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Рассмотрена причина изотопных различий углерода гетеротрофных и ав
тотрофных органов растений на основе предложенной ранее осцилляционной 
модели фотосинтеза. Показано, что упом нутые различи возникают как след
ствие фотосинтетических осцилл ций, в ходе которых возникают изотопнораз- 
личающиеся углеводные фонды. Фонд изотопнотяжелых лабильных углеводов, 
образующихс в оксигеназной фазе осцилл ций, используете и как перенос
чик ассимиля тов из автотрофных органов растений в гетеротрофные, и как ис
точник углеродных субстратов дл роста и метаболизма последних.
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В публикациях последних лет 
много внимани удел етс вопросу 
о причинах изотопных различий ав
тотрофных и гетеротрофных органов 
растений [10, 15, 16]. впервые это
обнаружил Крейг [14], отметив, что
древесина ветвей несколько обогаще
на изотопом 13С относительно углеро
да листьев на этих ветв х. в последу
ющем многие исследователи на раз
ных видах растений установили, что 
углерод биомассы фотосинтезирую
щих органов (листа, хвои, стебля) не
значительно, но устойчиво обогащен 
легким изотопом 12С по сравнению
с углеродом гетеротрофных органов 
(древесины ветвей и ствола, угле
родом семян, плодов, корнеплодов, 
корней) [2, 6$8, 21, 24, 25]. Стати
стическая обработка большого коли
чества данных, собранных разными 
исследователя ми, с помощью парно
го t-критерия показала, что разли

чи достоверны и в среднем состав
ляют ±1,98%о (из 116 наблюдений), 
а диапазон вариаций — от 1 до 3%о. 
все сказанное относите к растени м 
С3-типа. однако немногочисленные 
данные по С4-растениям обнаружи
вают ту же тенденцию [18]. Правда, 
различиоказались значительно 
меньше. Например, для 10 наблю
дений утяжеление углерода корней 
по сравнению с листом составило в 
среднем 0,1 %о [6], а в случае С4-травы 
Saccharum spontaneum L. наблюда
лась даже инверсия [12].

Из других фактов, обнаруженных 
в этих исследовани х, следует от
метить, что обсуждаемые различия 
между углеродом листвы и углеро
дом древесины ветвей дерева, откуда 
были отобраны листья, меня ются по 
высоте кроны. Самые большие раз
личи на верху кроны. К низу кро
ны различия уменьшаются . Различия
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прослеживаются даже между угле
родом биомассы паразитов, обитаю
щих в листве и древесине деревьев, и 
углеродом листа [13, 28].

Подавляющее большинство иссле
дователей при объяснении рассматри
ваемых фактов опиралось на стацио
нарную модель изотопного фракцио
нирования углерода в клетке, предло
женную О’Лири [23], Фаркуаром и др. 
[11] и Фогелем [27]. Основное допуще
ние модели сводилось к тому, что все 
процессы в клетке листа происход т 
одновременно и не завис т от време
ни. Следствием был вывод о том, что 
все изотопные различия, в частности, 
обогащение биомассы гетеротрофной
части растени изотопом 13С, возника
ют в постфотосинтетических процес
сах [15, 16, 26]. Вывод обосновывался 
тем, что в стационарных процессах 
в услови х фотосинтеза двух изотоп- 
норазличающихс потоков углерод
ных субстратов возникнуть не может, 
так как в цикле Кальвина, где потоки 
перемешиваются, различия обяза
тельно исчезли бы. Следовательно,
из листа на питание гетеротрофных
органов идет углеродный поток с не
которым посто нным обогащением
«легким» изотопом относительно ас
симилируемого С02.

Причины обогащения гетеротроф
ных органов выдвигались разные, на
чина с разного биохимического со
става автотрофных и гетеротрофных
органов и конча фракционированием 
изотопов при транспорте ассимил тов 
из листа в гетеротрофные органы. Сре
ди других причин предлагали разное 
фракционирование изотопов углерода 
при дыхании на свету и в темноте,
суточные вариации субстрата роста 
(сахарозы), особый путь ассимиля ции 
С02 гетеротрофными органами (через 
ФЕП-карбокслирование) При анализе 
этих гипотез авторы признали, что, 
объясняя одни факты, они входят в 
противоречие с другими. Кроме того, 
реального конкретного механиз
ма изотопного фракционировани в

предполагаемых процессах авторы не 
предлагали.

Ранее отмечалась неадекватность 
стационарной модели фотосинтеза 
фактическим данным [4] и была пред
ложена альтернативная осцилляци- 
онная модель [1, 3, 19, 20]. Согласно 
этой модели, фотосинтез представля - 
ет собой осцилляционный процесс, в 
котором одной фазой колебаний вл - 
ется ассимиляция С02, соответствую- 
ща карбоксилазной фазе функцио- 
нировани Рубиско (основного фер
мента фотосинтеза), другой фазой 
колебани вл етс фотодыхание, 
соответствующее оксигеназной фазе 
работы Рубиско (рис. 1).

Принципиально, что, как следует 
из модели, в каждой из фаз осцил- 
л ций возникают углеводные фонды, 
которые имеют разный изотопный со
став. Фонд углеводов, образующих
ся в карбоксилазной фазе, обогащен 
изотопом 12С по сравнению с фондом 
углеводов, возникающим в оксиге
назной фазе. Эти фонды используют
ся растением на различные нужды. 
Углеводы карбоксилазной фазы от
кладываются в фонд, который в фазу 
гликолиза питает гликолитическую 
цепь. Углеводы фонда, образующе
гося в оксигеназную фазу, частично 
расходуютс на собственно фотоды
хание. Другая часть используется на 
образование лабильных углеводов, из
которых в темноте образуются орга
нические кислоты. Часть тратится на 
продукты фотодыхания (пролин, гли
колевая кислота, оксалаты и др.). Ла
бильные углеводы (сахароза) исполь
зуются растением в качестве транс
портного агента и дл обеспечени 
роста и метаболизма гетеротрофных 
органов растений.

Таким образом, согласно модели, 
изотопные различи автотрофных и
гетеротрофных органов растений в-
л юте следствием осцилл ционного 
характера фотосинтеза. Разный изо
топный состав фондов в конечном 
счете обусловлен различием знаков
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Рис. 1. Схема, иллюстрирующая осцилляционную модель фотосинтеза. 
Ключевой фермент фотосинтеза Рубиско. При высоких концентрациях СО2/02 

в клетке стимулируется карбоксилазная функция фермента и ингибируется оксигеназная. 
При низких концентрациях С0,/0, в клетке, наоборот, стимулируется оксигеназная 

функция фермента и ингибируется карбоксилазная

изотопных эффектов, возникающих в 
разных фазах осцилл ций.

Важно также отметить, что в 
клетке в силу колебаний существует 
строга временна последователь
ность метаболических процессов. 
В силу этого накопленные при фото
синтезе фонды расходуютс не только 
для разных нужд, но и в различные 
временные отрезки. Поэтому, проходя
даже через те же отрезки метаболи
ческих путей, углеродные потоки не 
перемешиваютс и изотопные разли
чи сохран юте.

В подтверждение такого механиз
ма фотосинтеза рассмотрим данные 
Гесслера и коллег [15], представлен
ные на рисунке 2. На нем представлен 
суточный диапазон вариаций изотоп
ного состава углерода водораствори

мого и нерастворимого органическо
го вещества листа, суммарного угле
рода биомассы листа и углерода сока 
флоэмы,   переносящего         накопленные
в листе органические вещества к гете
ротрофным органам растени. Видно, 
что   нерастворима       фракци        биомас
сы листа обогащена изотопом 12С отно
сительно  углерода         водорастворимой
фракции органического вещества ли
ста. Осцилл ционна модель объ сн - 
ет это тем, что нерастворимая часть 
листа — это в основном фракция, со
держащая   липидные,        протеиновые    и
другие компоненты, синтез которых 
происходит в гликолитической цепи с 
использованием углеводного фонда, 
запасаемого в карбоксилазную фазу, 
т.е. обогащенного изотопом 12С. Водо
растворимые углеводы, включая саха-
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Рис. 2. Изотопный состав общего углерода листа и его водорастворимой 
и нерастворимой органической фракции, а также углерода сока флоэмы, 

усредненный за световой период (1), темновой период (2) и за полный суточный цикл (3). 
Рисунок взят из работы [15] и модифицирован

розу, образуются из фонда, который 
накапливаете в оксигеназную фазу, 
а следовательно, углерод фонда обо
гащен изотопом 13С. Как известно, са
хароза вл етс основным транспорт
ным агентом в растениях [5], что, в 
свою очередь, объясняет обогащен- 
ность «тяжелым» изотопом углерода 
сока флоэмы и приблизительно оди
наковый диапазон суточных вариаций 
изотопного состава углерода у сока 
флоэмы и водорастворенного органи
ческого вещества листа.

Другой аргумент в пользу при
веденной интерпретации изотопных 
различий автотрофных и гетеро
трофных органов растений состоит в 
следующем, в работе [1] проводилось 
сопоставление внутримолекул рно- 
го изотопного распределени глю
козы крахмала запасающих органов 
ряда растений (кукурузы, пшени
цы, картофеля, гороха, капусты).

изученных экспериментально, с рас
пределением, полученным путем т ео- 
ретического моделировани . при тео
ретическом моделировании распреде
лени изотопов углерода дл глюкозы 
(Г6Ф), синтезируемой в карбоксилаз- 
ной фазе осцилляций, показано, что 
оно характеризуется приблизитель
но равномерным распределением 13С 
вдоль скелета молекулы. Дл глюкозы 
оксигеназной фазы распределение не
равномерно и характеризуете отчет
ливой утя желенностью в положения х 
С-3 и С-4 атомов и облегчением ато
мов к концам молекул. Самыми «лег
кими» оказались атомы в положения х 
С-1 и С-6. Аналогичным с распреде
лением в оксигеназной глюкозе оказа
лось распределение глюкозы крахма
ла запасающих органов, в силу выше
изложенного этого и следовало ожи
дать, поскольку запасающие органы 
относ тс к гетеротрофным органам
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растении, для которых источником 
углерода являются углеводы, синте
зируемые из оксигеназной глюкозы.
Именно утяжеленность атомов в по
ложениях С-3 и С-4 обусловливает
«тяжелый» изотопный состав общего 
углерода молекулы. При этом степень 
«утяжеленности» определяется интен
сивностью фотодыхани.

Градиент изотопного состава угле
рода листвы по высоте кроны, от
меченный в упом нутых выше рабо
тах, также легко объясним с помо
щью осциллционной модели. В самом 
деле, вверху кроны интенсивность
падающего излучени максимальна и 
снижается книзу. Интенсивность све
та усиливает фотодыхание, которое,
в свою очередь, вызывает изотопное 
утяжеление продуктов фотодыхания, 
а вместе с ними и биомассы листа [8].

Столь же просто модель объясня
ет факт различи изотопного состава 
углерода листвы и биомассы пара
зитов, питающихся древесиной или

плодами растении, т.е. углеродом ге
теротрофных частей. Углерод биомас
сы консументов (которые относ тс к 
гетеротрофам) близок по изотопному 
составу к углероду листвы и потому 
отражает изотопные различия гете
ротрофных и автотрофных частей 
растени-хозина.

Таким образом, осцилляционная 
модель объснет природу различий 
гетеротрофных и автотрофных орга
нов растений существованием фото- 
синтетических осцилляций, в ходе
которых образуютс два изотопнораз-
личающихс фонда углеводов. Обо
гащенный изотопом 13С фонд углево
дов, образующийся в оксигеназной 
фазе осцилляций, используется рас
тением дл переноса ассимил тов из 
автотрофных органов к гетеротроф
ным, а также для роста и метаболиз
ма последних. Вывод подтверждается 
экспериментальными данными, полу
ченными независимыми исследовате
лями.
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SUMMARY

The cause of carbon isotopic distinctions of both autotrophic and heterotrophic
plant organs on the base of earlier oscillation concept has been considered. It has been 
discovered that above-mentioned distinctions occur as a result of photosynthetic 
oscillations. In the course of these oscillations isotopically different carbohydrate pools
are formed. The pool of 13C enriched carbohydrates derived in oxygenase phase of
oscillations is used as transport agent of assimilates from autotrophic plant organs 
to heterotrophic ones, as well as a carbon substrate source for both growth and
metabolism.

Key words: Carbon isotope fractionation, photosythetic oscillations, autotrothic
and heterotrophic organisms.
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