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Анализ естественного изотопного состава азота бобовых растений не всегда позволяет рассчитать
интенсивность симбиотической фиксации ими атмосферного азота и требует совершенствования.
Пять типичных для альпийского пояса Тебердинского заповедника видов бобовых растений (Anth-
yllis vulneraria, Astragalus levieri, Hedysarum caucasicum, Oxytropis kubanensis, Trifolium polyphyllum) выра-
щивали из семян в условиях лабораторного вегетационного эксперимента. Показано, что формиро-
вание клубеньков на корнях происходит на ранних стадиях их развития; Trifolium polyphyllum, не об-
разующий клубеньки в условиях высокогорий, не формирует их и при вегетации в лаборатории.
Естественная концентрация 15N в листьях бобовых растений альпийских экосистем позволяет рас-
считать вклад атмосферного N2 в азотное питание уже в первый год их развития, тогда как изотоп-
ный состав азота в корнях не дает такой возможности. При расчете интенсивности фиксации атмо-
сферного азота следует принимать во внимание фракционирование изотопов между симбиотиче-
скими бактериями (клубеньками) и растением-хозяином, без учета которого доля фиксированного
азота в питании растений может быть занижена.
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Симбиотическая азотфиксация имеет важное
значение в функционировании экосистем. Оцен-
ки глобального поступления фиксированного из
атмосферы N2 в естественные наземные экоси-
стемы, хотя и различаются в несколько раз в зави-
симости от использованных методов расчета (от
195 Тг N в год [1] до 128 Тг N в год [2] или даже
44 Тг N в год [3]), свидетельствуют о связывании
большого количества атмосферного азота и во-
влечении его в биологический круговорот. В
частности, в высокогорьях растения, обладаю-
щие симбиотической азотфиксацией, доминиру-
ют на первых стадиях сукцессий при таянии лед-
ников, обеспечивая аккумуляцию азота в почве и
повышая его доступность для растений, поселяю-
щихся позднее [4].

Количественная оценка симбиотической азот-
фиксации на основе анализа естественного изо-
топного состава азота растений начала широко
применяться в 1970–1980-х гг. Метод основан на
том, что концентрация изотопа 15N в почвенных
азотсодержащих соединениях обычно отличается

от его концентрации в атмосферном N2. В резуль-
тате изотопный состав N азотфиксирующих ви-
дов, получающих его из почвы и атмосферы, как
правило, отличается от изотопного состава N у
видов, использующих только его почвенные ис-
точники. Это дает возможность рассчитать вклад
азотфиксации в азотное питание растений с ис-
пользованием принципа смешивания изотопов и
изотопного масс-баланса [5]. В полевых исследо-
ваниях и вегетационных экспериментах были
охарактеризованы достоинства и ограничения
этого метода оценки доли фиксированного азота
в питании растений и его вклада в общий азотный
пул почвы в условиях разных экосистем [5, 6].

Для высокогорий, характеризующихся в це-
лом низкой доступностью азота для растений, по-
казано [4, 7–12], что процесс симбиотической
азотфиксации активно протекает в условиях низ-
ких температур, кислых почв, низкой доступно-
сти фосфора и обеспечивает значительную долю
азотного питания бобовых (30–100%). Вклад бо-
бовых в приток азота в экосистемы (74–810 мг/м2
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в год) определяется главным образом их участием
в биомассе фитоценоза [7, 8, 13]. Активно фикси-
рующие атмосферный азот бобовые растения по-
вышают его доступность в почве и таким образом
влияют на другие растения в составе альпийского
фитоценоза [14].

Несмотря на возрастающее внимание к совер-
шенствованию количественной оценки азота,
поступающего в почвы естественных экосистем в
результате симбиотической азотфиксации [15],
ряд вопросов все еще требует уточнения. В идеале
при расчете следует использовать средневзве-
шенное для всего растения значение δ15N, что при
изучении многолетних бобовых растений, фор-
мирующих в условиях естественных экосистем
мощные глубокие корневые системы, часто ока-
зывается затруднительным. Кроме того, для вы-
сокогорных экосистем данные по изотопному со-
ставу азота в разных частях бобовых растений
(листья, корни, клубеньки) до сих пор чрезвы-
чайно редки, и при оценке доли фиксированного
азота часто используется величина δ15N в надзем-
ной части растений [7, 12]. Не известно также, на-
сколько быстро формируются клубеньки на кор-
нях многолетних альпийских бобовых растений и
в какой степени учет изотопного состава азота в
корнях и клубеньках может повлиять на оценку
вклада азотфиксации в их питание. Для решения
этих вопросов мы провели лабораторный вегета-
ционный эксперимент по выращиванию бобовых
растений альпийского пояса Северо-Западного
Кавказа из семян и применили метод естествен-
ной концентрации 15N для оценки активности
симбиотической фиксации атмосферного азота.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Выращивали пять видов бобовых растений,

типичных для наиболее бедных (лишайниковые
пустоши) и наиболее богатых (гераниево-копееч-
никовые луга) элементами минерального пита-
ния местообитаний в альпийском поясе Тебер-
динского заповедника (Северо-Западный Кав-
каз). К первым относятся Trifolium polyphyllum,
Anthyllis vulneraria, Astragalus levieri и Oxytropis ku-
banensis, ко второму – Hedysarum caucasicum. В ка-
честве субстрата для выращивания использовали
смесь из 50% (по массе) кварцевого песка и 50%
гумусового горизонта почвы альпийской лишай-
никовой пустоши, свойства которой подробно
описаны ранее [16]. Семена высаживали в начале
мая в 10 вегетационных сосудов объемом 0.8 л для
каждого вида. В июле (в возрасте 2.5 мес.) и авгу-
сте (4 мес.) отбирали образцы растений для ана-
лиза (из 5 сосудов в каждый срок). Извлеченные
из субстрата растения разделяли на надземную и
подземную части, корни тщательно отмывали ди-
стиллированной водой и высушивали. Высушен-
ные образцы взвешивали, измельчали на вибра-

ционной мельнице Retsch MM 200 и анализиро-
вали на содержание и изотопный состав азота на
элементном анализаторе Thermo Flash 1112 и изо-
топном масс-спектрометре Thermo Delta V Plus в
центре коллективного пользования при Институ-
те проблем экологии и эволюции им. А.Н. Север-
цова РАН.

У двух видов, сформировавших достаточное
для проведения анализа количество клубеньков
(Anthyllis vulneraria и Hedysarum caucasicum), клу-
беньки отделяли от корней, взвешивали и анали-
зировали на содержание и изотопный состав азо-
та как описано выше.

Расчет вклада азотфиксации (Nбиол, %) в состав
азота растений осуществляли по формуле

где δ15Nконтр ‒ изотопный состав N у контрольно-
го вида растения, не обладающего симбиотиче-
ской фиксацией атмосферного N2; δ15Nфикс ‒ изо-
топный состав N азотфиксирующего вида; δ15N0 –
изотопный состав N азотфиксирующего вида,
выращенного на безазотистой среде (учитывает
фракционирование изотопов в процессе азот-
фиксации).

Альпийские экосистемы Тебердинского запо-
ведника являются уникальным примером, когда в
качестве контрольного вида предоставляется воз-
можность использовать бобовое растение (T. poly-
phyllum), которое не образует симбиоза с азотфик-
сирующими бактериями, но таксономически и
функционально максимально сходно с азотфик-
сирующими бобовыми [12]. Это позволяет избе-
жать неопределенности допущений, связанных с
выбором контрольного вида [5].

Величина δ15N0 в большинстве исследований
экспериментально не определяется, и авторы
ориентируются на ранее установленные значения
от 0 до –1‰, представленные в литературе [4, 10,
12]. Последние исследования подтверждают, что
для бобовых растений эта величина, хотя и может
несколько отличаться для надземной и подзем-
ной частей растений, в целом близка к указанно-
му диапазону [15]. Мы использовали при расчете
Nбиол величину δ15N0 = – 0.6‰, которая дала наи-
лучшее соответствие результатов, полученных
для бобовых растений альпийской лишайнико-
вой пустоши в полевых условиях, при использо-
вании методов естественной концентрации 15N и
разбавления изотопной метки 15N [12].

Для всех результатов рассчитаны средние
значения и оценена значимость их различий по
t-критерию.
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Формирование биомассы растений и клубеньков

Разные виды формировали разную биомассу
(рис. 1, табл. 1). Наиболее активно рос A. vulnerar-
ia, сформировав через 2.5 мес. растения со сред-
ней биомассой около 90 мг в надземной части и
около 20 мг – в подземной. В 2.5 раза меньшую
надземную биомассу формировали H. caucasicum
и T. polyphyllum. У последнего вида подземная
биомасса, как и у A. vulneraria, была примерно в
4.5 раза меньше надземной, тогда как у H. caucasi-
cum надземная и подземная биомассы почти не раз-
личались. Наименьшую биомассу сформировали
два вида, наиболее активно фиксирующие атмо-
сферный азот в полевых условиях [12], – A. levieri и
O. kubanensis. Надземная часть этих растений весила
около 14 мг, а подземная – всего 3–4 мг.

В возрасте 4 мес. биомасса растений одних видов
увеличилась, тогда как других – нет (см. табл. 1). К
последним относятся как активно росший в пер-
вые 2.5 мес. A. vulneraria, так и O. kubanensis, пока-
завший низкий рост. Другие виды увеличили
свою биомассу в 1.5–2 раза как в надземной ча-
сти, так и в подземной. Таким образом, молодые
бобовые растения первого года отличаются от
многолетних растений малой аккумуляцией под-
земной биомассы (по результатам раскопок кор-
невой системы H. caucasicum в полевых условиях
соотношение надземной и подземной биомассы
составило в среднем 1 : 5).

На корнях молодых растений наблюдалось об-
разование клубеньков, но разной численности и
разных размеров (см. рис. 1, табл. 1). Исключение
составил T. polyphyllum, на корнях которого клу-
беньки не образовывались. Ранее мы показали,
что T. polyphyllum не образует клубеньки и не об-

ладает симбиотической азотфиксацией в услови-
ях альпийской лишайниковой пустоши [12], а
также не начинает проявлять эти признаки при
повышении доступности фосфора и уменьшении
кислотности почвы [17]. Теперь мы получили сви-
детельство того, что клубеньки не образуются и
при более высокой температуре вегетации в срав-
нении с полевыми условиями. Таким образом,
подтверждается уникальное для травянистых вне-
тропических бобовых явление – T. polyphyllum
можно считать единственным известным нам ис-
ключением из общепринятого представления,
что все они являются облигатными симбиотро-
фами-азотфиксаторами [18]. В частности, все близ-
кие родственники T. polyphyllum в высокогорьях
других горных систем интенсивно фиксируют азот
(T. alpinum в Швейцарских Альпах [19]; T. dasy-
phyllum в Скалистых горах Колорадо [7, 20]).

Ни число, ни размер клубеньков, сформиро-
вавшихся на растениях в возрасте 2.5 мес., через
1.5 мес. не изменились. Наибольшее их количе-
ство сформировалось на корнях A. vulneraria (15–
25 на растение), меньше их было у H. caucasicum
(3–8) и еще меньше ‒ у A. levieri и O. kubanensis
(1–4) (см. табл. 1). Обильные шаровидные клу-
беньки на корнях A. vulneraria были мелкими
(средний диаметр 1 мм и масса 0.1 мг), тогда как
редкие эллипсоидные клубеньки на корнях дру-
гих видов растений были заметно крупнее, дости-
гая в длину 3–5 мм при средней массе 0.2–0.3 мг.
Наиболее крупными были клубеньки у H. caucasi-
cum (рис. 2, табл. 1). В полевых условиях показана
10-кратная разница в массе мелких клубеньков у
A. vulneraria и крупных у O. kubanensis [12].

Таблица 1. Масса бобовых растений разного возраста (средние значения ± стандартное отклонение, n = 5) и
формирование ими клубеньков

* Биомасса растений разного возраста значимо различается при P < 0.05.

Вид Часть растения
Масса одного растения, мг Количество 

клубеньков на 
растение, шт.

Масса одного 
клубенька, мг2.5 мес. 4 мес.

Anthyllis vulneraria Надземная 89.0 ± 26.0 103.5 ± 24.9 15–25 0.1
Подземная 19.0 ± 8.7 20.5 ± 6.4

Astragalus levieri Надземная 14.2 ± 7.1 22.4 ± 4.1* 1–4 0.2
Подземная 3.2 ± 0.8 6.1 ± 0.9*

Hedysarum caucasicum Надземная 34.6 ± 7.1 50.9 ± 6.1* 3–8 0.3
Подземная 27.9 ± 4.4 49.4 ± 10.1*

Oxitropis kubanensis Надземная 14.6 ± 1.3 13.7 ± 1.7 1–3 0.2
Подземная 4.0 ± 1.0 4.5 ± 1.3

Trifolium polyphyllum Надземная 36.1 ± 5.1 75.6 ± 17.7* 0 0
Подземная 7.8 ± 2.1 19.4 ± 6.4*
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Рис. 1. Бобовые растения, выращенные из семян в лабораторном вегетационном эксперименте: а ‒ Trifolium polyphyl-
lum, б ‒ Anthyllis vulneraria, в ‒ Hedysarum caucasicum.

(а)

(б)

(в)
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Рис. 2. Клубеньки Anthyllis vulneraria (а) и Hedysarum caucasicum (б).

(а)

(б)
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Концентрация и изотопный состав азота

Концентрация азота в надземной части 2.5-ме-
сячных растений составила от 2.89% у T. polyphyl-
lum до 2.96–4.24% у других видов (табл. 2). Эти
значения оказались выше, чем у растений, произ-
растающих в естественных условиях (2.05 и 2.64–
3.30% соответственно [12]). В отличие от надземной
части концентрация азота в корнях T. polyphyllum
(2.94%) не была минимальной. У двух фиксирую-
щих азот видов она была меньше (H. caucasicum –
1.76%, A. vulneraria – 2.76%), а у двух других боль-
ше (O. kubanensis – 3.30%, A. levieri – 3.83%), чем у
T. polyphyllum. Как и для надземной части, кон-
центрация азота в многолетних корнях бобовых
растений в условиях альпийских экосистем, со-
гласно нашим неопубликованным данным, была
заметно меньше: минимальная концентрация в
корнях T. polyphyllum ‒ 0.93% и 1.92–2.03% – в
корнях других бобовых.

Клубеньки A. vulneraria и H. caucasicum харак-
теризовались наибольшими концентрациями
азота – 4.94 и 4.59% соответственно.

В возрасте 4 мес. концентрация азота в надзем-
ной части всех видов растений уменьшилась, и
она стала хорошо соответствовать растениям,
произрастающим в естественных условиях. Ми-
нимальным значением по-прежнему характери-
зовался T. polyphyllum (1.92%), а у других видов
концентрация N составила 2.10–3.48%. В корнях

концентрация азота изменилась в меньшей сте-
пени – значимо уменьшилась только у T. polyphyl-
lum (до 2.23%) и A. vulneraria (до 2.33%). У трех
других видов она осталась на прежнем уровне, а в
корнях H. caucasicum также по-прежнему была
наименьшей (1.81%).

Изотопный состав азота в надземных и под-
земных органах всех видов бобовых (за исключе-
нием корней A. vulneraria) в возрасте 2.5 мес. зна-
чимо не различался и был близок к изотопному
составу азота атмосферы: величины δ15N находи-
лись в пределах от –0.52 до 0.37‰. У T. polyphyllum
величина δ15N оказалась максимально приближен-
ной к атмосферному значению (–0.08‰ для над-
земной части и 0.03 ‰ для корней). В корнях
A. vulneraria величина δ15N составила 4.95‰.

С возрастом растений в изотопном составе
азота произошли некоторые изменения. В целом
они характеризовались тенденцией к уменьше-
нию величины δ15N (примерно на 1‰), но стати-
стически значимое снижение отмечено только
для O. kubanensis, корней A. vulneraria и надзем-
ной части T. polyphyllum. В корнях A. vulneraria по-
прежнему была выраженная положительная ве-
личина δ15N (3.21‰). В сравнении с другими ча-
стями растений клубеньки заметно обогащены
тяжелым изотопом азота (величина δ15N состави-
ла 8.45‰ у A. vulneraria и 4.70‰ у H. caucasicum).
Ранее было показано, что азот клубеньков часто,

Таблица 2. Концентрация и изотопный состав азота бобовых растений (средние значения ± стандартное откло-
нение, n = 5)

Примечание. Одинаковые буквенные индексы в пределах столбца показывают отсутствие значимых различий при P < 0.05; * ‒ по-
казатели у растений разного возраста значимо различаются при P < 0.05; ** ‒ рассчитано по изотопному составу азота над-
земной части (над чертой) и всего растения (под чертой) .

Вид Часть 
растения

N, % δ15N, ‰
Распределение N 

по частям растения, % Nбиол,
%

2.5 мес. 4 мес. 2.5 мес. 4 мес. надзем- 
ная корни клу-

беньки

Anthyllis 
vulneraria

Надземная 2.96 ± 0.12a 2.33 ± 0.21аг* –0.52 ± 1.45a –1.19 ± 0.54а 81 16 3 –/51**

Корни 2.67 ± 0.11б 2.33 ± 0.05а* 4.95 ± 1.21б 3.21 ± 0.28б*
Клубеньки – 4.94 ± 0.04б – 8.45 ± 0.44в

Astragalus 
levieri

Надземная 4.24 ± 0.12в 3.45 ± 0.32в* 0.32 ± 0.31a –0.21 ± 0.24г 86 14 Не опр. 55/39

Корни 3.83 ± 0.40ве 3.41 ± 0.13в –0.08 ± 0.40a –0.88 ± 0.58аг

Hedysarum 
caucasicum

Надземная 3.21 ± 0.12гж 2.80 ± 0.28г –0.45 ± 0.52a –0.93 ± 0.31a 65 29 6 15/32

Корни 1.76 ± 0.06д 1.81 ± 0.10д –0.04 ± 0.42a –0.77 ± 0.41аг

Клубеньки – 4.59 ± 0.09е – 4.70 ± 0.37д

Oxitropis 
kubanensis

Надземная 3.73 ± 0.12е 3.30 ± 0.25в 0.37 ± 0.32a –0.58 ± 0.39аг* 83 17 Не опр. 34/18

Корни 3.30 ± 0.20ж 3.62 ± 0.27в 0.21 ± 0.24a –0.97 ± 0.77аг*
Trifolium 
polyphyllum

Надземная 2.89 ± 0.21aб 1.96 ± 0.14д* –0.08 ± 0.39a –1.20 ± 0.15a* 83 17 – –

Корни 2.94 ± 0.13a 2.23 ± 0.06а* 0.03 ± 0.40a –0.17 ± 0.46г
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хотя и не всегда, обогащен изотопом 15N (δ15N мо-
жет превышать 10‰), и его накопление в клу-
беньках ассоциировано с бактериальными клет-
ками [5]. Такая аккумуляция соответствует общей
закономерности обогащения азота микроорганиз-
мов тяжелым изотопом 15N, показанной на примере
общей микробной биомассы почв [21–23], мицелия
и плодовых тел эктомикоризных грибов [24, 25].

Механизм, ответственный за аккумуляцию 15N
в микробных клетках, заключается в повышен-
ной дискриминации тяжелого изотопа в процессе
диссимиляции азота микроорганизмами в срав-
нении с его ассимиляцией. Эффективность тако-
го механизма определяется соотношением до-
ступности углерода и азота при питании микро-
организмов, которое контролирует активность
процесса диссимиляции азота [22, 23]. При сим-
биотической азотфиксации, подобно микориз-
ному симбиозу, микробная диссимиляция азота
проявляется в преимущественной передаче изо-
топа 14N растению-хозяину и аккумуляции 15N в
биомассе микроорганизмов. В этом случае фрак-
ционирование изотопов между симбионтами
снижается при уменьшении эффективности сим-
биоза, что подтверждается на примерах как мико-
ризного [24, 26], так и азотфиксирующего [5]
симбиозов.

Эффективность симбиотической азотфиксации

Отклонения величины δ15N бобовых растений
от 0‰ рассматриваются как следствие вклада в
азотное питание почвенных источников, отлича-
ющихся по изотопному составу от атмосферного
азота. Наличие таких различий позволяет рассчи-
тать долю азота, получаемого растением в резуль-
тате азотфиксации (биологический азот) [5].

Однако результаты определения изотопного
состава азота в растениях 2.5-месячного возраста
не позволили нам рассчитать вклад биологиче-
ского азота в азотный пул молодых бобовых рас-
тений. Причиной послужило то, что контроль-
ный вид (T. polyphyllum), не образующий симбиоз
с азотфиксирующими бактериями, характеризо-
вался значениями δ15N, наиболее близкими к
изотопному составу азота атмосферы как в над-
земной (–0.08‰), так и в подземной (0.03‰) ча-
стях растения.

Для растений 4-месячного возраста изотопные
данные уже дают такую возможность. При ис-
пользовании для расчета показателей изотопного
состава азота в надземной части растения вклад
фиксированного из атмосферы азота в питание
составил 55% для A. levieri, 34% ‒ для O. kubanensis
и 15% ‒ для H. caucasicum (см. табл. 2). В полевых
условиях для двух первых видов при использова-
нии для расчета величины δ15N надземной части
растений ранее были получены более высокие

показатели (около 70% ‒ по результатам опреде-
ления естественной концентрации 15N и свыше
90% ‒ в эксперименте с разбавлением изотопной
метки [12]).

Исключение представляет A. vulneraria, для ко-
торого величина δ15N в надземной части растения
такая же (–1.19‰), как и у T. polyphyllum, что не
позволяет оценить вклад азотфиксации в его пи-
тание. В полевых условиях для A. vulneraria была
показана заметно меньшая роль азотфиксации в
обеспечении растения азотом, несмотря на ак-
тивное формирование клубеньков [12].

В отличие от надземной части изотопный со-
став азота в корнях не позволяет рассчитать вклад
азотфиксации в азотное питание многолетних
бобовых растений альпийского пояса в первый
год их роста, так как корни T. polyphyllum характе-
ризовались наиболее близким к атмосферному
значением δ15N не только в возрасте 2.5 мес., но и
в 4 мес.

Оценка вклада азотфиксации в азотное пита-
ние растений оказалась неожиданной. Она свиде-
тельствует о том, что виды, наиболее активно
формирующие клубеньки (A. vulneraria и H. cau-
casicum), в меньшей степени использует биологи-
ческий азот для своего питания. Такой факт не
может не вызвать вопроса, тем более что клубень-
ки A. vulneraria и H. caucasicum заметно обогаще-
ны изотопом 15N, и известна прямая связь между
такой обогащенностью и эффективностью азот-
фиксации [5].

Ранее [12], обсуждая относительно небольшое
участие атмосферного азота в питании A. vulneraria,
мы обращали внимание на принципиально мень-
шую глубину корневой системы у этого растения,
что могло повлиять на результат проведенной
оценки. Поскольку в условиях вегетационного экс-
перимента этот фактор нивелируется, то мы рас-
сматриваем другую причину, которая может приве-
сти к снижению оценки участия азотфиксации в
азотном питании растений, активно формирующих
клубеньки, – фракционирование изотопов между
симбионтами.

Обычно считается, что поскольку на долю клу-
беньков приходится менее 10% от общего азота в
растении (3 и 6% для A. vulneraria и H. caucasicum),
то их обогащение изотопом 15N не приводит к за-
метному обеднению тяжелым изотопом пула эле-
мента в растении. Величина δ15N бобового расте-
ния оказывается приближенной к атмосферному
азоту [27, 28], и эффект фракционирования мож-
но не учитывать при расчете вклада азотфикса-
ции в его питание [5].

Однако совершенно очевидно, что при накоп-
лении тяжелого изотопа азота в клубеньках не-
большие отрицательные значения δ15N в других
частях бобовых растений связаны с фракциони-
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рованием изотопов между клубеньковыми бакте-
риями и растением-хозяином. Если, например,
принять пул азота бактерий за 5% от общего ко-
личества азота в растении, а величину δ15N этого
пула за 6.0‰, то при фракционировании изото-
пов обеспечивается снижение величины δ15N рас-
тения на 0.3‰ относительно азота атмосферы.
При большом различии величин δ15N между бо-
бовым и контрольным видами (3–5‰) такой эф-
фект действительно не окажет существенного
влияния на расчетный показатель. Однако при
небольшом различии (1–2‰), часто наблюдае-
мом для растений в альпийских и субальпийских
экосистемах [7, 10, 12], игнорирование фракцио-
нирования может привести к заметной (10–20%)
недооценке вклада азотфиксации в питание бо-
бовых. Очевидно, что в таких случаях следует
принимать во внимание поправку на фракциони-
рование изотопов между симбионтами.

Кроме того, A. vulneraria представляет особый
случай, когда не только клубеньки, но и корни в
целом характеризуются тяжелым изотопным со-
ставом азота. Обычно более тяжелый изотопный
состав азота в корнях связывают с фракциониро-
ванием изотопов между микоризными грибами
(часть мицелия которых находится в корнях) и
растением-хозяином [26, 28]. Конкретная причи-
на аккумуляции 15N в корнях A. vulneraria не из-
вестна, но совершенно очевидно, что фракцио-
нирование изотопов между частями этого расте-
ния приводит к формированию наиболее легкого
(среди всех изученных нами азотфиксирующих
видов бобовых) изотопного состава азота в его
надземной части. При расчете эффективности
азотфиксации по величине δ15N в надземной ча-
сти растения фактор фракционирования изото-
пов не позволяет идентифицировать ее наличие у
A. vulneraria в условиях вегетационного экспери-
мента и, очевидно, дает заниженный показатель
при анализе растения в полевых условиях [12]. На
долю «тяжелых» корней у A. vulneraria приходится
16% общего пула азота, что дает уменьшение δ15N
в надземной части растения на 0.5‰.

Для наиболее точного расчета доли симбиоти-
ческой азотфиксации в питании бобовых расте-
ний следует использовать средневзвешенное для
всего растения значение δ15N. Это легко осуще-
ствить в условиях вегетационного эксперимента,
сложнее ‒ при анализе сельскохозяйственных
культур и гораздо более проблематично ‒ при
изучении естественных экосистем. Проведенные
нами расчеты по средневзвешенному показателю
δ15N внесли существенную корректировку в зна-
чение Nбиол, увеличив его с 0 до 51% для A. vulner-
aria и с 15 до 32% для H. caucasicum (см. табл. 2). В
обоих случаях увеличение показателя заслужива-
ет доверия, поскольку связано с использованием
в расчете статистически значимо больших значе-

ний δ15N в корнях (A. vulneraria) и клубеньках
(A. vulneraria и H. caucasicum) растений. Уменьше-
ние Nбиол для двух других видов бобовых не столь
очевидно, поскольку определяется меньшими
(но статистически незначимо) значениями δ15N в
корнях и отсутствием данных по клубенькам.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Многолетние бобовые растения альпийского

пояса Северо-Западного Кавказа обладают сим-
биотической азотфиксацией, которая проявляет-
ся в первый год их развития. Фракционирование
изотопов между симбионтами может приводить к
формированию “легкого” изотопного состава
азота в надземной части растения и стать причи-
ной получения заниженных показателей при рас-
чете доли симбиотически фиксированного азота.
Для наиболее корректной ее оценки по изотоп-
ным данным следует ориентироваться на средне-
взвешенное для всего растения (включая клу-
беньки) значение δ15N. Поскольку в полевых
условиях (особенно в естественных экосистемах)
это представляет существенную методическую
проблему, то для расчета вклада симбиотической
азотфиксации в азотное питание растения следу-
ет определять изотопный состав азота в листьях,
корнях и клубеньках и при необходимости (в слу-
чае наличия существенных пулов азота с большой
разницей изотопного состава) вводить поправки
на фракционирование изотопов.

Работа выполнена при поддержке РНФ (про-
ект № 16-14-10208).
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