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В статье рассмотрена корреляция урожайность пшеницы — величина изотопной 
дискриминации А13С и исследована причина ее зависимости от влагодоступности в 
рамках модели, учитывающей колебательный характер фотосинтеза. Согласно моде­
ли продуктивность растений связана с вкладом процессов ассимиляции и фотодыха­
ния. Анализ балансовых уравнений показывает, что при обильной ирригации поло­
жительный знак корреляции определяется изменением вклада фотодыхательного 
потока в синтез биомассы при постоянстве вклада ассимиляционного. При недостат­
ке влаги отрицательный характер корреляции определяется изменением вклада ас­
симиляционного потока, связанного со степенью исчерпывания поступающих в клетку 
порций С02. Корреляция имеет место, если в качестве изотопного параметра исполь­
зуется изотопный состав углерода флагового листа или стебля пшеницы, и теряет 
смысл, если в качестве изотопного параметра используется изотопный состав угле­
рода семян.

Ключевые слова: изотопный состав углерода, продуктивность, ассимиля­
ция С к2, фотодыхание.

Известны многочисленные попытки 
использовать эмпирическую корреля­
цию продуктивность (урожайность) 
пшеницы — величина изотопной диск­
риминации* А13С [6, 11, 13]. Часто вме­
сто изотопной дискриминации исполь­
зуют изотопный состав углерода био­
массы какого-либо органа растения, 
что, впрочем, не меняет смысла кор­
реляции, так как в этом случае от­
счет изотопного сдвига ведется не от 
изотопного состава ассимилируемого 
углерода, а от некоторого общеприня­
того уровня (стандарта). Сложность ее

использования заключается в том, что 
рассматриваемая корреляция оказыва­
ется положительной в условиях хоро­
шей ирригации, либо имеет отрица­
тельный характер или отличается 
большим разбросом точек в условиях 
дефицита влаги. Объяснения причин 
смены знака корреляции в литерату­
ре не приводились.

Исследования упомянутой корреля­
ции проводились в основном на пше­
нице. В работе [6] изучалась большая 
группа генотипов пшеницы, в т.ч. 24 ге­
нотипа пшеницы для выпечки хлеба,
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генотип Titicum turgidum L durum и 
два генотипа (x Tritisecale rimpaui 
Wittm.). Исследования проводили в 
1984 г. в Новом Юж. Уэльсе (Австра­
лия) в двух разных локациях, отлича­
ющихся типом почв. Сезон проведения 
работ характеризовался обильными 
дождями. Во всех случаях получена 
положительная корреляция (рис. 1). 
Разброс точек вокруг корреляционных 
прямых объясняется проявлением ге­
нетических особенностей индивидуаль­
ных генотипов.

Нами также была получена поло­
жительная корреляция (г = 0,84) при 
изучении 6 генотипов яровой пшени­
цы урожая 1992 и 1993 гг., когда в каче­
стве изотопного параметра с урожай­
ностью сопоставлялся изотопный со­
став углерода флагового листа (рис. 2). 
Причем вегетационные периоды 1992— 
1993 гг. характеризовались значитель­
ным количеством осадков, но количест­
во осадков в 1993 г. почти в 3 раза пре­
вышало количество осадков в 1992 г. 
[2]. Замечено, что разброс точек в кор­

реляции 1993 г. несколько меньше, чем 
в корреляции 1992 г.

В более поздней работе [7] авторы 
подтвердили положительный характер 
связи биопродуктивность AM (урожай­
ность Y) — изотопная дискриминация 
А в случае нелимитированной влаго- 
доступности, но в условиях ограни­
ченной влагодоступности продемонст­
рировали отрицательный характер свя­
зи (рис. 3 а, b и с). В области перехода 
от лимитированной влагодоступности к 
обильной связь между характеристи­
ками исчезает (рис. 3 Ь), корреляция 
теряет значимость.

Оба типа корреляций были обнару­
жены также для фасоли [15]. Отрица­
тельные корреляции были обнаружены 
для земляного ореха [16] и трав [11].

Существующие модели, основан­
ные на предположении о стационар­
ности изотопного фракционирования 
углерода при фотосинтетической ас­
симиляции, не могут объяснить влия­
ние влагодоступности на характер 
корреляции [8, 9, 12].

Рис. 1. Корреляция урожайность пшеницы — изотопная дискриминация А. Урожай 1984 г. 
(Австралия, локации Wagga Wagga и Yanco). По данным [6]. Урожайность в т/га, изотопная 

дискриминация определялась по изотопному составу углерода стебля
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Рис. 2. Корреляция урожайность пшеницы — д13С флагового листа для 6 генотипов 
яровой пшеницы, выращенной в вегетационные периоды 1992-1993 гг. 
на опытных полях МСХА имени К.А. Тимирязева. Пояснения в тексте

Рис. 3. Корреляция урожайность пшеницы — изотопная дискриминация А.
Урожай 1986-1987 гг. (Австралия), а — условия дефицита влаги, b — условия 

промежуточной влагодоступности, с — условия хорошей ирригации. По данным работы [7]. 
Урожайность в т/га, изотопная дискриминация определялась по изотопному составу

углерода стебля

Цель настоящей работы — вскрыть с влагодоступностью, основываясь на 
физический смысл корреляции и представлении об осцилляционном ха- 
объяснить связь характера корреляции рактере фотосинтеза.
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Рис. 4. Корреляция урожайность пшени­
цы — б13С семян для 6 генотипов яровой 
пшеницы, выращенной в вегетационные 
периоды 1992-1993 гг. на опытных полях 

МСХА имени К.А. Тимирязева.
1 — Ивона; 2 — Мироновская; 3 — Нана;

4 — Звезда; 5 — Ранняя; 6 — Линия 6п=28

Фотосинтез рассматривается нами 
как осцилляции, состоящие из двух 
фаз, карбоксилазной (фаза ассимиля­
ции С02) и оксигеназной (фаза фото­
дыхания). Фазы определяются пере­
ключениями ключевого фермента фо­
тосинтеза — Рубиско, способного ра­
ботать как карбоксилаза и как оксиге- 
наза. При этом С02 поступает в фото­
синтезирующую клетку не в виде по­
тока, а в виде дискретных порций [1, 
4, 10].

Урожайность — это усредненная по 
времени балансовая характеристика. 
Поэтому для анализа удобно предста­
вить, что все карбоксилазные фазы 
суммируются и образуют ассимиляци­
онный поток. Все оксигеназные фазы 
также суммируются и составляют фо- 
тодыхательный поток. Этими потоками 
будем оперировать, составляя баланс.

Прирост биомассы можно предста­
вить как вклад углерода, фиксируе­

мого в карбоксилазную фазу А, и 
долю © от фотодыхательного потока 
Ф, которая превращается в биомассу 
в оксигеназную сЬазу Ф,..
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Выразим прирост биомассы в отно­
сительных единицах, разделив обе 
части выражения (1) на ДМ, и запи­
шем для него изотопный баланс по 
углероду:

Обозначив коэффициенты изотопно­
го фракционирования для процессов 
ассимиляции и фотодыхания как <ха и 
ссф и учитывая, что

Первый член в правой части отра­
жает вклад ассимиляции в изотопную 
дискриминацию, второй — фотодыха­
ния. В выражении (б) учитывается, 
что знаки изотопного эффекта асси­
миляции и фотодыхания противопо­
ложны, т.е. биомасса при ассимиляции 
обогащается изотопом 12С (га > 0), а



при фотодыхании — 13С (εф< 0), соот­
ветственно αa 1, а αф < 1. Поскольку 
αa является в конечном счете произ­
водной от коэффициента изотопного 
фракционирования в реакции фермен­
тативного карбоксилирования РиБФ 
при ассимиляции, а αф — производной 
от коэффициента изотопного фракци­
онирования в реакции ферментативно­
го декарбоксилирования глицина при 
фотодыхании, которые принимаются 
постоянными для всех растений дан­
ного типа, рассматриваемые коэффи­
циенты также можно рассматривать 
как константы. Важно отметить, что 
поскольку ассимиляционный поток су­
щественно больше фотодыхательного, 
первый член в правой части (6) всегда 
больше второго.

Рассмотрим случай обильной вла­
годоступности. Устьица листа полнос­
тью раскрыты, в клетку попадает мак­
симальное количество С02, а исчер­
пывание входящих порций С02 при 
фиксации минимально. В этих услови­
ях в клетке при ассимиляции реали­
зуется максимально возможное (или 
близкое к нему) изотопное фракцио­
нирование, что позволяет первый член 
в (6) считать постоянным, т.е.

В случае лимитированной влагодо- 
ступности определяющую роль в из­
менении продуктивности играет пер­
вый член в выражении (1), т.е. изме­
нения ассимиляционного потока. По­
скольку он складывается из фиксации 
части дискретных порций С02, посту­
пающих в клетку, и зависит от вели­
чины исчерпывания, то чем большая 
часть порций фиксируется, тем выше 
продуктивность. Но чем больше сте­
пень исчерпывания, тем меньше ве­
личина изотопной дискриминации в 
соответствии с законом Релея. Други­
ми словами, степень исчерпывания и 
продуктивность меняются противопо­
ложно и корреляция между ними от­
рицательная, т.е.
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т.е. меньший по величине второй член 
вычитается из первого. Сомножитель 
(1-η) характеризует интенсивность 
фотодыхания. Чем больше величина 
(1-η), тем интенсивнее фотодыха­
ние. При усилении фотодыхания сни­
жается продуктивность пшеницы и, как 
следует из (6), величина изотопной дис­
криминации тоже снижается. Таким 
образом, и продуктивность, и изотоп­
ная дискриминация меняются в одном 
направлении, т.е. корреляция между 
ними положительная, ΔM Гк • А. При 
этом особенности генотипов пшеницы 
(разброс точек вокруг кривых) прояв­
ляются в различном делении потока 
на части: собственно фотодыхание и 
часть, используемую на биосинтез и 
определяемую величиной Θ

С точки зрения общего биологичес­
кого смысла функций фотоассимиля­
ции и фотодыхания можно считать, 
что первая отвечает за продуктивность 
и максимально проявляется при бла­
гоприятных условиях, вторая — за 
адаптацию и проявляется при небла­
гоприятных условиях, в частности, 
при водном стрессе. Стратегия адап­
тации растения строится на компро­
миссе между этими свойствами, и это 
объясняет влияние на корреляцию 
уровня влагодоступности.

В заключение обсудим причину от­
сутствия четкой корреляции при исполь­
зовании в качестве изотопного парамет­
ра изотопного состава углерода семян 
(рис. 4). Заметим, что изотопный состав 
углерода семян заметно «тяжелее» изо­
топного состава углерода листа и стеб­
ля [2], что свидетельствует о значи­
тельно большем вкладе в их формиро­
вание «тяжелого» фотодыхательного 
потока. Вероятно, что в отличие от ли­
ста и стебля на синтез биомассы семян 
используется исключительно фотоды- 
хательный поток.

Косвенно в пользу такого предпо­
ложения свидетельствует обнаружение 
фонда растворимых сахаров, которые 
накапливаются в стебле пшеницы в



ходе роста и используются на форми­
рование колоса [14]. В самом деле, об­
наружение упомянутого фонда согла­
суется с утверждением, вытекающим 
из предложенного ранее осцилляци- 
онного механизма фотосинтеза [4, 10]. 
В соответствии с ним в процессе фото­
синтеза в карбоксилазную фазу функ­
ционирования Рубиско в клетках на­
капливается фонд крахмала и других 
полимерных углеводов, которые ис­
пользуется на снабжение гликолити- 
ческой цепи в темновой период, а во­
дорастворимые углеводы накапливают­

ся в фондах в оксигеназную фазу и 
используются на синтез фотодыхатель- 
ных продуктов. Вполне возможно, что 
часть этих сахаров идет на создание 
упомянутого фонда в стебле и исполь­
зуется для формирования колоса. В 
пользу этого свидетельствует факт 
обнаружения обогащенности изотопом 
13С водорастворимого углевода — са­
харозы, выделенной из листа Clusia 
minor С3-САМ растения [5], и связь 
содержания этого изотопа с фактора­
ми, контролирующими интенсивность 
фотодыхания [10].
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SUMMARY

«Crop productivity — carbon isotope discrimination in wheat» correlation was 
examined to investigate the cause of its sign dependence on water availability. The 
oscillatory model of photosynthesis was used as a tool for the examination. The 
model assumes photosynthesis to consist of oscillating phases which are Ck2 assimilation 
and photorespiration. In case of abundant availability a positive sign of correlation 
takes place because the difference in photorespiration peculiar to each wheat genotype 
contributes to isotope discrimination while the contributions of Ck2 assimilation stay 
constant. In limited water availability the contribution of Ck2 assimilation plays a 
dominant role as compared with photorespiration changing the sign of the correlation. 
The above correlation is observed if an isotope ratio of stem or leaf is used. An 
isotope ratio of seeds can’t be applied because its synthesis is mainly bound to 
photorespiration flux only.

Key wards: carbon isotopic composition, productivity, carbon dioxide assimilation, 
photorespiration.
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