[image: image1.jpg]



СОВРЕМЕННОЕ СОСТОЯНИЕ УЧЕНИЯ О ДЫХАНИИ РАСТЕНИЙ
Доктор биологических наук Б. А. РУБИН
Дыхание — сложная многозвенная система сопряженных окислитель​но-восстановительных процессов, в ходе которых имеют место 'преобра​зование химической природы органических соединений и использов.ание содержащейся в них энергии. Часть этой энергии запасается в лабиль​ных промежуточных продуктах, образующихся на отдельных этапах дыхания. Другая часть аккумулируется в специфических, богатых энер​гией (так называемых макроэргических) соединениях, из которых она в последующем расходуется на различные процессы жизнедеятельности клетки, связанные с затратой энергии. Чем больше число промежуточ​ных этапов, из которых состоит процесс дыхания, тем эффективнее ис​пользуется сосредоточенная в молекулах дыхательного субстрата энергия.
Каждый из этапов дыхания осуществляется при участии специфи​ческих ферментных систем и промежуточных катализаторов, роль кото​рых сводится в конечном счете к мобилизации водорода окисляемого вещества и переносу водорода (электрона) на кислород.
Наряду с использованием энергии дыхательного субстрата важная биологическая роль дыхания определяется тем, что в ходе его в клетке образуются различные промежуточные продукты, обладающие высокой реакционной способностью. Эти соединения широко участвуют в обмене веществ клетки как материал для синтеза важнейших специфических компонентов ее живого вещества — протоплазмы. Данные современной науки показывают, что дыхание стоит, в самом непосредственном зна​чении этого слова, в центре всего комплекса процессов обмена веществ живой клетки. На использовании энергии дыхания основываются столь важные стороны жизнедеятельности растения, как поглощение и пере​движение воды и минеральных соединений, а также процессы ассими​ляции этих соединений. Дыхание — источник энергии, необходимой для поддержания нормальной структуры протопласта и всех его компонен'-тов, оно является одним из основных регуляторов синтетических функ​ций клетки и т. д. Этим и определяется большое, все возрастающее вни​мание, которое уделяется проблеме дыхания исследователями различ​ных специальностей.
*
Согласно современным представлениям, в разработке которых ре​шающую роль сыграли исследования А. Н. Баха, В. И. Палладина и С. П. Костычева, процессы биологического окисления, протекающие без использования энергии извне, осуществимы благодаря наличию в живой клетке специфических соединений, обладающих повышенным запасом энергии и е силу этого способных к непосредственному окислению кисло​родом. Окисление этих соединений — процесс обратимый, что и позво-
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ляет им выполнять роль промежуточных переносчиков водорода (элект​рона) . Окисление в биологических условиях осуществляется при участии ферментов, активирующих кислород, ферментов, активирующих водород, и, наконец, ферментов, выполняющих роль промежуточных медиаторов.
Одним из краеугольных камней современного учения о дыхании яв​ляется теория дегидрирования, сущность которой состоит в том, что окисление органического вещества возможно лишь при обязательном активировании его водорода. Автором этой теории является В. И. Пал​ладии, изложивший ее основы примерно за 3—4 месяца до того, как аналогичная идея была высказана Виландом, которому обычно эту за​слугу принято полностью приписывать.
Согласно А. Н. Баху, его перекиеной теории окисления, важнейшим условием, обеспечивающим возможность дыхания, является активирова​ние кислорода, которое может осуществляться посредством «первично​го», «прямого» образования перекисей в результате присоединения (внедрения) кислорода к молекуле окисляемого вещества. Перекисями А. Н. Бах назвал соединения типа перекиси водорода, в которых по меньшей мере два атома кислорода непосредственно связаны друг с другом.
Основное внимание при разработке проблемы дыхания все исследо​ватели уделяли процессам активирования водорода субстрата. Что ка​сается положения перекисной теории, в котором постулировалась воз​можность прямого присоединения кислорода к субстрату, то интерес к этим вопросам возродился лишь в самые последние годы, после открыв​шейся возможности использовать для исследований тяжелый изотоп кислорода (О18). Факты, которые этими исследованиями установлены, полностью подтвердили правильность взглядов А. Н. Баха. В частности, в серии работ лаборатории X. Хайяши и рядом других исследователей показано, что при окислении пирокатехина, триптофана, имидазолуксус-ной кислоты и некоторых иных соединений действительно имеет место прямое присоединение молекулярного кислорода к окисляемой моле​куле, после чего происходит распад ароматического кольца. Аналогичный механизм обнаружен при окислении протокатеховой, гомопротокатехо-вой и некоторых других ароматических кислот.
Таким образом, в настоящее время можно считать доказанным суще​ствование ферментов — оксидаз, которые активируют молекулярный кис​лород и делают его способным непосредственно присоединяться к орга​ническим соединениям, т. е. катализируют реакцию фиксации кислорода.
Г. Мезон предложил для этой группы ферментов название «трансфе-раз кислорода», тогда как X. Хайяши называет катализаторы такого типа «фенольными оксидазами».
Важным пунктом в современном учении о дыхании является также признание активного участия воды, кислороду которой отводится роль окислителя углерода, а водороду — участие в восстановлении пигментов, т. е. тех соединений, которые способны служить акцепторами водорода субстрата. Как подчеркивал еще В. И. Палладии в посвященной этому вопросу работе, роль воды становится выполнимой лишь благодаря то​му, что это соединение вступает в химическое взаимодействие с молеку​лой дыхательного субстрата. Детальное изучение процессов аэробного распада дыхательного субстрата подтвердило правильность втих идей. Так, согласно уравнениям реакций лимоннокислого цикла Кребса, из пяти пар атомов водорода, которые в ходе этого процесса выделяются, молекуле дыхательного субстрата принадлежат лишь две пары, тогда как остальные — трем молекулам воды, гидратирующей пировиноград-ную, кетоглутаровую и фумаровую кислоты.
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Неизмеримо расширились в .настоящее время знания о промежуточ​ных переносчиках водорода (электрона). Согласно теории Палладина, перенос водорода дыхательного субстрата к активированному молеку​лярному кислороду осуществляется хромогенами, к которым он относил фенолы, подчеркивая, однако, что роль хромогенов могут выполнять и другие соединения. Экспериментальные доказательства функционирова​ния такой системы в тканях растений были впервые получены в опытах А. И. Опарина (1921), в которых была доказана способность одного из фенолов — хлорогеновой кислоты — участвовать в переносе водорода от аминокислоты и тем самым осуществлять ее окисление. В настоящее время установлено присутствие в тканях большого числа видов расте​ний также других фенолов различной природы. Открыты и многие иные системы, выполняющие в живой клетке роль промежуточных катализа​торов дыхания.
Помимо полифенолоксидазы, эта функция принадлежит многочис​ленным анаэробным дегидразам и их коферментам — дифосфопиридин-нуклеотиду и трифосфопиридиннуклеотиду (ДПН и ТПН), аэробным дегидразам (цетохромоксидаза, оксидаза аскорбиновой кислоты, мощ​ная система флавиновых ферментов, в число которых входят как не со​держащие металл ферменты, так и металлофлавины). Обнаружение си​стем переносчиков нефенольной природы послужило для некоторых исследователей основанием усомниться в участии полифенолоксидазы в качестве терминального фермента дыхания. С отрицанием этой ее роли выступил впервые А. Сент-Гиорги (1931), утверждавший, что функции переноса водорода полифенолоксидаза может осуществлять лишь при нарушении нормального состояния живой клетки (механическое разру​шение, внедрение микроорганизма и т. п.), тогда как в дыхании интакт-ной ткани полифенолоксидаза, якобы, не участвует. Близких взглядов придерживается В. Джеймс, обосновывающий их тем, что в митохонд​риях, являющихся центрами энергетического обмена клетки, полифенол​оксидаза не обнаружена.
В свете исследований лаборатории биохимии иммунитета растений Института биохимии им А. Н. Баха Академии наук СССР, проводив​шихся на протяжении последних 15 лет, для такого рода утверждений должных оснований нет. Следует прежде всего отметить, что в защит​ных реакциях растительной ткани роль системы полифенолоксидазы дей​ствительно является исключительно важной и по существу решающей. Что касается процессов нормального дыхания, то характер участия в них полифенолоксидазы зависит от специфических особенностей объек​тов. Например, в тканях клубней картофеля она является основным тер​минальным ферментом. Это обстоятельство с особой четкостью выяви​лось в наших опытах с обработкой клубней жесткими у-лучами. Обнару​женная при этом различная радиочувствительность полифенолоксидазы тканей глазков и тканей паренхимы показала вместе с тем, что подавле​ние активности фермента в глазках сопровождается адекватным ингиби-рованием процессов их кислородного дыхания, тогда как в тканях па​ренхимы активность полифенолоксидазы и интенсивность дыхания при этом воздействии совершенно не изменяются.
В 1959 г. Т. М. Ивановой в этой же лаборатории было показано, что ткани белокочанной капусты, являющейся, -по классификации Сент-Гиор​ги, типичным пероксидазным растением, т. е. лишенным полифенолокси​дазы, в действительности содержат высоко активную систему, способную окислять флороглюцин — полифенол с метарасположенными гидрокси-лами. Ферментативная природа реакции окончательно нами еще не изучена. Тем не менее, эти данные указывают по существу на всеобщее
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распространение в мире растений фенолов и ферментов, регулирующих их окислительно-восстановительные превращения. Уже это об​стоятельство показывает, что вряд ли правильно исключать полифе-нолоксидазу из группы ферментов, завершающих биологическое окис​ление.
О важной каталитической роли фенолов свидетельствуют, наконец, данные, относящиеся к открытому недавно каталитически активному соединению, получившему название коэнзима Q. Это соединение отно​сится к нейтральным липидам и представляет собой сочетание бензохи-нона с углеводородной боковой цепью различной длины, зависящей от числа изопреновых остатков. В настоящее время уже идентифицирова​ны коэнзимы с 10, 9, 8 и 7 изопреновыми группами.
По своей химической природе коэнзимы Q близки к витаминам К и Е. Они способны обратимо окисляться и восстанавливаться, изменяя при этом свои спектральные свойства. Согласно полученным данным, коэнзим Q должен рассматриваться как универсальная каталитическая система, которая встречается во всех без исключения аэробно дышащих клетках. Каталитическая функция принадлежит хиноидной группе этого коэнзима. Коэнзим Q находится в митохондриях, в которых, как изве​стно, обнаружено около 40 других ферментов.
В 1959 г. один из коэнзимов данной группы был обнаружен в хлоро-пластах. Фермент этот имеет максимум поглощения при 254 м\х и яв​ляется, по-видимому, специфическим для хлоропластов, поскольку в ми​тохондриях его пока обнаружить не удалось. Интересно, что активность этого кофактора положительно коррелирует с содержанием хлорофиллов и с их динамикой в хлороплаетах.
Согласно современным представлениям, основную роль в процессах переноса водорода (электрона) дыхательного субстрата (рис. 1) выпол​няют дегидразы, коферментами которых являются фосфопиридиннуклео-тиды (кодегидразы I и II). На долю этих дегидраз, с участием которых связано так называемое «коферментное фоофорилирование», приходится подавляющая часть всей реализуемой при дыхании энергии. Группа анаэробных дегидраз весьма многочисленна, и входящие в нее ферменты чрезвычайно широко распространены в растениях. В ходе окислительных превращений одной молекулы гексозы путем гликолиза с последующим окислением по схеме Кребса реализутся энергия 12 пар атомов водо​рода, из которых 2 пары выделяются при окислении фосфоглицерино-вого альдегида в фоефоглицериновую кислоту и 10 пар — в цикле Кребса.
Из всего количества водорода (электронов) только две пары атомов активируются с помощью сукциндегидразы — фермента, действие кото​рого не зависит от наличия в клетке коэнзима I или II. Остальной водо​род, т. е. подавляющая его часть, мобилизуется при участии ферментов пиридиннуклеотидной группы. Образующиеся при этом восстановленные пиридиннуклеотиды передают его ферментам флавопротеиновой группы. От них водород через ряд промежуточных ферментов и кофакторов, среди которых важная роль принадлежит коэнзиму Q, переносится на одну из аэробных дегидраз, обладающих способностью передавать элект​роны кислороду. Этот этап и является последним в акте дыхания, в свя​зи с чем аэробные дегидразы называются еще терминальными или за​вершающими дегидразами.
По своему составу и численности эта группа ферментов также весьма обширна и разнообразна. Известно, что, помимо железо- и медьпротеи-дов, в нее входят также флавииовые ферменты, которые в свою очередь делятся на содержащие и не содержащие металл компоненты. В группе
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металлофлавинов имеются ферменты, содержащие медь, молибден, же​лезо. В свете исследований лаборатории Г. Малера, металлсодержащие флавиновые оксидазы неизмеримо повышают гибкость и разнообразие путей переноса электронов от пиридиновых дегидраз через цитохромы на кислород. Так, наряду с флавиновыми оксидазами, способными полу​чать водород только от 'Пиридинпротеидов, имеются и флавопротеиды, получающие водород через посредство сукциндегидразы. Имеются, кро-
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ме того, флавопротеиды, способные передавать электроны кислороду не​посредственно, минуя этап передачи цитохрому.
Гетерогенность системы аэробных оксидаз еще более возрастает вследствие того, что некоторые ферменты, принимавшиеся за индивиду​альные соединения, в действительности являются многокомпонентными системами. Например, М. А. Джермину и Р. Томасу удалось при помо​щи электрофореза на бумаге разделить пероксидазу хрена на пять ком​понентов, различающихся по способности окислять разные субстраты, по оптимальной для каждого величине рН и по иным свойствам. Ана​логичные данные получены в настоящее время для полифенолоксидазы и других оксидаз.
Важная особенность каталитического аппарата дыхания растений — непостоянство, изменчивость соотношений между отдельными компонен​тами этого комплекса. В ходе развития растения, а также при измене​нии условий его существования наблюдается закономерная смена одних энзиматических систем другими (работы Н. М. Сисакяна, Б. А. Рубина, Д. М. Михлина и др.). Это относится как к термальным оксидазам, так и к ферментам из группы промежуточных переносчиков. Закономерно изменяется в онтогенезе и характер локализации каталитических систем в протопласте, распределение этих систем по отдельным его элемен​там.
Из сказанного видно, насколько широко при формировании катали​тических систем дыхания зеленого растения используется принцип мно​жественности. Отдельные представители каждой группы одноименных ферментов  характеризуются  различной  мерой  зависимости  от внешних
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условий, различной реакцией на их воздействие. Например, из аэробных дегидраз цитохромоксидаза обладает весьма высоким сродством к кис​лороду и насыщается уже при низких величинах его парциального дав​ления в атмосфере (около 5%). Прямо противоположны свойства фла-виновых оксидаз, активность которых возрастает при увеличении содер​жания кислорода в газовой среде вплоть до очень высоких его значе​ний. Промежуточное положение занимают медьпротеиды.
Не менее значительны различия между терминальными океидазами по характеру влияния, которое на их активность оказывает температура. Для действия цитохромоксидазы, например, характерны высокие темпе​ратурные коэффициенты, тогда как активность флавиновых оксидаз с изменением температуры смещается гораздо менее значительно.
Существенно различаются друг от друга ферменты, входящие в од​ну и ту же группу, по чувствительности к радиационным воздействиям, к токсическим выделениям микроорганизмов, а также к промежуточным продуктам собственного обмена клетки. Известно, например, что ацет-альдегид, накапливающийся при недостаточной обеспеченности тканей зеленого растения, оказывает ингибирующее действие на дегидразную активность клетки. Вместе с тем выяснилось, что одна из дегидраз, а именно сукциндегидраза, в этом отношении гораздо более устойчива, чем любой другой компонент, входящий в группу дегидраз, и т. д.
Наличие в клетке набора катализаторов, каждый из которых обла​дает своей зоной оптимальной температуры, оптимального парциально​го давления кислорода и пр., необычайно расширяет адаптивные, при​способительные возможности растения и позволяет ему осуществлять нормальное дыхание при широком варьировании факторов внешней сре​ды. Вряд ли необходимо доказывать, что для организмов, не обладаю​щих способностью стабилизировать условия внутренней среды, т. е. организмов, к которым принадлежат и зеленые растения, такого рода свойства окислительных систем имеют исключительно большое, жизнен​но важное значение.
Принцип множественности отчетливо выявляется также при ознаком​лении с особенностями начальных этапов превращений дыхательного материала. Так, установлено, что растительная клетка располагает ка​талитическими системами, позволяющими ей использовать в акте дыха​ния наряду со свободной гексозой ее моно- и дифосфорный эфиры. В первом случае речь идет об окислении с помощью флавиновой глюко-зооксидазы, во втором — об апотомическом, или гексозомонофосфатном, пути окисления и, наконец, в третьем — о гликолитическом пути, иначе еще называемом дихотомическим.
Окисление свободной глюкозы без участия фосфорной кислоты на начальном его этапе приводит к образованию 2-кетоглюконовой кисло​ты, распадающейся впоследствии на две триозы (рис. 2).
Пути использования двукратно фосфорилированной гексозы (глико​лиза) наиболее давно и хорошо изучены и не требуют дополнительного рассмотрения.
Что касается апотомии, то в настоящее время достаточно хорошо изучен путь, при котором имеет место образование последовательно пен-тозо-5-фосфата, седо-гелтулезо-Т-фосфата и триозо-3-фосфата, затем фруктозо-6-фосфата и эритрозо-4-фосфата. Установлено, что образую​щийся эритрозо-4-фосфат реагирует с молекулой кеилулоео-5-фоефата. В этом случае имеет место разрыв пятиуглеродной цепи ксилулозо-5-фосфата с образованием активного гликолевого альдегида и альдегида 3-фосфоглицериновой кислоты. Конденсируясь с гликолевым альдегидом, эритрозо-4-фосфат дает молекулу фруктозо-6-фосфата.
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Отнюдь не исключено, что, помимо перечисленных, существуют еще и другие пути использования гексоз в дыхании растительной клетки. Важ​но вместе с тем подчеркнуть, что различия между названными путями касаются в основном лишь начальных этапов распада гексозы. После​дующие же превращения проходят через ряд одноименных, идентичных этапов, в результате чего эти разные пути в дальнейшем сближаются и по существу сливаются. Так, глюконовая кислота, образующаяся в ре​зультате окисления глюкозы с помощью глюкозооксидазы, способна фос-
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форилироваться и в виде 6-фоофоглюконата включаться в превращения по апотомичеокому циклу. Фосфотриозы, возникающие при гексозомоно-фосфатном пути окисления, способны в дальнейшем превращаться по циклу Кребса, тогда как фосфотриозы, образующиеся в качестве про​дуктов дихотомического (гликолитического) распада, могут быть актив​ными участниками реакций апотомического окисления.
Сказанное свидетельствует о весьма широких потенциях, которыми располагает растительная клетка и которые обеспечивают ей способ​ность использовать различные виды дыхательных субстратов.
В заключение остановимся на вопросе о биологической роли дыха​ния, о месте, занимаемом этой функцией ;в общей системе процессов жизнедеятельности растительного организма.
В последние два десятилетия XIX и в первую четверть XX в. внима​ние исследователей, работавших над проблемой дыхания, было сосредо​точено в основном на расшифровке роли этой функции как системы про​цессов, .поставляющих необходимую для жизни растительного организма энергию. По мере расширения наших знаний в данной области получает все большее признание точка зрения, что биологическое значение дыха​ния отнюдь не исчерпывается использованием энергии окисляемых соеди​нений. Внимание исследователей, как мы уже отмечали, концентрирует​ся на раскрытии роли разнообразных и высокоподвижных промежуточ​ных продуктов, возникающих на пути распада молекулы дыхательного субстрата и служащих совершенно незаменимыми элементами при по​строении специфических компонентов протопласта.
Именно в связи с этим дыханию все больше отводится центральное место в комплексе процессов превращения веществ живой клетки и при​дается значение фокуса, в котором скрещиваются и увязываются в еди​ный узел процессы обмена белков, углеводов и жиров, нуклеиновых и всех других соединений живой клетки.
Напомним в качестве примера, что в ходе превращений пировино-градной кислоты в цикле Кребса происходит образование моно- и дикар-боновых кетокиелот (пировиноградная, щавелево-уксусная, кетоглута-ровая), занимающих центральное место как в прямом аминировании, так и в переаминировании, а в связи с этим — в синтезе аминокислот и обмене белков в целом. Активирование образующихся в цикле Кребса ацетатов, достигаемое с помощью коэнзима А, служит основой для син​теза цепочек жирных кислот.
Наряду с органическими кислотами жирного ряда, возникающими при аэробном распаде пировиноградной кислоты в цикле Кребса, в ходе дыхания имеет место образование и скелетных основ ароматических аминокислот — фенилаланина, тирозина, триптофана и др. Источником ароматического кольца служит в данном случае шикимовая кислота — соединение, образующееся в апотомическом цикле из фосфоэнолпирови-ноградной кислоты и эритрозо-4-фосфата (ом. рис. 2).
По современным представлениям, шикимовая кислота служит пред​шественником и ряда других циклических соединений (хинная кислота, катехины и др.).
Исключительно важная роль принадлежит гексозомонофосфатному пути дыхания как системе процессов, в ходе которых происходит обра​зование активных пентоз, чем устанавливается непосредственная связь между дыханием и синтезом нуклеиновых кислот.
Возникающие в процессе дыхания соединения служат вместе с тем фрагментами, из которых клетка строит важнейшие каталитически ак​тивные системы и биологически важные соединения. Например, через синтез нуклеиновых кислот дыхание оказывается  теснейшим  образом
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связано с синтезом пиридиновых коферментов, флавиновых дегидраз, с соединениями, входящими в систему АТФ, и т. д.
Упомянутый выше триптофан рассматривается в настоящее время как предшественник гетероауксина — одного из роетактивирующих ве​ществ клетки, чем опять-таки подчеркивается исключительно важная роль гексозомонофосфатного дыхания.
Таким образом, в ходе окислительно-восстановительных превраще​ний дыхательного материала в клетке в качестве промежуточных обра​зуются соединения, которые используются для построения различных каталитических систем. Важно подчеркнуть, что новообразование и ре​генерация связанных с дыханием каталитических ферментных систем осуществляются в живой клетке при непосредственном участии самих этих систем.
Как же можно в свете этих фактов представить себе соотношение между дыханием, с одной стороны, и фотосинтезом — с другой?
Известно, что на разных этапах развития физиологии и биохимии представления по этому кардинальной важности вопросу менялись. На протяжении длительного периода времени пользовалась всеобщим при​знанием точка зрения, противопоставлявшая дыхание фотосинтезу: ес​ли фотосинтез рассматривался как классический пример функции асси​миляции, то дыхание приводилось всегда в качестве примера функции диссимиляции.
По мере углубления наших знаний относительно химической природы продуктов фотосинтеза и дыхания стала все более отчетливо выявлять​ся близость во многих отношениях этих процессов. Так, сопоставляя схему гексозомонофосфатного пути окисления со схемой фотосинтеза, предложенной Кальвином, легко убедиться, что во многих случаях про​исходит образование одних и тех же промежуточных продуктов (фос​форные эфиры Сахаров), которое осуществляется с участием одних и тех же ферментных систем. Имеются и многие другие примеры, свиде​тельствующие о близости химических путей и каталитических механиз​мов дыхания и фотосинтеза.
Именно на это опираются некоторые исследователи, развивая пред​ставления о дыхании как «обращенном фотосинтезе», либо о фотосин​тезе как «световом дыхании». Нам представляется, что как для противо​поставления, так и для отождествления этих двух функций должных оснований нет. Данные, которыми располагает современная наука, по​зволяют утверждать, что, аналогично фотосинтезу, роль дыхания также состоит в обеспечении пластических и энергетических потребностей ра​стительного организма. Однако ни в коем случае нельзя упускать из вида, что в акте фотосинтеза это достигается за счет неорганических соединений и электромагнитной энергии кванта света, тогда как в дыха​нии исходной является энергия химических связей, которыми распола​гает органическая молекула.
Лишь весьма ограниченная часть различных продуктов, образующих​ся при фотосинтезе, используется растением непосредственно в ходе этого процесса, подавляющая же часть ассимилятов откладывается в запас. Она-то и составляет основную материальную и энергетическую базу жизнедеятельности всего мира гетеротрофов, а также и самих автотрофов в условиях, исключающих фотосинтез.
Запасание богатых энергией органических веществ может быть эф​фективным лишь в том случае, если оно осуществляется в форме ста​бильных, малоподвижных соединений (полимерные формы углеводов, жиры и т. п.), использование которых для синтеза элементов протоплаз​мы и на другие жизненные потребности возможно лишь после предва-
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рительной их дестабилизации, превращения в соединения активные, обладающие высокой реагентоспособностью.
В образовании такого рода фрагментов и снабжении клеток энер​гией, необходимой для использования воспринимаемых ею извне соеди​нений в синтетических целях, а также для всех других потребляющих энергию процессов, и следует усматривать биологическую роль ды​хания.
Таким образом, у зеленых растений фотосинтез и дыхание представ​ляют собой две стороны единого процесса обмена веществ и неразрывно связанного с ним обмена энергии.
*
Из приведенного выше краткого обзора современного состояния уче​ния о дыхании растений видно, что проблема дыхания представляет собой один из хорошо разработанных разделов растительной биохимии и физиологии. Однако имеется ряд сторон этой проблемы, разработка которых осуществляется недостаточно эффективно. Одним из наиболее отстающих участков является раскрытие путей и механизмов, с по​мощью которых осуществляется использование энергии дыхания в синтетических процессах клетки. Огромная роль дыхания как функции, увязывающей в единое целое разнообразные процессы обмена веществ, позволяет уже априори предполагать существование такой связи между дыханием, с одной стороны, и биологическими особенностями расти​тельного организма,— с другой. Однако изучение роли процессов дыха​ния в определении уровня общей продуктивности растительного орга​низма, способности растения накапливать пластические вещества в за​пасающих органах и т. д. все еще остается задачей будущего.
Исключительный интерес представляет,, далее, вопрос о роли процес​сов дыхания в приспособительных реакциях растительного организма, во взаимодействии растения с биотическими и абиотическими элемен​тами внешней среды. В этом направлении биохимией и физиологией так​же сделаны пока только первые шаги.
Имеется и ряд других вопросов, решение, которых будет способство​вать дальнейшему раскрытию роли дыхания в созидательных, конструк​тивных процессах жизнедеятельности растения. Использование получен​ных данных в растениеводстве и селекции позволит еще более эффектив​но разрабатывать мероприятия по борьбе с болезнями растений, по ак​климатизации и интродукции растений, а главное — по повышению их продуктивности.
