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Найдено (', 2), что автотрофные организмы обогащены изотопом С12 
относительно ассимилируемой СО-. Показано (3), что эта облегченность 
не связана с фракционированием при фотосинтетическом поглощении 
СО2. Обнаруженное неравномерное распределение изотопов углерода в 
аминокислотах (2) не является следствием процессов разделения изото­
пов, сопровождающих ассимиляцию. Однако в (3) не была выяснена 
причина наблюдаемых изотопных различий и возможный механизм, при­
водящий к неравномерному распределению изотопов в биохимических 
компонентах клетки.

Наша работа посвящена анализу возможного механизма фракциони­
рования изотопов углерода в метаболических процессах автотрофных 
организмов.

Поскольку при ассимиляции СО2 облегчения не бывает, можно заклю­
чить, что накопление легкого изотопа С12 в организме происходит при 
диссимиляции органических соединений, сопровождаемой удалением изо­
топнотяжелой СО2.

Предваряя анализ изотопного фракционирования в организме, отме­
тим, что в циклических процессах не происходит итогового умножения 
изотопных эффектов, так как при каждом обороте происходит перемеши­
вание субстратов, и вследствие этого эффекты, возникшие в ходе первич­
ного прохождения вещества, уничтожаются (4).

В автотрофных организмах путь ассимилированного из среды угле­
рода начинается в реакциях цикла Кальвина. Опыты с С14О2 показывают 
(5), что вначале метка накапливается в карбоксильной группе фосфогли­
цериновой кислоты и в положениях третьего и четвертого атомов угле­
рода глюкозы, т. е. в местах наиболее вероятного попадания экзогенного 
углерода. При большем времени экспозиции происходит рандомизация 
метки по всему углеродному скелету молекул. Причиной рандомизации 
являются транскетолазные реакции цикла. Аналогичная картина, должна 
иметь место и в распределении изотопа С13. Следовательно, реакции 
цикла Кальвина приводят к гомогенизации изотопного состава. Между 
тем имеющиеся экспериментальные данные показывают (2), что в ами­
нокислотах, наследующих распределение изотопов от продуктов цикла 
Кальвина, изотопные различия сохраняются. Это можно объяснить 
поступлением в цикл Кальвина двух неодинаковых по изотопному со­
ставу потоков углерода: «тяжелого» — из среды и «легкого» — из метабо­
лического фонда. Таким образом, наблюдаемые в продуктах цикла Каль­
вина изотопные эффекты являются результатом динамического равнове­
сия двух потоков углерода, используемого для биосинтеза соединений 
цикла.

Рассмотрим возможные места фракционирования изотопов углерода 
в метаболических процессах. Будем полагать, что первоначально погло­
щаемая из среды СО2 по изотопному составу тождественна биогенному 
углероду и эффекты разделения изотопов при ассимиляции отсутствуют. 
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Тогда углерод глюкозы будет иметь такой же изотопный состав, как и 
СО2. Суммарное действие процессов полимеризации глюкозы и последую­
щего гликолиза углеводов также не приводит к изменению изотопного 
состава. Последнее доказывается результатами опытов по гетеротрофному 
выращиванию на глюкозе Chlorella и Е. coli (2). Средний изотопный 
состав углерода карбоксила и радикала образующегося пирувата не отли­
чался от изотопного состава глюкозы. Однако при декарбоксилировании 
пирувата фракционирование возможно. Действительно, в процессе аэроб­
ного дыхания часть пирувата подвергается деструкции. Этот процесс 
сопровождается изотопными эффектами, которые по экспериментальным 
оценкам составляют 2—3°/Оо (2). В результате неразложившийся пируват 
оказывается обогащенным изотопом С13, а образующиеся С2-фрагменты — 
изотопом С12. Существенным является то, что путь углерода при декар­
боксилировании раздваивается (схема 1). С2-фрагменты идут в основном 
на синтез компонентов липидной фракции, а неразложившийся пируват 
используется в основном на синтез аминокислот и белков. Это обусловли­
вает экспериментально наблюдаемую последовательность уменьшения 
содержания С13 в белковой, углеводной и липидной фракциях, соответст­
венно.

В химии изотопов мощным приемом дополнительного обогащения и 
разделения изотопов служит заворот фракции с повторным их прохож­
дением через разделительную систему. Аналогичный механизм фракцио­
нирования, по-видимому, реализуется в автотрофных организмах.

Поток «легкого» углерода в виде С2-фрагментов поступает в гли- 
оксилатный цикл (схема 1). Одним из продуктов цикла является ща- 
велевоуксусная кислота (ЩУК), которая при декарбоксилировании 
превращается в пируват. Последний в ходе реакций гликолиза, но осу­
ществляемых в обратном направлении, превращается в глюкозу. Глюкоза, 
синтезируемая по этой метаболической ветви, имеет более легкий изо­
топный состав, характерный для С2-фрагментов.

Другая ветвь метаболического пути углерода связана с функциониро­
ванием цикла Кребса и белково-углеводиым обменом. Изотопный состав 
и характер окисляемых в цикле Кребса субстратов меняется в зависи­
мости от того, в световой или темновой стадии фотосинтеза происходит 
дыхание. В световой период при ассимиляции СО2 происходит интенсив­
ный синтез углеводов, в том числе образующихся метаболическим путем, 
и липидов. При этом расходуется большое количество С2-фрагментов, 
необходимых также для функционирования цикла Кребса. Результатом 
является глубокое расщепление пирувата. При большей степени превра­
щенное™ неразложившийся пируват обогащается тяжелым изотопом. 
Следовательно, при окислении пирувата в световой период организм бу­
дет выделять СО2, обогащенную С13. Соответственно утяжеленными ока­
жутся аминокислоты, которые синтезируются из субстратов цикла Кребса.

Белково-углеводный обмен осуществляется через ЩУК, являющуюся 
одним из продуктов цикла. Однако его интенсивность, по-видимому, зна­
чительно меньше липидно-углеводного обмена (*, 7), т. е. пополнение 
метаболического фонда глюкозы за счет изотопнолегкого субстрата, про­
ходящего через глиоксилатный цикл, превышает поток аналогичного 
субстрата, утяжеленного по С13, по белково-углеводной цепи. Можно, 
следовательно, предположить, что образующаяся метаболическим путем 
глюкоза будет иметь более легкий изотопный состав, чем изотопный со­
став исходной углекислоты.

Таким образом, роль глиоксилатного цикла в изотопном фракциони­
ровании заключается в обеспечении заворота легкой фракции на синтез 
углеводов. Последующий гликолиз и декарбоксилирование пирувата со­
провождаются умножением однократного эффекта, возникшего на преды­
дущем витке. Цикл Кребса обеспечивает вывод из организма в виде СО2 
углерода, обогащенного С13. Этим объясняется облегченность изотопного 1/215 ДАН, т. 217, М 1 225



состава углерода организма, в том числе его белковой фракции относи- 
тельно поглощаемой СО2. Умножение эффектов и, как следствие, облег­
чение всех биохимических фракций обеспечивается совокупным дей­
ствием глиоксилатного цикла и цикла Кребса. Поступление через цикл 
Кальвина новых порций экзогенного углерода приводит к появлению 
цсевдоизотопных эффектов. Легкий изотопный состав суммарного угле­
рода липидов усугубляется еще и тем, что в их биосинтезе экзогенный 
углерод участия не принимает (s).

В темновой период фотосинтеза ассимиляции СО2 не происходит. 
Поддерживая свой энергетический баланс, организм сжигает накоплен­
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ный запас углеводов. Путь окисления углеводов тот же, что и в световой 
период. Образующиеся С2-фрагменты расходуются в основном в цикле 
Кребса. Поэтому по существу происходит полное окисление глюкозы. 
Изотопный состав выдыхаемой СО2 будет соответствовать изотопному 
составу глюкозы. Убыль углеводов при окислении пополняется за счет 
запаса липидов по рассмотренному выше липидно-углеводному обмену. 
По мере того, как в метаболическом фонде углеводов увеличивается доля 
углеводов, синтезируемых метаболическим путем, изотопный состав вы­
дыхаемой углекислоты должен облегчаться и приближаться к изотоп­
ному составу липидов.

Результаты изучения изотопного состава СО2 при дыхании подтверж­
дают это представление (*, 2). В начальный период дыхания изотопный 
состав СО2 несколько тяжелее углерода организма, что соответствует 
большему вкладу углеводов, синтезированных в цикле Кальвина и имею­
щих более тяжелый изотопный состав вследствие содержания в цепочке 
экзогенного углерода. Затем углерод СО2 облегчается, приближаясь к изо­
топному составу липидов. Обнаружено также ('), что в световой период 
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выдыхаемая углекислота значительно тяжелее общего углерода орга' 
низма.

Предлагаемый механизм фракционирования изотопов углерода в ав­
тотрофных организмах позволяет объяснить следующие эксперименталь­
ные данные. 1. Обогащенность легким изотопом С12 организма и биохи­
мических фракций в отдельности; наблюдаемую во всех изученных объ­
ектах величину относительной обогащенности изотопом Cls липидной, 
углеводной и белковой фракций. 2. Природу и механизм возникновения 
псевдоизотопных эффектов в аминокислотах (*)• 3. Связь величин изо­
топных эффектов с интенсивностью метаболических процессов (6). 
4. Характер изменения изотопного состава СО2, выдыхаемой в световой 
и темповой период фотосинтеза (\ 2). Суточные вариации изотопного 
состава углерода среды над растительными массивами (9).

Авторы выражают глубокую признательность доктору биологических 
наук С. Э. Шнолю за полезные замечания и обсуждение работы.

Всесоюзный научно-исследовательский Поступило
геологоразведочный нефтяной институт 12 III 1974
Москва

ЦИТИРОВАННАЯ ЛИТЕРАТУРА

1 Р. Park, S. Epstein, Geochim. et cosmochim. acta, v. 21, 110 (1961). 2 P. H. Abel-
son, T. C. Hoering, Proc. Nat. Acad. Sci. U.S.A., v. 47, 623 (1961). 3 А. А. Ивлев,
M. Я. Королева, ДАН, т. 214, № 1, 219 (1974). 4 С. 3. Рогинский, С. Э. Шнолъ, Изо­
топы в биохимии, Изд. АН СССР, 1963. 5 М. Кальвин, Углеродный цикл при фото­
синтезе, сборн. Современные проблемы биохимии, ИЛ, 1957, стр. 446. 6 Н. Craig,
Geochim. et cosmochim. acta, v. 3, 53 (1953). 7 В. Л. Кретович, Основы биохимии
растений, 1972. 8 Е. К. Алимова, А. Г. Аствацатурьян и др., Усп. совр. биол., в. 3, 
352 (1972). 9 Ch. D. Keeling, Geochim. et cosmochim. acta, v. 13, № 4 (1958).’

15* 227


