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Согласно осцилляционной гипотезе углеродный метаболизм при фотосинтезе ре
ализуется в виде колебательного процесса. Колебания являю тся незатухающими и со
стоят из двух фаз — ассимиляции С02 и фотодыхания. Первая соответствует карбокси- 
лазной фазе функционирования Рубиско, вторая — оксигеназной. Распределение изото
па 13С в углеводах тесно связано с фотосинтетическими осцилляциями, возникающими 
при фотосинтезе. Углеводы образуются в каждой из фаз. М ы утверждаем, что углеводы, 
образующиеся в карбоксилазной фазе, состоят из гексоз с относительно равномерным 
распределением 13С вдоль углеродного скелета молекул, тогда как  гексозы в углеводах, 
синтезированных в оксигеназной фазе, обладают специфическим неравномерным изо
топным рисунком. Упомянутая гипотеза хорошо объясняет особенности распределения 
изотопов углерода и изотопный состав углеводов С3- и С4-растений, а также изотопные 
различия общего углерода углеводов, обусловленные разной степенью исчерпывания 
фонда субстрата, используемого при фотодыхании.
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В последние годы распределение 13С в углеводах привлекает внимание все 
большего числа исследователей [11, 28, 29, 34, 36, 61, 64]. Это связано с понимани
ем того, что исследования изотопного состава углеводов, являющихся первичными 
ассимилятами при фотосинтезе, открывают путь к выяснению природы изотопной 
гетерогенности остальных метаболитов и их связи с механизмами клеточных про
цессов. К тому же непосредственное участие самих углеводов во многих процессах 
(ассимиляции С02 и фотодыхании, темновом дыхании и гликолизе) дает возможность 
использовать изотопные данные по углеводам для изучения этих процессов.

При исследовании распределения изотопов углерода в углеводах возникает ряд 
трудностей, связанных с отсутствием устойчивых закономерностей в распределении 
13С между компонентами. Например, в одних растениях растворимые сахара и крах
мал обогащены изотопом 13С по сравнению с другими углеводными компонентами, в 
других —  обеднены. Изотопное распределение может заметно различаться в зависи
мости от того, из какого органа (лист, стебель, корень, семена) выделены углеводные 
компоненты [39], от условий обитания и вида растения [23]. Чтобы понять причину 
вариабельности изотопного состава углерода углеводных компонентов, необходимо 
выяснить, где и как возникают изотопные эффекты при синтезе углеводов и какие 
факторы влияют на их изотопный состав.
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Из    приведенной   на рисунке  1  схемы,    показывающей  связь    между     различны
ми углеводными   фондами,   видно,    что   ключевым    звеном  в  цепочке   всего углеводно
го обмена является синтез глюкозо-6-фосфата (Г6Ф), который происходит в цикле 
Кальвина при фотосинтезе. Через Г6Ф происходит синтез других гексоз и пентоз, 
а также связанных с ними сахаридов.    Поэтому   чтобы   понять,   чем   определяется
изотопный    состав     различных углеводов, в первую   очередь    необходимо     выяснить,
от чего зависит изотопный состав углерода Г6Ф. При такой постановке задачи не 
обойтись без привлечения модели изотопного фракционирования углерода при фо
тосинтезе.

Стационарная и ос- 
цилляционная модели,
используемые для описа
ния изотопного фракцио
нирования       углерода при
фотосинтезе.

Из литературы из
вестны два альтернатив
ных подхода к описанию 
изотопного фракциониро
вания углерода при фото
синтезе: стационарная
модель,         основанная на
предположении,        что при
неизменных условиях все 
процессы фотосинтеза в 
клетке протекают одно
временно и непрерывно 
[24, 31, 32, 47, 65, 66], и 
осцилляционная модель, 
допускающая периодиче
ский, дискретный характер 
протекания процессов, их 
определенную временную 
последовательность      [5,   7,
8, 12,   44].    Дискретность
процессов,    согласно по
следней модели, является 
следствием периодическо
го исчерпания фондов  ме
таболитов, сменяющегося 
их заполнением.

Стационарная модель. Основное уравнение стационарной модели в обозначе
ниях Фаркуара и коллег [24, 32] имеет вид:

Рис. 1. Принципиальная схема углеводного обмена в клетке

(1)

где Д — величина изотопной дискриминации 13С при фотосинтезе, а — изотопный 
эффект при диффузии, b — изотопный эффект при карбоксилировании РиБФ. Вы
ражение (1) связывает величину изотопной дискриминации углерода с отношением
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где pa, ps, ра и рс — парциальные давления С02 в атмосфере, у поверхности листа, 
в межклетниках до растворения в цитоплазме, у мест карбоксилирования соответ
ственно; ab — дискриминация 13С при диффузии через пограничный слой, а — диф
фузия С02 в воздухе, es — фракционирование при растворении С02 в цитоплазме, 
al — фракционирование при диффузии в жидкости, b — изотопная дискриминация 
13С при ферментативном карбоксилировании РиБФ в С3-растениях; е и f — возможное 
фракционирование изотопов при темновом дыхании Rd и фотодыхании соответствен
но: к — эффективность карбоксилирования и Г* — точка компенсации, определяемая 
в отсутствие темнового дыхания. Все коэффициенты изотопного фракционирования 
в перечисленных процессах определены опытным путем в модельных процессах и 
in vitro. Получены следующие значения: аb= 2.9‰ [26, 31], 4.4‰, es = 1.1%о 25° [66] 
а,=0.7‰ [48].

Изотопная дискриминация b при карбоксилировании РиБФ оказалась слабо за
висимой от pH и при pH 9.0 равнялась 29‰, а при pH 7.0 — 30‰ [54]. Что касается 
изотопного фракционирования при темновом дыхании е и фотодыхании f  ими, как 
правило, пренебрегают и учитывают лишь тогда, когда отклонения от упрощенной 
модели (1) становятся ощутимыми. Предполагая, что эти отклонения связаны с об
суждаемыми эффектами, из них рассчитывают указанные коэффициенты изотопного 
фракционирования. У одних исследователей оценки е подтвердили их малую вели
чину [46, 67], другие [29] пришли к выводу, что е значительно и равно 6%. Еще более 
спорными из-за сложности определения оказались оценки коэффициентов изотопно
го фракционирования при фотодыхании. Их определяли, исследуя изотопный состав 
С02 воздуха вблизи точки компенсации. Руни [55] оценил величину/= 7‰. Авторы 
работы [67] утверждали, что, если принять f= 5‰, изменения А составят 0.8‰. Из 
косвенных оценок получили, что/для пшеницы составила величину 3.3‰ , для фа
соли — 0.5‰ [35]. В работе Игамбердиева и других [41] авторы сопоставили изо
топную дискриминацию у диких растений и фотодыхательных мутантов, у которых 
интенсивность фотодыхания была редуцирована методом генной инженерии. Из со
поставления сделана оценка эффекта фотодыхания. Последний оказался в диапазоне 
10-13% для картофеля, ячменя и арабидопсиса.
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парциальных давлений С02 внутри листа p i и в атмосфере ра. Из него легко видеть, 
что если диффузия контролирует скорость процесса, т.е. p i→0, изотопная дискри
минация приближается к величине а. Если скорость ассимиляции С02 контроли
руется реакцией карбоксилирования РиБФ, т.е. p i →  ра. изотопная дискриминация 
приближается к величине b. При этом влияние внешних факторов (температуры, 
влагодоступности, солености поливных вод, концентрации С02 в атмосфере и др.) 
на изотопный состав углерода растений передается в модели через отношение p i /  ра. 
С учетом найденных экспериментально величин а = - 4,4‰ , а b = -29‰ [32] модель 
описывает диапазон природных вариаций величин А и ее зависимость от факторов 
внешней среды.

По мере использования уравнения (1) выявилось значительное число наруше
ний линейной корреляции, постулируемой моделью. Потребовалась усложненная 
форма связи изотопной дискриминации с учетом вкладов всех процессов, где воз
можна изотопная дискриминация. Они и обусловливают отклонение от линейности. 
Одна из форм имеет вид:



Из уравнения (2) видно, что включение в уравнение (1) новых членов, учи
тывающих вклад в изотопную дискриминацию других процессов, хотя и позволяет 
объяснить выявленную экспериментально нелинейность, но сама зависимость А от 
большого числа параметров делает ее сложной и запутанной. Ее трудно использовать 
для каких-либо прогнозных оценок.

За счет введения новых параметров уравнение (2) дает возможность скоррек
тировать наблюдаемые отклонения от линейности, но связь изотопной дискримина
ции с факторами внешней среды становится менее отчетливой и при этом ряд фак
тов остается за рамками модели. Например, остается неясным, почему в некоторых 
опытах по газообмену при фотосинтезе наблюдается преимущественная фиксация 
изотопа 13С, а не 12С [3, 20], почему некоторые первичные ассимиляты в опытах с 
использованием обогащенной тяжелым изотопом С02 оказываются обогащенными 
13С относительно питающей С02 [2]. За рамками модели оказалось и большое число 
фактов, свидетельствующих об изотопной утяжеленности метаболитов фотодыхания 
[17, 18, 51, 52]. Ряд выводов, следующих из модели, оказался в противоречии с фак
тами [42].

Кроме того, стационарная модель, удовлетворительно описывающая зависи
мость изотопного состава общего углерода биомассы растений и ее основных фрак
ций от внешних факторов, в то же время не может объяснить внутримолекулярные 
изотопные различия в метаболитах. Единственная попытка [64] объяснить изотоп
ную гетерогенность глюкозы (Г6Ф) на основе стационарной модели путем введе
ния в нее дополнительных и в большинстве случаев мало обоснованных параметров 
представляется противоречивой и малообоснованной.

Стационарная модель оперирует усредненными потоками углеродных субстра
тов и балансовыми оценками, а описание изотопных распределений молекул требу
ет учета кинетических изотопных эффектов конкретных ферментативных реакций, 
определяющих изотопный состав индивидуальных атомов. Поэтому попытки опи
сать изотопные рисунки молекул на основе усредненных потоков заведомо обречены 
на неудачу.

Осцилляционная    модель.     Альтернативная         осцилляционная         модель [7, 44]
утверждает, что фракционирование изотопов углерода при фотосинтезе происходит 
в двух сопряженных процессах — ассимиляции С02 и фотодыхания, в которых эф- 
фектзадающими реакциями являются соответственно карбоксилирование РиБФ и 
глициндекарбоксилазная реакция. При ассимиляции С02 происходит обогащение 
биомассы изотопом 12С относительно ассимилируемого С02, при фотодыхании, на
против, — обеднение, т.е. эти процессы сопровождаются изотопными эффектами с 
противоположными знаками. Анализ изотопных эффектов при сопряжении ассими
ляции и фотодыхания привел к заключению о существовании незатухающих фото- 
синтетических осцилляций [44], у которых одна из фаз ассимиляция С02, другая — 
фотодыхание. Это означает, что оба процесса разделены во времени, последователь
но переключаясь с одного на другой. Осцилляции возникают благодаря способности 
ключевого фермента фотосинтеза работать в двух ипостасях, как карбоксилаза и как 
оксигеназа, под воздействием периодически меняющегося в клетке отношения кон
центраций С02/02. В результате при ассимиляции С02 поступает в клетки листа дис
кретными порциями [5].

В отличие от стационарной модели, осцилляционная модель, предполагая пе
риодическое исчерпывание / заполнение фондов субстратов, утверждает, что при 
исчерпывании фондов субстрата в эффектзадающих реакциях клетки возникает 
изотопный эффект Релея. Последний в условиях специфичности ферментативных
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взаимодействий определяет характерное внутри- и межмолекулярное распределение 
изотопов углерода в метаболитах, зависящее от временной организации (последова
тельности клеточных процессов). Ниже будет показано, что осцилляционная модель 
способна объяснить наблюдаемые внутримолекулярные изотопные распределения 
метаболитов, в т.ч. распределения в глюкозе и других углеводных молекулах.

Предполагаемые осцилляции недавно были экспериментально подтверждены 
измерением вариаций концентрации внутриклеточного С02 в подустьичном про
странстве листа в условиях низкой концентрации С02 (вблизи точки компенсации 
[58]. Среди хаотических флуктуаций удалось выделить периодическую составляю
щую и построить аттрактор, указывающий на наличие колебаний, которые авторы 
связали с механизмом сопряжения фотоассимиляции и фотодыхания.

Другим подтверждением фотосинтетических осцилляций могут считаться дан
ные Сатока и Катока [60]. Авторы наблюдали пик замедленной люминесценции на 
5-й секунде после возбуждающего импульса в экспериментах с зелеными водоросля
ми Bn>opsis maxima, что свидетельствует об обратной связи фотодыхания и световых 
реакций фотосинтеза, разделенных во времени. Хотя авторы работали с изолиро
ванными хлоропластами, синтез фотодыхательных интермедиатов (фосфогликолата 
и гликолата) может приводить к появлению обратной связи через изменения pH и 
окисление гликолата, которое частично связано с хлоропластами и может непосред
ственно передавать электроны в их электрон-транспортную цепь, приводя к эффекту 
обратной связи [38]. Пик обратной связи заторможенной люминесценции тот же по 
длительности, что и пост-иллюминационный всплеск, явление, обусловленное окис
лением фотодыхательного глицина после выключения света.

Обоснованность такого объяснения подтверждается теоретическим моделиро
ванием эффекта обратной связи ассимиляции С02 и фотодыхания на электронный 
транспорт фотосинтеза, возникающий после импульса возбуждения в виде двух пи
ков заторможенной люминесценции хлорофилла, разнесенных по времени на 1.6 с 
[19]. Авторы показали, что когда они убирали влияние фотодыхания, один из двух 
пиков люминесцентного спектра исчезал.

Дискретный характер ассимиляции С02 приводит к дискретной динамике всех 
метаболических процессов. Это объясняет тот факт, почему изотопное фракциони
рование в ферментативных реакциях часто сопровождается изотопным эффектом 
Релея, связанного с исчерпыванием фондов. Комбинация обоих эффектов, отражаю
щая временную организацию клеточных процессов, была показана ранее на примере 
гликолиза [6].

Обогащенность изотопом 12С ассимилированного углерода относительно пита
ющего С02, появляющаяся при карбоксилировании РиБФ, может быть описана как:

31

где δ13Сбиомассы и δ13CG02 - изотопный состав ассимилированного углерода (биомас
сы) и исходного С02 среды. F  — степень исчерпывания поступившей порции, 
а = к12/к13 — эффективный коэффициент изотопного фракционирования при карбо- 
ксилировнии РиБФ.

Для фотодыхания соответствующее выражение имеет аналогичный вид:

где δ13СГбФ и δ13CCO2 — изотопный состав ассимилированного углерода (Г6Ф) и С02 
фотодыхания. F— степень исчерпывания субстрата (Г6Ф), поступившего в фотоды-



хательную цепь, а’ = к'12/к'13 — эффективный коэффициент изотопного фракциони
рования при ферментативном декарбоксилировнии глицина.

Как упомянутые утверждения применить к описанию распределения в Г6Ф?

Внутримолекулярное изотопное распределение в Г6Ф 
в рамках осцилляционной модели

Прежде всего, в соответствии с осцилляционной моделью, проанализируем 
последовательность метаболических событий в углеродном метаболизме фотосин
теза и место в ней цикла Кальвина, где происходит синтез Г6Ф.

В карбоксилазную фазу функционирования Рубиско порция С02 входит в клет
ку, и часть этой порции через цикл Кальвина превращается в углеводы. На входе в 
цикл весь ассимилированный углерод, в т.ч. углерод Г6Ф, при карбоксилировании 
РиБФ обогащается 12С относительно ассимилируемого С02. Через Г6Ф углеводы, об
разующиеся в карбоксилазной фазе, также обогащаются 12С. Степень обогащения 
определяется величиной исчерпывания вошедшей в клетку порции С02. Часть угле
водов, предположительно в форме крахмала, запасается для обеспечения субстра
тами гликолитической цепи в темноте. Остальная часть Г6Ф остается в лабильном 
растворенном виде, и при переключении Рубиско на оксигеназную функцию угле
водный поток через цикл Кальвина устремляется в фотодыхательную петлю, которая 
состоит из гликолатного цикла, сопряженного с циклом Кальвина. После прохожде
ния гликолатного цикла поток углерода ресинтезирует в цикле Кальвина Г6Ф и об
разует углеводные фонды преимущественно лабильных сахаров.

В оксигеназную фазу функционирования фермента фракционирование изото
пов происходит в глициндегидрогеназной реакции. Выделяющийся в ней С02 обо
гащен 12С относительно углерода углеводов, образовавшихся в карбоксилазной фазе. 
В то же время оставшийся углеводный фонд накапливает 13С. Фотодыхательные ме
таболиты, которые образуются параллельно при вращении потока в фотодыхатель- 
ной петле, также накапливают «тяжелый» изотоп. И снова благодаря эффекту Релея 
степень обогащения метаболитов фотодыхания изотопом 13С от степени исчерпыва
ния углеводного фонда.

Анализ изотопного распределения изотопов углерода е ГбФ е карбоксилазную 
фазу Работа цикла Кальвина в карбоксилазную фазу функционирования Рубиско 
хорошо известна и описана во многих учебниках по фотосинтезу [30]. Пользуясь 
общепринятой схемой цикла (рис. 2), можно оценить изотопное распределение, воз
никающее в продукте цикла — Г6Ф. Обозначив атомы С02 и РиБФ акцептора, вхо
дящих в цикл, как показано на рисунке 2, можно получить уравнения материального 
и изотопного баланса для каждого из атомов, входящих в цикл субстратов (см. при
ложение). Это позволяет рассчитать изотопное распределение углерода Г6Ф на каж
дом обороте цикла Кальвина в карбоксилазной фазе. Зависимость изотопного рас
пределения от числа оборотов цикла дается простыми рекуррентными уравнениями, 
учитывающими смешение атомов в транскетолазных и трансальдолазных реакциях 
цикла и специфичность ферментативных взаимодействий [11]. В отличие от Черкеза 
и др. [64] , мы полагаем, что в цикле Кальвина нет изотопного фракционирования 
углерода, так как на это ничто не указывает. Что касается косвенных фактов, напри
мер, изотопных эффектов в ферментативных реакциях in vitro, на которые опираются 
упомянутые авторы, то они не могут быть аргументами ни «за», ни «против», по
скольку реакции in vitro не могут воспроизвести условия сопряженности реакций, 
существующие в клетке, от которых зависит изотопный эффект. Различия могут воз
никать не только по величине, но и по знаку [40, 43, 44].
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Результаты расчета 
изотопного распределения 
Г6Ф с использованием ал
горитма, данного в При
ложении, представлены в 
таблице 1.

Поскольку при кар- 
боксилировании РиБФ изо
топный эффект возникает 
на входе в цикл Кальвина, 
изотопный состав каждо
го фиксированного ато
ма углерода претерпевает 
изотопные смещения, рав
ные величине изотопной 
дискриминации. Имея
ввиду отсутствие изотоп
ного фракционирования 
в цикле и эффективное 
перемешивание атомов в 
транскетолазных и транс- 
альдолазных реакциях
цикла (своеобразном изо
топном миксире), следует 
предположить, что все ме
таболиты цикла, включая 
Г6Ф, имеют равномерное 
изотопное распределение, 
несмотря на исходную изо
топную неравномерность

Т а б л и ц а  1
Изотопный состав углеродных атомов Г6Ф и РиБФ, образующихся в цикле Кальвина 

на п-м обороте в карбоксилазную фазу функционирования РБФК/О

П р и м е ч а н и е .  Принято, что изотопная дискриминация Δ13С относительно С02 среды (δ13С = 0‰) 
равна -20%о. Изотопный состав углеродных атомов выражен в промилле относительно изотопного состава 
углерода ассимилируемого С02.

Рис. 2. Схема функционирования цикла Кальвина в карбо
ксилазной фазе фотосинтетических колебаний. Цифры перед 
изображением молекул показывают количество молекул, 
участвующих или образующихся в превращениях цикла. Циф
ры над изображением атомов показывают номера углеродных 
атомов в ФГК. По атомам ФГК прослеживаются их перемеще

ния при каждом обороте
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РиБФ [4] и на различия исходного углерода С02 и его акцептора РиБФ. Из табли
цы 1 видно, что уже после 20-го оборота цикла достигается практически равно
мерное распределение изотопов, даже если принять встречаемые в растениях макси
мально возможные различия в изотопном составе первичных ассимилятов и продук
тов вторичного метаболизма (в примере, приведенном в таблице, изотопный состав 
фиксированного углерода принята за 20%о, изотопный состав РиБФ — за 25 %о со
ответственно), определяющих различия исходных субстратов. С ростом числа обо
ротов цикла (что эквивалентно количеству молекул С02, приходящихся на одну мо
лекулу РиБФ, поступающих в цикл) изотопный состав каждого атома углерода Г6Ф 
стремится к изотопному составу питающего С02 (в данном примере к 20 %о). Следует 
заметить, что окончательное распределение Г6Ф практически не зависит от исходно- 
го    распределения   в  РиБФ. Именно   поэтому  в  расчетах  мы  считали  его  равномерным,

что упрощало ана
лиз изменений изо
топного состава 
атомов при оборо
тах цикла.

Анализ изо
топного распреде
ления углерода ГбФ 
оксигеназной фазы. 
Работа цикла Каль
вина в оксигеназ- 
ную фазу обеспечи
вается углеродом, 
источником кото
рого является Г6Ф, 
синтезированный в 
предшествующую 
карбоксилазную  
фазу (рис. 3). Изо
топное распределе
ние глюкозы (Г6Ф), 
синтезированной в 
оксигеназную фазу, 
оценивалось анало
гично тому, как это 
делалось в преды
дущем случае. С 
учетом специфич
ности взаимодей
ствий и перемеши
вания углеродных 
атомов в цикле, 
а также изотопного 
фракционирования 
в глициндегидро- 
геназной реакции 
составлялся мате-

Рис. 3. Схема функционирования цикла Кальвина в оксигеназной ф азе  
фотосинтетических колебаний. Обозначения имеют тот же смысл, что 
на рисунке 1. Пунктирной линией показан узел изотопного фракциони

рования в глициндекарбоксилазной реакции
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риальный и изотопный баланс по каждому атому участвующих в цикле субстратов. 
Зависимость изотопного состава атомов от числа оборотов цикла определялась с по
мощью соответствующих реккурентных формул (см. приложение). Результаты рас
чета изотопного распределения Г6Ф приведены в таблице 2.

Т а б л и ц а  2
Результаты расчёта распределения изотопов углерода Г6Ф, остающегося 

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

П р и м е ч а н и е .  Расчёт проводили с учётом величины кинетического изотопного эффекта декар- 
боксилирования глицина, равной у =12k/13k= 1,020. Принято, что в фонд фотодыхательной глюкозы после 
карбоксилазной фазы поступает 100 молекул. Изотопной состав углеродных атомов Г6Ф, поступающего в 
цикл после карбоксилазной фазы, принят равным -20%о. При каждых 10 оборотах цикла степень исчерпы
вания фонда составляет 10%.

Главное отличие глюкозы, синтезированной в оксигеназную фазу, от глюко
зы, синтезированной в карбоксилазную фазу, в том, что распределение последней 
неравномерно и характеризуется сильным обогащением тяжелым изотопом по по
ложениям С-3 и С-4 и соответствующим облегчением (обогащением 12С) от середи
ны к концам молекулы. Легкий изотоп как бы «вымывается» из центра к периферии 
молекулы. Причем с ростом числа оборотов цикла внутримолекулярная изотопная 
неоднородность увеличивается при обогащении общего углерода молекулы изото
пом 13С.

Различия изотопных распределений в глюкозе, синтезируемой в разных фазах, 
легко объясняются тем, что в карбоксилазную фазу исходные изотопные различия 
субстратов цикла на каждом новом обороте размываются вновь поступающим С02, 
а в оксигеназную фазу изотопный эффект, порождающий изотопные различия, на 
каждом обороте воспроизводится.

Распределение 13С в глюкозе крахмала запасающих органов растений

Экспериментально исследовалось изотопное распределение глюкозы крахмала 
запасающих органов ряда растений. Для интерпретации изотопного распределения в 
глюкозе достаточно знать изотопное распределение Г6Ф, которое ею полностью на
следуется (см. рис.1). Данные Эйблсона и Хоуринга [21] позволяют предполагать, что 
процессы полимеризации при образовании крахмала и при его деполимеризации до 
глюкозы не сопровождаются заметными изотопными эффектами. Поскольку атомы 
углерода глюкозы не обменоспособны, считается, что распределение 13С в глюкозе 
крахмала отражает изотопное распределение Г6Ф, использованного на его синтез.

Экспериментально изученное независимыми исследователями изотопное рас
пределение глюкозы крахмала запасающих органов у ряда растений представлено 
в таблице 3, из которой видно, что у всех изученных растений внутримолекулярное

35



Распределение изотопов углерода в глюкозе крахмала 
запасающих органов ряда растений [14, 33, 57]

Таблица  3

П р и м е ч а н и е .  Изотопные сдвиги углеродных атомов Д13С (%о) приведены относительно общего 
углерода глюкозы. Величины 513С глюкозы даны относительно стандарта PDB. * Величины 513с атомов 
С-3 и С-4 рассчитывались по данным [33] из предположения, что изотопный состав углерода остальных 
атомов равен изотопному составу атомов С-1.

распределение изотопов углерода в глю
козе (Г6Ф) одинаково. Главная его осо
бенность состоит в том, что углеродные 
атомы глюкозы в положении С-3 и С-4 
обогащены изотопом 13С относительно 
общего углерода молекулы и концевых 
атомов.

Практически такие же результаты 
были получены в экспериментах по фер
ментации глюкозы и сахарозы, конечны
ми продуктами которой являются спирт 
и С02. Из рисунка 4 можно видеть, что 
спирт наследует атомы глюкозы из пози
ций С-1, С-6, С-2 и С-5, а С02 наследует 
атомы глюкозы С-3 и С-4. Поэтому мож

но проанализировать изотопные различия атомов в соответствующих положениях 
глюкозы (табл. 4). Во всех случаях С02, выделяемый при ферментации, оказался обо
гащенным 13С по сравнению с углеродом этанола, т.е. опыт подтвердил полученный 
ранее результат.

Рис. 4. Схема, иллюстрирующая наследо
вание атомов в процессе ферментации глю

козы

Установленное распределение в глюкозе крахмала очень напоминает рисунок 
распределения, полученный для Г6Ф оксигеназной фазы (см. табл. 3), за исключе
нием некоторых деталей. Обогащенность атомов углерода в положениях С-3 и С-4 
асимметрична. В положении С-4 углерод обогащен тяжелым изотопом в большей 
степени, чем в положении С-3. Небольшая асимметричность прослеживается и для 
пары С-2 и С-5. Атом С-2 в большей степени обогащен 13С.

Мы полагаем, что причиной этих различий является межмолекулярный изо
топный обмен, который происходит в обратимых реакциях кето-енольной изоме
ризации триоз (рис. 5). Причем это не обмен между атомами Г6Ф и триозами, как
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Изотопные различия углерода сахаридов и продуктов ферментации 
по данным разных авторов

Таблица  4

предполагалось в работах [36,64], амеж- 
молекулярный изотопный обмен между 
углеродными атомами молекул триоз 
соответственно по положениям С-1, С-2 
и С-3 при взаимопревращении молекул 
ФГА и ДОАФ. При этом углеродный 
скелет молекул триоз сохраняется (см. 
рис. 5). Изотопный обмен подтвержда
ется сопоставлением наблюдаемых изо
топных различий с теоретическими 
равновесными изотопными эффектами, 
оцененными через |3-факторы [11]. Так 
как изотопный обмен далек от равнове
сия, теоретические оценки позволяют 
лишь обнаружить тренд в изменении 
изотопного состава атомов и он соот
ветствует наблюдаемым изотопным 
смещениям рассматриваемых атомов 
от одинаковых исходных значений, уна
следованных от ФГК.

Что касается изотопных разли
чий пары атомов С-1 и С-6, теорети
чески они должны быть одинаковы
ми, поскольку, как и рассмотренные 
выше пары, наследуются от ФГК, и 
не видно причин, которые могли бы 
привести к изотопным различиям.
В эксперименте же были получены 
противоречивые результаты. В этих 
условиях прежде чем делать окон
чательный вывод, разумнее дождаться новой информации. К сказанному мож
но добавить, что анализ распределения радиоактивной метки в глюкозе, сде
ланный для различных растений (табака, подсолнуха) и водоросли (хлорел-
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Рис. 5. Межмолекулярный изотопный обмен 
между триозами в цикле Кальвина. Светлые и 
темные точки и звездочки над атомами пока
зывают пары атомов ФГК и ДОАФ, обмениваю
щихся между собой. При этом молекулы не раз
рушаются. Показаны также позиции Г6Ф, куда 
попадают эти атомы при последующем синте
зе. Колонка справа от Г6Ф показывает экспери
ментальные значения изотопных сдвигов атмов 

относительно общего углерода молекулы



лы), в опытах по газообмену обнаружил идентичное распределение 14С меж
ду положениями С-1 и С-6 и очень тесную корреляцию между распреде
лением 14С и природным распределением 13С по остальным положениям 
(г2 = 0,81 -0,87) [39].

Косвенные доказательства, подтверждающие, что изотопная гетерогенность 
Г6Ф связана с фотодыханием, позволяют сопоставить изотопный состав углеродных 
атомов в глюкозе крахмала С3- и С4-растений (табл. 5). Известно, что в С4, в отличие 
от С3-растений, в силу анатомических особенностей фотодыхание редуцировано [30]. 
Следовательно, углеводный фонд у них должен быть образован преимущественно из 
Г6Ф карбоксилазной фазы, и внутримолекулярное изотопная неоднородность в глю
козе должна быть значительно менее выражена.

Т а б л и ц а  5
Сравнение внутримолекулярных изотопных распределений углерода 

в глюкозе С3- и С4-растений. Данные получены на основе анализа изотопного состава 
продуктов деструкции глюкозы при ферментации [39]

Позиция А(С3) Л(С4)

ОIо<

С-1 -1.3 +0.9 -2.2
С-2 -0.9 -0.1 -0.8
С-3 + 1.9 -0.7 +2.6
С-4 +6.3 +5.2 + 1.1
С-5 -1.1 -0.1 -1.0
С-6 -4.9 -4.8 -0.1

П р и м е ч а н и е .  Величины, характеризующие изотопный состав по каждому из положений угле
родных атомов, рассчитывались как разница между изотопным составом углерода в данном положении 
и углеродом всей глюкозы Δ  = б13Ci - Собщ.

Действительно, можно видеть (3-я колонка таблицы 5), что различия в изотоп
ном составе каждого из 6 атомов углерода глюкозы у С3 и С4-растений свидетельству
ют о том, что у первых внутримолекулярная изотопная неоднородность больше, что 
соответствует более интенсивному фотодыханию.

Много фактов указывают на то, что запасающие органы растений формиру
ются на поздних стадиях онтогенеза. На этой стадии биохимические сдвиги мета
болизма указывают на усиление фотодыхания. Это проявляется в усилении вклада 
гликолатного пути, накоплении окисленных продуктов [1], существенном усиле
нии оксидазной активности в старых листьях по сравнению с молодыми и в других 
признаках [16]. Было также обнаружено, что ингибиторы фотодыхания тормозят 
старение [53].

Указанные метаболические сдвиги соответствуют наблюдаемому накоплению 
13С в биомассе растения по мере его старения. В старых листьях отмечается обога
щение биомассы изотопом 13С по сравнению с молодыми [15,45]. Сильное снижение 
изотопной дискриминации 13С было обнаружено у пшеницы на стадии созревания 
[15]. Аналогичные изменения были обнаружены в листьях фасоли [68] и хлопка [59].
Все эти факты позволяют утверждать, что наблюдаемая изотопная гетерогенность 
углеводных единиц, гексоз, в крахмале запасающих органов, равно как их 
«тяжелый» изотопный состав, связана с Г6Ф, производимым в оксигеназной 
фазе функционирования Рубиско.
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Другие факты по изучению изотопного состава углерода сахаридов 
и их интерпретация в рамках осцилляционной модели

Приведенные данные демонстрируют существование в клетке двух изотопно- 
различающихся потоков углеродных субстратов, образующихся в карбоксилазную 
и оксигеназную фазу работы Рубиско и являющихся результатом фотосинтетиче- 
ских осцилляций. Логическим выводом из сказанного является утверждение о су
ществовании в клетке двух изотпноразличающихся фондов углеводов, питающих 
упомянутые потоки [44]. Вопрос заключается в том, как эти два потока, проходя 
через цикл Кальвина, через общие участки метаболического пути не перемешива
ются? Ответ может быть только один. Фонды работают разновременно. В карбо- 
ксилазную фазу Г6Ф, образующийся в цикле Кальвина, сразу же утилизируется 
(в пределах исчерпывания поступившей порции С02) на синтез резервного угле
водного фонда для питания гликолитической цепи в темновой период и на синтез 
лигнинов. Они хранятся в полимеризованном виде и не могут участвовать в реак
циях оксигеназной фазы.

В темновой период «легкий» фонд, образованный в карбоксилазную фазу, пи
тает гликолитическую цепь и сопряженный синтез жирных кислот и аминокислот, 
а также синтез лигнинов. В этом причина их относительно «легкого» изотопного со
става. Он также обеспечивает субстратами темновое дыхание через декарбоксилиро- 
вание пирувата и функционирование цикла Кребса [4].

В оксигеназную фазу лабильный фонд Г6Ф питает фотодыхательную пет
лю и «утяжеляется» с каждым оборотом цикла. Фонд используется для образо
вания фондов преимущественно лабильных углеводов (сахарозы, фруктанов), 
а также фотодыхательных субстратов, таких как пролин, глицин, серии, оксала- 
ты и т.д. Синтез органических кислот, который происходит в темновой период, 
также использует углеводный фонд, образованный в оксигеназную фазу. Изотоп
ный состав образующихся метаболитов определяется степенью исчерпывания 
фонда, связанного с фотодыхательной петлей. Причем метаболиты, образую
щиеся при разных степенях исчерпывания, будут различными по изотопному со
ставу. Следует заметить, что у некоторых видов растений могут существовать 
альтернативные пути биосинтеза перечисленных метаболитов, использующих 
углерод, проходящий через гликолитическую цепь, и тогда их изотопный состав 
будет иным.

На рисунке 6 представлены примеры сложных метаболитов, у которых синтез 
одной из частей молекулы связан с «легким» потоком субстратов, другой — с «тя
желым». Это растительные гликозинолаты, изученные Шмидтом и др. [62], а именно 
амигдалин из семян горького миндаля, глюкосинальбин и холиновый эфир синапо- 
вой кислоты из листьев белой горчицы.

Две первые молекулы имеют две различные по изотопному составу части. 
Одна из них агликоновая (неуглеводная) синтезирована через гликолитическую цепь 
и связана с «легким» углеводным фондом, образованным в карбоксилазной фазе. 
Другая часть углеводного происхождения, предположительно связанная с фондом, 
образованным в оксигеназную фазу, и потому обогащена изотопом 13С относительно 
первой части. Третий глюкозинолат (см. рис. 6) не имеет углеводной части, но име
ет фрагмент, наследующий скелет серина, который тоже образуется в оксигеназной 
фазе и тоже обогащен 13С.
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холиновый эфир синаповой кислоты

Рис. 6. Изотопное распределение углерода в некоторых растительных 
глюкозилонатах. Цифры рядом с молекулами показывают величины δ 13С 

соответствующих фрагментов молекул

Далее показано, как изотопные данные по общему углероду молекул соот
ветствуют осцилляционной гипотезе. Экспериментальные данные, представленные 
в таблицах 6-9, приводят к следующим выводам:

1. Среди биохимических фракций биомассы углеводная фракция самая «тя
желая»;

2. Индивидуальные углеводы различаются по изотопному составу углерода;
3. Углеводные фонды из разных органов растений имеют разный изотопный 

состав углерода;
4. В зависимости от времени отбора проб изотопный состав одних и тех же 

фракций углеводов различается.

Т а б л и ц а  6
Вариации изотопного состава углерода углеводных и структурных компонентов 

тропического растения С3-САМ типа Clusia minor в зависимости 
от факторов внешней среды [23]

П р и м е ч а н и е .  Величины 513С приведены в промилле относительно стандарта PDB.
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Вариации изотопного состава углерода некоторых углеводных компонентов 
из листа и корня сахарной свеклы (С3-растение) в течение светового периода [37]

Таблица  7

П р и м е ч а н и е .  Величины 513С  даны в % о относительно стандарта PDB.

Т а б л и ц а  8
Сопоставление изотопного состава углерода некоторых компонентов углеводной 
фракции с изотопным составом общего углерода белковой и липидной фракций 

для листа САМ растения Bryophyllum daigramontiana Berger [27]

Т а б л и ц а  9
Изотопный состав биохимических фракций биомассы морской водоросли 

Chlorella stigmatophora при различной солености воды [13]

Согласно рассмотренной гипотезе обогащенность углеводов изотопом 13С от
носительно других фракций объясняется тем, что значительная ее часть образуется 
за счет оксигеназной функции Рубиско.

Различия в изотопном составе индивидуальных углеводных фондов объясня
ются тем, что они накапливаются в оксигеназной фазе при разных степенях исчер
пывания фотодыхательного фонда. Ранее такой же механизм появления изотопных 
различий был доказан для метаболитов, синтезируемых при гликолизе [10].

Рассмотренный выше механизм ответственен за изотопные различия однои
менных метаболитов, синтезируемых разными органами растений. Мы полагаем, 
что это связано с тем, что их синтез использует Г6Ф при других степенях исчерпы
вания фотодыхательного фонда, т.е. синтез одного и того же метаболита происходит 
в различных органах при разных условиях, что и приводит к сдвигу в последователь-
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ности синтеза метаболитов и к соотвествующим изменениям в изотопном составе 
углерода.

Значительная зависимость изотопного состава углерода углеводов от времени 
отбора пробы — результат разного вклада в метаболизм (биомассу) Г6Ф, синтези
руемого в карбоксилазную фазу и в оксигеназную фазу, и в синтез соответствующих 
углеводных фондов, т.е. это результат биохимической адаптации растения к суточ
ным изменениям, в т.ч. к изменению освещенности [22, 28].

Аналогичным образом реагирует изотопный состав углеводов и биомассы 
на влияние других факторов среды [9].

Несмотря на вариабельность изотопного состава углерода углеводов, опреде
ляемую внешними факторами, определенные закономерности в изотопном распреде
лении    углеводов    можно   проследить.   Например,  структурные   компоненты   (целлюло     
за, гемицеллюлоза), как правило, обогащены 12С и близки по изотопному составу. Это 
означает, что они образуются практически одновременно (при одинаковых степенях 
исчерпывания фотодыхательного фонда). В то же время лабильные сахара обыч
но обогащены 13С, а крахмал и глюканы имеют промежуточный изотопный состав. 
Иногда этот порядок нарушается в результате действия каких-либо факторов среды. 
Во влажный сезон в затененных листьях растворимые сахара резко обогащаются 12С, 
такие же значения изотопного состава характерны для крахмала в сухой сезон в за
тененных листьях [23]. Это означает, что в ходе эволюции и в результате адаптации к 
текущим условиям среды изменения в изотопном составе углеводов в распределении 
13С между ними отражают изменения во временной последовательности синтеза ме
таболитов, вплоть до включения в синтез альтернативных путей.

Изотопный состав углерода углеводов часто сравнивают с изотопным составом 
лигнинов, так как в их синтезе много общего (рис. 7). Синтез лигнинов сопряжен с 
работой цикла Кальвина, в котором образуются нужные для синтеза эритрозы. Эри- 
трозы взаимодействуют с двумя молекулами пирувата и образуют фенилпропаноид- 
ные структуры (С6 - С3). Эти структуры претерпевают полимеризацию и в конечном 
счете превращаются в лигнин. Было обнаружено, что лигнины, независимо от типа 
растения (С3 или С4), всегда обогащены 12С относительно целлюлозы (табл. 10).

Причину разного изотопного состава углерода углеводов (целлюлозы) и лигни- 
нов следует искать в различии механизмов изотопного фракционирования на путях 
их синтеза. «Легкий» изотопный состав углерода лигнинов, который близок к изо
топному составу липидов, позволяет предположить, что эритрозы образуются в кар- 
боксилазной фазе работы цикла Кальвина. Это подтверждается тем фактом, что обе 
молекулы фосфоенолпирувата (ФЕП), которые далее взаимодействуют с эритрозой, 
также принадлежат потоку, поднимающемуся по гликолитической цепи при глюко- 
неогенезе [4]. Источником для последнего являются углеводы, образующиеся в кар- 
боксилазной фазе. Таким образом, стабильную разницу в изотопном составе между 
целлюлозой и лигнинами (см. табл. 10) можно объяснить тем, что первые связаны с
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Рис. 7. Шикиматный путь синтеза пировиноградной кислоты, 
углеродный скелет которой используется для биосинтеза лиг
нина в растениях. Цифры над атомами показывают величину 
изотопных сдвигов атомов относительно среднего изотопного 
состава. Звездочки и кружочки показывают места, куда попа

дают атомы, унаследованные от исходных субстратов

углеродом субстратов, об
разуемых в карбоксилаз- 
ной фазе, а вторые тем, 
что их синтез происходит 
из субстратов оксигеназ- 
ной фазы.

Из таблицы 10 мож
но также заметить, что 
различия в изотопном со
ставе целлюлозы и лигни- 
нов у С3-растений больше, 
чем у С4-растений. На наш 
взгляд, причина этих раз
личий кроется вне изотоп
ного фракционирования в 
углеводном метаболизме и 
связана с изотопным фрак
ционированием углерода, 
происходящим в гликоли- 
тической цепи в темноте.
Ключевой эффектзадаю- 
щей реакцией при этом 
является ферментативное 
декарбоксилирование пи- 
рувата. Изотопный состав
углерода ФЕИ, используемого на синтез лигнина, определяется изотопным соста
вом пирувата. Последний, как и изотопный состав глицина при фотодыхании в гли- 
колатной цепи, связан с величиной исчерпывания фонда субстрата, другими слова
ми, определяется эффектом Релея. В 
случаях, когда ФЕИ используется на 
синтез лигнина, происходит исчер
пывание пируватного фонда. Более 
«тяжелый» изотопный состав лигни- 
нов у С3-растений можно трактовать 
как результат более интенсивного 
синтеза лигнинов С3-растениями
(или большей концентрацией в них 
лигнинов), вследствие чего отмеча
ется большее исчерпывание фонда и 
более «тяжелый» изотопный состав 
лигнинов у С3-растений.

Сказанное косвенно под
тверждается          корреляцией         (Δ=
= δ13Ccellulose - δ13Clignin)     c       cодержа-
нием лигнинов на рисунке 8. Кор
реляция изучалась для древес
ных растений и травянистых 
растений С3- и С4-типа [39]. Чем

Концентрация лигнинов, %

Рис. 8. Корреляция между концентрацией лигни
на и изотопным сдвигом лигнина относительно 
целлюлозы [39]. Пустые кружочки — деревья; за
литые кружочки — С4-травы; пустые квадратики — 

С3-травы. Подробности в тексте
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больше концентрация лигнинов в ука
занном ряду (больше степень исчерпы
вания пируватного фонда), тем «тяже
лее» лигнины и меньше разница между 
изотопным составом целлюлозы и лиг- 
нинов.

В качестве другого косвенного ар
гумента можно привести аналогичную 
корреляцию между разницей в изотоп
ном составом липидов углерода и обще
го углерода растения и содержанием в 
нем липидов, обнаруженную Парком и 
Эпстайном еще в 1961 г. [49] и позднее 
подтвержденную в работе [25]. Синтез 
липидов также связан с потоком, про
ходящим через гликолитическую цепь 
в темновой период, а их изотопный со
став определяется изотопным эффек
том декарбоксилирования пирувата и 
зависит от степени исчерпывания пи- 
руватного фонда [4]. На рисунке 9 мож
но видеть практически аналогичный 
характер корреляции: одна для деревьев, 
другая — для недревесной растительно

сти. Причина подобия очевидна. Одинаковая причина объясняет одинаковый ха
рактер корреляции.

Тем не менее, приведенное объяснение мы рассматриваем как предваритель
ное, пока еще экспериментальных данных недостаточно.

Заключение

Распределение 13С в углеводах тесно связано с механизмом фотосинтеза. В соответ
ствии с осцилляционной моделью углеродный метаболизм фотосинтеза предствляет собой 
незатухающие колебания, состоящие из двух фаз - ассимляции С02 и фотодыхания. Руби- 
ско регулирует эти осцилляции, переключая их с ассимиляции на фотодыхание и обратно 
в зависимости от периодически меняющегося в клетке отношения концентраций ССК/СК. 
В разные фазы колебаний в клетке возникают два различающихся по изотопному соста
ву углеводных фонда. Изотопный состав и распределение изотопов углерода в Г6Ф этих 
фондов определяются двумя разными по знаку изотопными эффектами. Один из них, изо
топный эффект карбоксилирования РиБФ, появляется в фазе ассимиляции СО, (в карбок- 
силазной фазе функционирования Рубиско), другой изотопный эффект в глициндекарбок- 
силазной реакции появляется в фазе фотодыхания (в оксигеназной фазе функционирования 
Рубиско). Оба эффекта имеют кинетическую природу и сопряжены с исчерпыванием фон
дов субстратов.

Глюкозо-6-фосфат (Г6Ф) - главная единица углеводного метаболизма в обеих фазах — 
играет определяющую роль в формировании изотопного состава углерода индивидуальных 
углеводов и их изотопных распределений. В карбоксилазной фазе главный продукт функ
ционирования цикла Кальвина Г6Ф благодаря изотопному эффекту РиБФ карбоксилирования 
и рандомизации атомов в транскетолазных и трансальдолазных реакциях приобретает «лег
кий» изотопный состав (обогащенность изотопом 12С) и близкое к равномерному распределе
ние изотопов углерода. Степень обогащенности 12С зависит от степени использования порции
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Рис. 9. Корреляция между концентрацией 
липидов и изотопным сдвигом липидов отно
сительно углерода общей биомассы листвы 
для древесной и недревесной растительности 
[39]. Пустые кружочки — деревья; залитые 
кружочки — С4-травы; залитые квадратики — 
С3-травы; треугольники кверху — папоротни

ки; треугольники книзу — кустарники



СО,, поступившей при ассимиляции в клетку. Ассимилированный углерод утилизируется для 
создания углеводного фонда, чтобы в темновой период питать гликолитическую цепь и со
пряженный синтез большинства липидов, протеинов, лигнинов и некоторых других метабо
литов. Все продукты обогащены 12С относительно питающей С02. Параллельно с вышеназ
ванным создается лабильный фонд Г6Ф для питания фотодыхательной петли, состоящей из 
гликолатного цикла, сопряженного с циклом Кальвина.

В оксигеназной фазе углеродный поток в цикле Кальвина меняет свое направление 
на противоположное. Субстраты лабильного фонда, проходя через фотодыхательную пет
лю, подвергаются воздействию изотопного эффекта глициндекарбоксилазной реакции и 
возвращаются в фонд с другим изотопным составом. Г6Ф, ресинтезированный в фотоды
хательной петле, имеет «тяжелый» изотопный состав (обогащенный 13С) и неравномерное 
распределение изотопов углерода. Степень обогащенности углеводов 13С и их изотопной ге
терогенности определяется числом оборотов потока субстратов в фотодыхательной петле. 
В ходе фотодыхания фонд Г6Ф используется для синтеза различных углеводных фондов, 
органических кислот, разнообразных фотодыхательных продуктов (гликолата, оксалатов, 
пролина, серина, глицина). Таким образом, мы утверждаем важную биосинтетическую 
роль оксигеназной фазы.

Осцилляционная модель объясняет существование в клетке двух изотопноразличаю- 
щихся потоков углеродных субстратов, создаваемых двумя различными по изотопному со
ставу фондами углеводов, образованных в карбоксилазной и оксигеназной фазах. Эго мо
жет быть полезно при поиске метаболических связей между фондами разных метаболитов. 
Модель объясняет внутримолекулярный изотопный рисунок глюкозы крахмала запасающих 
органов и различия в изотопных распределениях глюкозы С,- и С4-растений. Изотопная ге
терогенность ряда сложных растительных глюкозилонатов объясняется участием в синтезе 
их фрагментов субстратов из двух разных по изотопному составу потоков, связанных с соот
ветствующими углеводными фондами, образованными в разных фазах осцилляций.

Показано, что субстраты для синтеза лигнинов появляются в карбоксилазной фазе 
фотосинтетических осцилляций, но их изотопный состав определяется еще и изотопным 
эффектом декарбоксилирования пирувата. Модель объясняет одинаковую природу корреля
ций, одна из которых связывает разницу между изотопным составом углерода целлюлозы и 
лигнинов (Δ = δ13Ccellulose - δ13CligIlin) с содержанием лигнинов в биомассе, другая - изотопный 
сдвиг между изотопным составом липидов и биомассы (Δ = δ13С6иомасса - δ13Слипиды) с содержа
нием липидов в биомассе. Обе корреляции обусловлены зависимостью изотопного состава и 
лигнинов, и липидов от одних и тех же факторов, изотопного эффекта в реакции декарбокси- 
лирования пирувата, степени исчерпывания пируватного фонда, а также от балансовых соот
ношений фракций в биомассе.
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фосфата (в) с распределением атомов, аналогичным первой. Остальные пять атомов идут 
на образование RuBP. RuBP(l) = PGA(3); RuBP(2) = PGA(3); RuBP(3) = PGA(3); RuBP(4)' = 
=PGA(2); RuBP(5) = PGA(l).

Наконец, смешиваются все три молекулы RuBP(i)=( RuBP(i) + XPa(i) + XPb(i))/3, после 
чего цикл повторяется.

SUMMARY

According to oscillation hypothesis, carbonaceous metabolism by photosynthesis is imple
mented in the form of oscillation process. Fluctuations are sustained and consist of two phases - 
assimilation of C02 and photo-respiration. The former corresponds to carboxylase phase of func
tioning Rubisko, the latter to oxygenase phase. Distribution of C13 isotope in carbohydrates is 
closely connected with photosynthetic oscillations occurring in the process of photosynthesis. Car
bohydrates are produced in each stage. We assert that carbohydrates forming in carboxylase phase 
consist of hexoses with relatively uniform С13 distribution along carbonic backbone of molecules, 
whereas hexoses in carbohydrates, synthesized in oxygenase phase, are characterized by specific 
non-uniform isotopic pattern. Above mentioned hypothesis accounts for both carbon isotope dis
tribution peculiarities and isotopic composition of carbohydrates C3 and C4 - plants well and also 
isotopic differences in general carbon of carbohydrates, due to a different degree of substrate pool 
(fund) depletion, used in photo-respiration.

Key words: isotopic fractioning of carbon photorespiration, Rubisko, carbohydrates, me
tabolism modeling.
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