин-
теза, показывает, что существует значительное
число моделей фотосинтетических процессов
различного уровня (от описания молекулярных
взаимодействий в тилакоидных мембранах –
до моделей на уровне целого растения и экоси-
стемы), которые опираются на различную сте-
пень детализации описания исследуемых процес-
сов (ряд особенностей описания приведен табл. 1).
Различные типы моделей могут быть использова-
ны для прогнозирования продуктивности расте-
ний, для оценки нарушений фотосинтетических
процессов при действии стрессоров, для выявле-
ния потенциальных путей улучшения фотосинте-
за и для интерпретации данных мониторинга со-
стояния растений. В то же время обзор показывает,
что множество разработанных моделей направле-
но на решение частных проблем при исследова-
нии фотосинтеза; напротив, модели высокого
уровня (модели фотосинтеза и продукционного
процесса на уровне целого растения, раститель-
ного покрова или экосистемы) опираются на до-
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Таблица 1. Некоторые особенности моделирования фотосинтетических процессов различного уровня в условиях
описания в разной степени детализированности

Моделируемый 
процесс

Упрощенное 
описание

Описание 
с промежуточной 

детализацией

Детализированное 
описание

Поступление света 
в фотосинтетический 
аппарат

Интенсивность света опи-
сывается как постоянная 
величина, без учета рас-
пределения света в толще 
листа или в растительном 
покрове [72, 78, 79, 81, 91]

Описывается распределе-
ние интенсивности осве-
щения в толще листа [117] 
или растительном покрове 
[146, 149] на основании 
упрощенной модели про-
хождения света в рассеи-
вающей среде, которая 
приблизительно соответ-
ствует таким структурам

Описывается распределе-
ние интенсивности осве-
щения в толще листа [33, 
88, 104, 114] или раститель-
ном покрове [144, 145, 150] 
на основании виртуальных 
моделей, детально 
имитирующих геометрию 
этих структур

Поглощение 
энергии света в РЦ

Поглощение света РЦ
описывается как вели-
чина, пропорциональная 
его интенсивности [56]

Для описания поглощения 
света РЦ используется 
стационарное описание 
путей миграции и утили-
зации энергии возбужде-
ния [62–64]

Для описания поглощения 
света РЦ используется 
нестационарное описание 
динамики миграции 
и утилизации энергии 
возбуждения [61, 67]

Поток электронов 
в фотосинтетической ЭТЦ 
в тилакоидных 
мембранах

Поток электронов описы-
вается с использованием 
стационарных функций, 
аппроксимирующих его 
зависимость от интенсив-
ности освещения 
[45, 106, 108]

Поток электронов описы-
вается с использованием 
упрощенных систем диф-
ференциальных уравне-
ний, которые учитывает 
лишь отдельные ключевые 
процессы в ЭТЦ [56, 79]

Поток электронов описы-
вается с использованием 
детализированных систем 
дифференциальных урав-
нений, описывающих 
перенос электронов между 
компонентами ЭТЦ [43, 46, 
72, 81, 86, 91]. При этом 
может учитываться распре-
деление процессов в про-
странстве [49, 92–97]

Регуляция 
процессов в ЭТЦ

Регуляторные процессы 
описываются с использо-
ванием функций, аппрок-
симирующих зависимости 
активности ЭТЦ от факто-
ров среды (в частности, 
интенсивности света [39]) 
или их динамики [40]

Регуляторные процессы 
упрощенно описываются 
как функция фотосинте-
тических процессов 
(в частности, доли 
“закрытых” РЦ [56], 
количества восстановлен-
ных пластохинонов [84] 
или pH [53]) без деталь-
ного описания их меха-
низмов

Описываются молекуляр-
ные механизмы регулятор-
ных процессов (переходы 
в ксантофилловом цикле 
[38, 43, 52, 54, 55], измене-
ния активности ферредок-
син-NADP+–редуктазы 
на свету [43, 72, 87], актива-
цию циклического потока 
электронов [43, 82, 90] 
и др.)



БИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕМБРАНЫ  том 38  № 1  2021

МАТЕМАТИЧЕСКОЕ МОДЕЛИРОВАНИЕ ФОТОСИНТЕЗА 35

статочно упрощенные описания. Такая ситуация
делает крайне актуальным развитие путей сов-
местного использования существующих моделей,
их адаптации к решению широкого круга задач.
Опираясь на литературные данные, мы можем
предложить несколько возможных путей такого
развития (рис. 3).

Во-первых, это создание базы фотосинтетиче-
ских моделей различного уровня, которая объ-
единит существующие модели и обеспечит авто-
матический поиск подходящих описаний на ос-
новании критериев, заданных пользователем.
Потенциально, такая база может быть также ис-
пользована для выявления оптимальных моделей
на основании предоставленных пользователем
экспериментальных данных, так как эффектив-
ность различных моделей при решении разных
задач может существенно варьировать [99].

Во-вторых, это разработка программной сре-
ды для совместного использования групп моде-
лей, фокусирующихся на описании различных

фотосинтетических процессов. Следует отме-
тить, что существующие модели могут значитель-
но отличаться друг от друга (вследствие описания
различных процессов, использования разных
упрощений и т.д.); как следствие, каждая из моде-
лей может опираться на свой набор параметров и
переменных и иметь собственную область кор-
ректного применения. Программная среда для их
объединения должна включать в себя алгоритм
поиска оптимальной линейки моделей для реше-
ния конкретной задачи пользователя и алгоритм,
обеспечивающий взаимодействие и обмен ин-
формацией между такими моделями. Несмотря
на высокую сложность такого пути, он представ-
ляется наиболее перспективным, и в настоящее
время предпринимаются попытки для его реали-
зации [83, 156]. Можно ожидать, что такая среда
может быть использована для прогнозирования
процессов фотосинтеза и продуктивности в раз-
личных условиях (или при различных модифика-
циях фотосинтетического аппарата).

Поддержание CO2 
в строме хлоропластов, 
необходимое 
для функционирования 
цикла Кальвина

Концентрация CO2 
описывается как заданная 
константа [110]

Поток CO2 в строму опи-
сывается на основании 
минимальной эквивалент-
ной схемы из проводимо-
стей для CO2 (в частности, 
часто учитывается прово-
димость устьиц [127, 129])

Поток CO2 описывается 
на основании детализиро-
ванной эквивалентной 
схемы и/или диффузион-
ных уравнений [31–33]. 
Также учитываются регу-
ляторные процессы 
(например, детально опи-
сываются устьица) [44, 130] 
и переходы между ней-
тральной и заряженной 
формами углекислого газа 
[31–33, 116, 119]

Фотосинтетическая
ассимиляция CO2 
в ходе темновой стадии 
фотосинтеза

Описывается на основе 
эмпирических уравнений 
[138] или стационарного 
уравнения для лимитиру-
ющего скорость фотосин-
теза процесса [45, 106, 108]

Описывается на основа-
нии упрощенной системы 
дифференциальных урав-
нений, которая учитывает 
ключевые компоненты 
цикла Кальвина [110]

Описывается на основе 
детализированной системы 
дифференциальных урав-
нений, которая учитывает 
компоненты цикла Каль-
вина и связанные процессы 
[99–103, 111]

Связанное 
с фотосинтезом 
накопление биомассы

Описывается как суммар-
ное накопление ассимили-
рованного CO2; возможно, 
с учетом потоков ассими-
лятов [144]

Описывается, как функ-
ция фотосинтетической 
ассимиляции CO2, дыха-
ния и оттока ассимилятов 
[50, 149]

При описании учитыва-
ется синтез углеводов, 
их потребление и распреде-
ление между частями
растений [137, 140],
а также часто описывается 
азотный обмен [137]

Моделируемый 
процесс

Упрощенное 
описание

Описание 
с промежуточной 

детализацией

Детализированное 
описание

Таблица 1.  Окончание
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В-третьих, это разработка максимально пол-
ной модели фотосинтеза, описывающей процес-
сы различного уровня, которая будет объединять
существующие знания о фотосинтезе и его регу-
ляции, а также суммировать опыт моделирования
отдельных фотосинтетических процессов. Мож-
но ожидать, что такая модель позволит выявить
ряд новых свойств фотосинтетического аппарата,
однако ее реализация связана с рядом принципи-
альных проблем. (i) Такая модель всегда будет
ограничиваться неполнотой наших знаний о фо-
тосинтезе, его регуляции и связях с другими про-
цессами. Более того, появление новых знаний в
этой области может потребовать существенной
модификации модели. (ii) Параметризация такой
комплексной модели будет представлять собой
очень сложную задачу, при этом для нового объ-
екта (вида или сорта растений) может потребо-
ваться новая параметризация. Кроме того, нали-
чие большого числа параметров может увеличить
вероятность ошибок параметризации. (iii) Анализ
такой модели потребует значительных вычисли-
тельных ресурсов (при этом часть вычислений бу-
дет не нужна для решения текущих задач), что
также может ограничивать ее применимость.

В целом, несмотря на кажущуюся привлекатель-
ность, такой подход имеет существенные ограни-
чения.

Таким образом, математическое моделирова-
ние является эффективным инструментом для
анализа фотосинтетических процессов, однако в
настоящее время назрела острая необходимость
интеграции многочисленных разработанных мо-
делей, которая будет направлена на решение кон-
кретных исследовательских и прикладных задач.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке РФФИ в рамках научного проекта
№ 19-14-50 410.

Funding: The reported study was funded by RFBR,
project number 19-14-50 410.
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Simulation of Photosynthesis and Analysis of Plant Productivity
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Photosynthesis is a basis of plant productivity; this makes it extremely important to develop methods for its
assessment and forecasting under various environmental conditions. At the same time, the complexity of
photosynthetic processes and the presence of numerous feedbacks require the development of mathematical
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modeling and other complex approaches to its analysis. This review describes mathematical models of pho-
tosynthetic processes at different levels (from processes in thylakoid membranes to the whole plant and eco-
system) and analyzes potential ways of their application for studies of the plant productivity. First, models de-
scribing the activity of photosynthetic reaction centers are firstly considered. These models are widely used
for analysis of experimental data for estimation of physiological state and productivity of plants. The next
group of models focuses on describing the photochemical processes at light reactions of photosynthesis.
These models can be used for analysis of experimental data as well as for prediction of damage of photosyn-
thetic machinery under conditions of rapid changes in environmental conditions (e.g., f luctuations in light
intensity). The models, which consider photosynthetic dark reactions, are based on either descriptions of pro-
cesses that limit CO2 assimilation or description of reactions of the Calvin–Benson cycle. Models of this
group can be used for simple description of the plant productivity. More complex photosynthetic models can
also consider distribution of light intensity and CO2 fluxes in leaves, as well as interactions of photosyntheth-
esis with other physiological processes. These models can be used for prediction of the plant productivity un-
der different environmental conditions or at artificial modifications of the photosynthetic machinery. The re-
view also analyzes “supraorganism” photosynthetic models, which are based on simple descriptions of pho-
tosynthetic processes and can be used to analyze productivity at the level of vegetative cover and natural or
artificial ecosystems. In general, numerous mathematical models of photosynthesis at various levels are
aimed at solving a wide range of basic and practical problems. In particular, they can potentially be used to
assess disturbances in crop productivity under unstable growing conditions or to optimize productivity under
stable protected ground conditions. A promising direction of photosynthetic modeling is the development of
simulation medium integrating individual models of various levels for solution of specific tasks.

Keywords: photosynthesis, simulation, photosynthetic light reactions, photosynthetic dark reactions, plant
productivity
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