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ВВЕДЕНИЕ 

Актуальность работы 

В настоящее время одной из важных задач в области физиологии и биохимии 

растений является изучение механизмов ксилогенеза и продуктивности древесных 

растений.  

В основе ксилогенеза лежит процесс фиксации углерода в составе полимерных 

компонентов клеточных стенок ксилемы (целлюлозы, гемицеллюлоз, пектиновых 

веществ, лигнина). Главным источником углерода для биосинтеза полисахаридов 

является сахароза. Использование сахарозы в метаболизме акцепторных тканей 

возможно лишь после ее предварительного расщепления инвертазой или 

сахарозосинтазой (Koch, Zeng, 2002; Sturm, Tang, 1999; Winter, Huber, 2000). У 

древесных растений при интенсивной дифференцировке ксилемных производных 

камбия сахарозосинтаза является основным ферментом, создающим акцепторную силу 

растущих тканей ствола (Hauch, Magel, 1998; Hertzberg et al., 2001; Coleman et al., 2009). 

Она катализирует обратимую реакцию превращения сахарозы в присутствии УДФ во 

фруктозу и УДФ-глюкозу, последняя служит субстратом для биосинтеза целлюлозы. 

Мембраносвязанная форма сахарозосинтазы входит в состав целлюлозосинтазного 

комплекса, где УДФ-глюкоза сразу вовлекается в синтез целлюлозы (Delmer, Amor, 

1995; Brill et al., 2011).  

Несмотря на большое количество работ, посвященных изучению активности 

сахарозосинтазы (Winter, Huber, 2000; Hertzberg et al., 2001; Koch, Zeng, 2002; Coleman et 

al., 2008, 2009, 2010 и др.), существует очень мало данных о роли фермента в 

распределении углерода в акцепторных органах древесных растений. Малоизученным 

остается вопрос об активности фермента и экспрессии генов сахарозосинтазного ряда 

при разных сценариях ксилогенеза. 

Одним из основных подходов к познанию закономерностей роста и развития 

растений является изучение отклонений от нормы. В этом отношении большой интерес 

для изучения камбиального роста древесных растений представляет форма березы 

повислой (Betula pendula Roth) – карельская береза (B. pendula Roth var. carelica (Mercl.) 

Hämet-Ahti), обладающая высокодекоративной аномальной по строению древесиной. Из 

всех древесных пород структурные аномалии тканей ствола выражены у нее наиболее 
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ярко, характеризуются большим разнообразием проявления в онтогенезе и высоким 

уровнем эндогенной изменчивости; их появление, развитие и затухание зависят от 

воздействия факторов среды (Новицкая, 2008). Известно, что естественный дискретный 

ареал карельской березы совпадает с участками относительно невысокого плодородия 

почвы (Новицкая, 2008). Исследования, проведенные на деревьях березы повислой, 

произрастающих на разных по плодородию почвах, показали, что увеличение 

содержания экзогенных нитратов в почве приводит к нормализации строения древесины 

березы повислой. Было выдвинуто предположение, что ограничение ареала карельской 

березы со стороны плодородных почв может быть обусловлено смещением зоны 

интенсивного апопластного усвоения сахарозы в сторону флоэмы под влиянием 

высоких доз азотного питания (Галибина и др., 2016). 

Существует гипотеза, что оригинальная текстура древесины карельской березы 

формируется в результате отклонений в деятельности камбия, вызванных накоплением 

избыточных количеств сахарозы в проводящей флоэме и камбиальной зоне (Новицкая, 

1997, 1999, 2008; Novitskaya, Kushnir, 2006). В зонах развития структурных аномалий не 

запускается программа гибели клеток, приводящая к формированию сосудов и трахеид 

ксилемы и ситовидных трубок флоэмы; дифференцирующиеся камбиальные 

производные сохраняют протопласт и превращаются в клетки запасающей паренхимы, 

которые накапливают большие количества липидов и таннинов (Novitskaya, Kushnir, 

2006). Визуально нарушение дифференцировки проводящих элементов ксилемы и 

флоэмы выражается в появлении крупных скоплений паренхимных клеток, образующих 

на спилах древесины характерный узор.  

Изучение активности сахарозосинтазы у форм березы повислой с нормальным и 

аномальным строением древесины может быть полезным с точки зрения познания 

механизмов ксилогенеза древесных растений. Наряду с этим, проведение таких 

исследований представляется важным для выявления причин развития 

морфогенетических аномалий карельской березы. 

Состояние исследований 

В литературе имеется множество данных о роли сахарозосинтазы в 

формировании компонентов клеточной стенки и накоплении запасных метаболитов 

(Kladnik et al., 2005; Andersson-Gunneras et al., 2006; Barratt, 2009; Nilsson et al., 2010; 

Coleman et al., 2010; An, 2014; Gerber et al., 2014). Большинство работ по изучению 
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активности сахарозосинтазы и кодирующих ее генов проводилось на травянистых 

растениях (Echt, Chourey, 1985; Winter et al., 1998; Tanase, Yamaki, 2000; Haigler et al., 

2001; Ruan et al., 2003; Baud et al., 2004; Coleman, 2006; Bieniawska et al., 2007; Barratt et 

al., 2009; Patrick et al., 2013 и др.). На растениях гороха показано позитивное влияние 

нитратного азота на активность сахарозосинтазы в акцепторных тканях (Брускова и др., 

2009; Никитин, Измайлов, 2016). 

На древесных растениях исследование сахарозосинтазной активности и 

экспрессии кодирующих ее генов проводились в основном на растениях тополя (Zhang., 

2011; Gerber, 2014). Показана специфичность экспрессии генов SUS1, SUS2 и SUS3 для 

ксилемы древесных растений (Geisler-Lee et al., 2006; Zhang., 2011; Gerber, 2014).  

Цель и задачи исследования 

Целью данной работы является сравнительное изучение деятельности 

сахарозосинтазы, – ключевого фермента углеводного обмена, у растений обычной 

березы повислой (Betula pendula Roth var. pendula) с нормальным строением древесины 

и карельской березы (B. pendula Roth var. carelica (Mercl.) Hämet-Ahti), отличающейся 

аномальной структурой древесины, для определения роли фермента в протекании 

ксилогенеза древесных растений.  

Для достижения указанной цели были поставлены следующие задачи: 

1. в период активного камбиального роста исследовать активность 

сахарозосинтазы в тканях ствола деревьев березы повислой с нормальным и 

аномальным строением древесины;  

2. изучить активности сахарозосинтазы у взрослых деревьев обычной березы 

повислой и карельской березы с разной степенью узорчатости древесины на разных 

этапах вегетационного периода; 

3. исследовать активность сахарозосинтазы в раннем онтогенезе березы 

повислой; 

4. изучить уровень экспрессии кодирующих сахарозосинтазу генов у 

взрослых растений и сеянцев березы повислой.  

Научная новизна и практическая значимость работы 

Впервые выявлена обратная зависимость между активностью сахарозосинтазы и 

степенью проявления признаков аномального морфогенеза у деревьев березы повислой; 
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показаны различия в активности сахарозосинтазы у растений, выращенных из семян 

обычной березы повислой и карельской березы, на ранних этапах онтогенеза; 

обнаружены различные уровни транскрипции генов SUS1, SUS2 SUS3 у деревьев, 

отличающихся по степени проявления признаков узорчатости древесины.  

Изучение деятельности основных сахарозорасщепляющих ферментов необходимо 

для понимания механизмов формирования древесины растений. Фермент 

сахарозосинтаза определяет включение сахарозы в метаболизм клеток камбиальной 

зоны древесных растений, влияя, тем самым, на строение и качество древесины.  

В диссертационной работе описаны биохимические механизмы регуляции 

метаболизма сахарозы в связи с образованием высокодекоративной древесины 

карельской березы. Полученные данные могут быть использованы при поиске путей 

управления этим процессом. 

Положения, выносимые на защиту 

1. Деревья обычной березы повислой и карельской березы различаются по 

активности сахарозосинтазы в тканях ствола. Низкий уровень активности фермента в 

ксилеме коррелирует с проявлением признаков аномального морфогенеза древесины 

карельской березы.  

2. Активность сахарозосинтазы в тканях ствола березы повислой коррелирует с 

интенсивностью камбиального роста. Наиболее высокая активность исследуемого 

фермента наблюдается в тканях с высоким содержанием целлюлозы и поддерживается 

за счет высокой экспрессии гена SUS1, кодирующего изоформу SuSy1.  

3. Различия активностей сахарозосинтазы в тканях ствола разных форм березы 

повислой проявляются уже в раннем онтогенезе и определяются не только 

эндогенными, но и экзогенными факторами, в частности, уровнем доступного азота.  

Апробация работы 

Материалы диссертации были представлены на II (X) Международной 

Ботанической Конференции молодых ученых (Санкт-Петербург, 2012); 18-й 

Международной Пущинской школе-конференции «Биология - Наука XXI века» 

(Пущино, 2014); Международной конференции и школе молодых ученых «Физиология 

растений – теоретическая основа инновационных агро- и фитобиотехнологий» 

(Калининград, 2014); Всероссийской конференции с международным участием 
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«Растения в условиях глобальных и локальных природно-климатических и 

антропогенных воздействий» (Петрозаводск, 2015); Научной конференции с 

международным участием и школе молодых ученых «Сигнальные системы растений: от 

рецептора до ответной реакции организма» (Санкт-Петербург, 2016); Fourth International 

Symposium «Plant Signaling and Behavior». (Saint Petersburg, 2016); IV Российском 

симпозиуме с международным участием «Фитоиммунитет и клеточная сигнализация у 

растений» (Казань, 2016). 

Личный вклад автора в проведенные исследования 

Автором проведен анализ отечественной и зарубежной литературы по теме 

проводимых исследований. Автор лично принимала участие в разработке темы, в 

планировании и постановке экспериментов, в сборе экспериментальных данных и 

обработке полученных результатов, в подготовке публикаций по теме диссертационной 
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Глава 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

1.1 Ксилогенез у древесных растений 

Ксилогенез – процесс формирования ксилемы (древесины), включает в себя 

образование ее структурных элементов и синтез полимерных компонентов клеточной 

стенки. Продукция ксилогенеза – древесина, составляет до 80% биомассы дерева, 

поэтому поиск путей эффективного управления этим процессом является весьма 

актуальным с точки зрения повышения продуктивности древесных растений (Никишов, 

1985). 

В состав ксилемы входят структурные элементы, выполняющие 

водопроводящую, опорно-механическую и запасающую функции. Из перечисленных 

функций следует, что изменение количественного соотношения ксилемных элементов 

влияет как на качество древесины, так и на рост, развитие и продуктивность дерева в 

целом. 

Формирование ксилемы происходит в результате деятельности камбия (Larson, 

1994; Telewski et al., 1996; Sterky et al., 1998). Камбий является латеральной меристемой, 

деятельность которой приводит к образованию вторичной ксилемы и вторичной флоэмы 

(Philipson et al., 1971; Sachs, 1981; Savidge, Wareing, 1981; Fahn, 1982; Larson, 1982). Он 

дает начало клеткам-предшественникам всех типов структурных элементов проводящих 

тканей.  

Термин «камбий» обычно используют для обозначения непосредственно 

камбиальных инициалей. Совокупность камбиальных инициалей и материнских клеток 

ксилемы и флоэмы называют «камбиальной зоной» (Lachaud др., 1999; Prislan et al., 

2013). Камбий содержит два морфологически различных типа клеток: веретеновидные 

клетки, вытянутые в аксиальном направлении, и лучевые клетки, имеющие 

изодиаметрическую форму. Первые дают начало осевым, а вторые – радиальным 

элементам вторичной ксилемы и флоэмы (Prislan et al., 2013). Принадлежность клеток 

камбия к тому или иному типу определяется, в большей степени, сигналами 

позиционной системы контроля, а не преемственностью в ряду клеточных поколений, 

поскольку довольно часто наблюдается взаимопревращение веретеновидных и лучевых 

клеток (Larson, 1994; Mellerowicz et al., 2001).  
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В результате каждого цикла деления клетки в радиальном направлении 

образуются новые материнские клетки ксилемы или флоэмы (Catesson, 1994). Таким 

образом, формирование проводящих тканей определяется числом делящихся 

камбиальных клеток, а также тем, как быстро новые клетки проходят стадии 

дифференциации и выходят за пределы камбиальной зоны (Uggla et al., 1998; 

Mellerowicz et al., 2001; Prislan et al., 2013). 

Процессы формирования ксилемы и флоэмы не являются заранее 

запрограммированными. Характер и направленность дифференцировки клеток камбия 

легко изменяются под влиянием взаимодействий генотипа и окружающей среды 

(Savidge, 2000) и требуют четкой системы контроля, которая бы определяла радиальную 

структуру зоны деления (Uggla et al., 1998; Savidge, 2000). Обычно деятельность камбия 

в сторону ксилемы идет более активно, что объясняет значительное превосходство 

данной ткани по массовой и объемной доле, по сравнению с флоэмой. Отношение 

ксилема/флоэма у большинства видов древесных растений варьирует в пределах 4:1 и 

10:1 (Plomion et al., 2001). 

Производные камбия в процессе дифференцировки в клетки ксилемы проходят 

ряд последовательных стадий: а) рост клетки б) отложение многослойной вторичной 

клеточной стенки в) одревеснение г) запрограммированная клеточная смерть (Savidge, 

2000; Plomion et al., 2001). 

1.1.1 Типы структурных элементов ксилемы 

Трахеальные элементы 

Трахеальные элементы ксилемы подразделяют на два основных типа: трахеиды и 

сосудистые элементы (сосуды и членики сосудов). В зрелом состоянии они имеют 

удлиненную, вытянутую вдоль оси ствола форму, лишены клеточного содержимого и 

состоят исключительно из утолщенных лигнифицированных клеточных стенок. 

(Myburg, Sederoff, 2001; Эверт, 2015). Трахеиды являются неперфорированными 

структурными элементами, они соединяются между собой посредством пар 

окаймленных пор. Через окаймленные поры между трахеидами происходит обмен воды 

и растворенных в ней веществ. Членики сосудов имеют на торцевых концах 

перфорационнные пластинки – участки, на которых отсутствует клеточная стенка 

(Wheeler et al., 1989; Эверт, 2015). Чаще встречаются простые перфорационные 
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пластинки с одной большой перфорацией, но также имеют распространение сетчатые 

перфорационные пластинки с двумя и более перфорациями (Эверт, 2015). У некоторых 

семейств покрытосеменных встречается лестничный тип перфорационной пластинки 

(Ohtani et al., 1992). Простые перфорации обладают наименьшим сопротивлением току 

воды, и, следовательно, максимальной водопроводимостью (Myburg, Sederoff, 2001).  

Волокнистые элементы 

Волокна представляют собой удлиненные структурные элементы ксилемы с 

частично лигнифицированными клеточными стенками. Клеточные стенки волокон, как 

правило, толще, чем у трахеид (Myburg, Sederoff, 2001; Эверт, 2015). В ксилеме 

встречаются два типа волокон – волокнистые трахеиды и волокна либриформа. Волокна 

либриформа, как правило, длиннее и имеют более толстую клеточную стенку, по 

сравнению с волокнистыми трахеидами. Отличием этих двух типов структурных 

элементов ксилемы является также наличие у волокнистых трахеид окаймленных пор. 

Волокна либриформа имеют только простые неокаймленные поры щелевидной формы 

(Эверт, 2015). 

Ксилемная паренхима 

Клетки, выполняющие в ксилеме функцию запасания, носят название клеток 

паренхимы (Myburg, Sederoff, 2001). Для вторичной ксилемы характерны два вида 

паренхимных клеток – клетки осевой (аксиальной) паренхимы и клетки лучевой 

паренхимы (Эверт, 2015). Клетки осевой паренхимы формируются из веретеновидных 

инициалей камбия. Паренхимные клетки лучей образуются из лучевых инициалей, их 

тяжи могут располагаться как вертикально, так и горизонтально оси побега (Эверт, 

2015). 

У древесных растений клетки ксилемной паренхимы имеют утолщенные 

лигнифицированные вторичные клеточные стенки (Mellerowicz et al, 2001, Mellerowicz, 

Sundberg, 2008). У некоторых паренхимных клеток стенки утолщаются и 

склерифицируются, в данном случае, клетки носят название склереид.  

Зрелые паренхимные клетки ксилемы сохраняют протопласт и накапливают 

запасные вещества – крахмал, липиды, танины, белки. Эти клетки также играют важную 

роль в образовании каллуса при ранении и могут редифференцироваться в другие 
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структурные элементы ксилемы (Myburg, Sederoff, 2001; Эверт, 2015). Содержание 

запасных веществ в клетках паренхимы сильно варьирует в зависимости от фенофазы 

растения (Крамер, Козловский, 1983). Так, у большинства видов древесных растений 

обнаружено два пика содержания крахмала – весной и осенью. Летом содержание 

крахмала резко падает вследствие его активной утилизации на ростовые процессы, 

зимой снижение содержания крахмала обусловлено его преобразованием в сахарозу под 

воздействием низких температур (Крамер, Козловский, 1983; Kozlowski, Pallardy, 1997; 

Эверт, 2015). Содержание запасных липидов и белков также имеет значительную 

сезонную динамику (Kozlowski, Pallardy, 1997). 

1.1.2 Клеточные стенки структурных элементов ксилемы 

Функции, выполняемые разными типами клеток ксилемы, тесно связаны с 

образованием вторичной клеточной стенки (Myburg, Sederoff, 2001; Escamez, Tuominen, 

2014). Плотность клеток ксилемы – это функция соотношения толщины клеточной 

стенки к диаметру полости клетки. Таким образом, плотность и, в значительной мере, 

прочность древесины зависят от количественного соотношения клеток различных типов, 

а также от толщины клеточной стенки структурных элементов, главным образом 

волокон (Wheeler, Baas, 1998). На различных древесных породах показано, что диапазон 

плотности древесины может варьировать от 120 до 1200 кг/м
3
 в зависимости от того, 

какие элементы преобладают в древесине (Dinwoodie, 1975). Эффективность 

выполняемых ксилемой функций также зависит от соотношения структурных 

элементов. Так, в составе ранней древесины, формирующейся в начале вегетационного 

периода, когда необходим активный ксилемный транспорт, преобладают сосуды 

большого диаметра, в то время как в поздней древесине диаметр сосудов меньше и 

выше содержание волокон (Dinwoodie, 1975; Gourlay, 1995; Mattos et al., 1999; 

Tomazello, Silva Cardoso, 1999; Эверт, 2015). На примере сосны показано, что ранняя и 

поздняя древесина отличаются по толщине клеточной стенки трахеид: толщина 

клеточной стенки трахеид ранней древесины ~2 мкм, поздней ~10мкм (Dinwoodie, 1975). 

Состав клеточной стенки 

Клеточные стенки растений состоят из микрофибрилл целлюлозы, погруженных в 

матрикс из гемицеллюлоз (ксилан, ксилоглюкан, арабиноксилан, глюкоманан), и 
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пектинов (рамногалактуронан, арабинан, галактан, гомогалактуронан) (Northcote, 1972; 

Mellerowicz, Sundberg, 2008; Hobson et al., 2010). Предшественниками для синтеза 

полисахаридов выступают нуклеозидфосфаты сахаров (Northcote, 1972; Титок и др., 

2007). Синтез полисахаридов клеточной стенки регулируется уровнем доступности 

нуклеозидфосфатов сахаров, их локализацией и возможностью транспорта в 

направлении клеточной стенки (Northcote, 1972).  

Целлюлоза представляет собой полисахарид, молекулы которого построены из 

остатков D-глюкозы (Титок и др., 2007). 

Гемицеллюлозы являются более пластичными полисахаридными структурами, 

которые собирают микрофибриллы целлюлозы в единую сеть и предотвращают их 

трение (Медведев, 2004). Гемицеллюлозы в зависимости от того, остатки каких 

моносахаров входят в их состав, подразделяют на маннаны, галактаны и пентозаны 

(арабан, ксилан) (Кретович, 1986).  

Содержание целлюлозы составляет 40-50% сухой массы древесины, 

гемицеллюлоз – 20-30% (Schuetz et al., 2013).  

Пектины — это кислые полисахариды, имеющие в своем составе полимерную 

цепь галактуроновой кислоты, а также остатки липидов. Пектины образуют гелевую 

фазу клеточной стенки растения с погруженными в нее целлюлозой и гемицеллюлозами 

(Медведев, 2004).  

В процессе формирования клеточной стенки наряду с образованием углеводов 

происходит биосинтез структурных белков и липидов (Fukuda, 1996; Mijnsbrugge, 2000; 

Myburg, Sederoff, 2001). Структурные белки клеточных стенок представлены в основном 

экстенсинами, способствующими механической прочности клеточных стенок (Cassab, 

1998). Наряду с этим они осуществляют контроль внутриклеточной организации, в 

частности, организацию микротрубочек (Akashi et al., 1990; Fukuda, 1996), которые, в 

свою очередь, определяют характер отложения клеточной стенки (Gunning, Hardham, 

1982). 

Строение клеточной стенки 

При делении клеток камбия между ними формируется клеточная пластинка, на 

которую затем откладываются слои первичной клеточной стенки (клеточной оболочки).  
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Первичная клеточная стенка формируется до и во время роста клетки (Эверт, 

2015). После того, как клетка завершает рост, начинается образование вторичной 

клеточной стенки (MacAdam, Nelson, 2002; Gritsch, Myrphy, 2005). Во вторичных 

клеточных стенках ксилемы древесных растений четко выделяются три слоя: внешний 

(S1), самый толстый – средний слой (S2) и внутренний слой (S3). Выделение слоев в 

клеточной стенке основано на различной ориентации в них микрофибрилл целлюлозы 

(Frey-Wyssling, 1976).  

Одревеснение клеточной стенки 

На определенном этапе формирования клеточной стенки структурных элементов 

ксилемы происходит ее одревеснение – лигнификация (Fukuda, 1996). 

Наиболее быстро подвергается одревеснению срединная пластинка и первичная 

клеточная стенка, затем постепенно происходит лигнификация вторичной клеточной 

стенки (Myburg, Sederoff, 2001).  

Лигнин представляет собой сложный трехмерный полимер, состоящий из 

ароматических фенольных мономеров, называемых коричными спиртами или 

монолигнолами (Boudet et al., 1995; Myburg, Sederoff, 2001; Vanholme et al., 2008; 

Neutelings, 2011). У древесных растений доля лигнина в сухой массе древесины 

составляет 25-35% (Медведев, 2004). Лигнин является гидрофобной структурой за счет 

ароматического характера его мономеров. Лигнин обеспечивает водонепроницаемость 

внутренней поверхности вторичной клеточной стенки, что способствует транспорту 

воды без потерь. Трехмерная природа лигнина обеспечивает жесткость и прочность 

клеточной стенки, а его химическая стабильность – защиту от патогенных 

микроорганизмов (Myburg, Sederoff, 2001). Таким образом, лигнификация клеточной 

стенки играет большую роль в функциональности зрелых трахеальных и волокнистых 

элементов ксилемы (Schuetz et al., 2013).  

Одревеснение клеточных стенок трахеальных и волокнистых элементов 

происходит с участием клеток паренхимы (Pickett-Heaps,1968; McCann et al., 2001; 

Schuetz et al., 2013). В исследованиях Pickett-Heaps (1968) показано, что паренхимные 

клетки ксилемы способны синтезировать монолигнолы и экспортировать их в 

клеточную стенку соседствующих с ними одревесневающих клеток. На культуре клеток 

Zinnia продемонстрировано использование клетками ксилемы экзогенных монолигнолов 
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для синтеза вторичной клеточной стенки, что делает возможным продолжение 

утолщения клеточной стенки даже после гибели протопласта (Hosokawa et al., 2001; 

Tokunaga et al., 2005). Таким образом, паренхимные клетки выполняют важную роль в 

дифференциации водопроводящих и механических элементов ксилемы за счет 

обеспечения их экзогенными монолигнолами (McCann et al., 2001; Schuetz et al., 2013). 

1.1.3 Программируемая клеточная смерть 

После завершения формирования вторичной клеточной стенки и ее одревеснения, 

у трахеальных и волокнистых элементов ксилемы происходит автолиз протопласта. 

Многие авторы считают это примером программируемой клеточной смерти (ПКС) 

(Fukuda, 1996; Fukuda et al.,1998; Mittler, 1998; Groover, Jones, 1999; Courtois-Moreau et 

al., 2009; Эверт, 2015).  

Программируемую клеточную смерть животных клеток обозначают термином 

«апоптоз» (Kerr et al., 1972; Kerr, Harmon, 1991; Bowen, 1993; Durme, Nowack, 2016). В 

ряде работ показано, что ПКС растительных клеток не обладает всеми признаками, 

характерными для апоптоза (Lai, Srivastava, 1976; O’Brien, 1981; Lee, Chen, 2002; 

Watanabe et al., 2002). Поэтому для обозначения гибели клеток в ходе дифференцировки 

ксилемы мы в дальнейшем будем использовать общий термин «программируемая 

клеточная смерть». 

Сразу после начала утолщения вторичной клеточной стенки в вакуолях будущих 

трахеальных и волокнистых элементов ксилемы накапливаются гидролитические 

ферменты – гидролазы (ДНКазы, РНКазы и протеазы). Автолитический процесс 

начинается после разрыва тонопласта и выхода ферментов из вакуоли в цитоплазму 

(Myburg, Sederoff, 2001; Эверт, 2015). Гидролазы разрушают участки первичной 

клеточной стенки, нелигнифицированные участки вторичной стенки и замыкающие 

пленки пор между трахеальными элементами (Myburg, Sederoff, 2001; Эверт, 2015). 

Клеточные стенки торцевых концов дифференцирующихся сосудов частично 

деградируют и превращаются в перфорационные пластинки, через которые 

осуществляется прямой транспорт воды и минеральных веществ (Fukuda, 1996; Myburg, 

Sederoff, 2001; Эверт, 2015). Мембраны окаймленных пор трахеид также частично 

подвергаются лизису. Транспорт воды через окаймленные поры – это единственный 

способ передвижения воды через трахеиды (Myburg, Sederoff, 2001; Эверт, 2015).  
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Что касается клеток ксилемной паренхимы, то они, несмотря на сильно 

утолщенные лигнифицированные клеточные стенки, остаются живыми и 

функционируют в течение нескольких лет. Это свидетельствует о том, что 

запрограммированная клеточная гибель не связана непосредственно с одревеснением 

клеточных стенок (Myburg, Sederoff, 2001; Эверт, 2015).  

1.2 Формы березы повислой (Betula pendula Roth) – ценные объекты для 

изучения механизмов ксилогенеза древесных растений 

Одним из основных подходов к познанию закономерностей роста и развития 

растений является изучение отклонений от нормы. Ценными объектами для изучения 

камбиального роста являются две формы березы повислой – обычная береза повислая 

(B. pendula var. pendula) с типичной для вида прямослойной древесиной и карельская 

береза (B. pendula var. carelica), обладающая высокодекоративной, аномальной по 

строению узорчатой древесиной. Из всех древесных пород структурные аномалии 

тканей ствола выражены у нее наиболее ярко, характеризуются большим разнообразием 

проявления в онтогенезе и высоким уровнем эндогенной изменчивости; их появление, 

развитие и затухание зависят от воздействия факторов среды (Новицкая, 2008). На 

протяжении многих лет две перечисленные формы березы повислой являются одними 

из основных объектов исследования лаборатории физиологии и цитологии древесных 

растений Института леса КарНЦ РАН. 

1.2.1 Гистологический состав древесины березы повислой  

Древесина березы состоит из волокнистых элементов, сосудов, клеток аксиальной 

и лучевой паренхимы.  

В литературе встречаются противоречивые сведения о типе волокнистых 

элементов в древесине березы. Одни авторы указывают, что прозенхимные элементы в 

ее древесине представлены сосудами и волокнами, но не уточняют тип волокон 

(Luostarinen, Verkasalo, 2000; Heräjärvi, 2004; Koch, Schmitt, 2013). Другие говорят о 

наличии сосудов и волокон либриформа (Касесалу, 1968; Козьмин, 1969; Технеряднов, 

Данченко, 1969). Третьи считают, что волокнистые элементы в древесине березы 

представляют собой переходную форму между трахеидами и волокнами либриформа, 

т.е. являются волокнистыми трахеидами (Барильская, 1978а; Атрохин и др., 1982; Baum, 



19 

2001; Schwarze, 2007; Price, Macdonald, 2012). Мы разделяем последнюю точку зрения, 

поскольку это мнение основывается на результатах электронно-микроскопического 

анализа (Барильская, 1978а) и данных о мономерном составе лигнина клеточных стенок 

(Baum, 2001). О том, что эти элементы являются трахеидами, свидетельствуют их 

умеренно утолщенные (до 3 мкм) оболочки, окаймленные поры в них и приуроченность 

пор к радиальным стенкам (Барильская, 1978а). Оболочки волокон либриформа обычно 

толще, и они имеют мелкие щелевидные поры, которые случайно распределяются по 

клеточной стенке (Ilvessalo-Pfaffli, 1995). С другой стороны, окаймленные поры в 

оболочках волокнистых элементов березы повислой очень редкие, большинство из них 

имеют щелевидные внутренние отверстия. Это указывает на высокую 

приспособленность указанных элементов к выполнению опорно-механической функции 

и о значительном структурном сходстве их с волокнами либриформа (Барильская, 

1978а).  

Согласно некоторым данным (Кедров, 1965, 1975), наличие либриформа в 

древесине тесно коррелирует с типом строения камбиальной зоны (наблюдается 

выраженная ярусность в расположении клеток камбия) и связано с характером 

размещения клеток аксиальной паренхимы в древесине (преобладает паратрахеальный 

тип паренхимы). Отсутствие ярусности в камбии березы повислой, а также 

апотрахеальный тип аксиальной паренхимы в ее древесине служат косвенным 

подтверждением того факта, что в данном случае основная масса древесины сложена 

волокнистыми трахеидами (Барильская, 1978а). 

Установлено, что лигнин клеточных стенок трахеид и сосудов содержит больше 

гваяцилпропановых структурных единиц, а клеточных стенок волокон либриформа – 

сирингилпропановых единиц (Schwarze et al. 2000; Baum, 2001). С помощью 

ультрафиолетового микроскопа продемонстрировано, что в древесине березы повислой 

сосуды дают окраску, типичную для высокого уровня «гваяцилового лигнина» (guaiacil 

lignin), а основная масса древесины сложена элементами с очень низкой концентрацией 

«сирингилового лигнина» (siringil lignin) (Baum, 2001). Таким образом, особенности 

мономерного состава лигнина клеточных стенок также указывают на переходный тип 

волокнистых элементов древесины березы. 
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1.2.2 Строение клеточных стенок древесины березы повислой 

Данные по строению клеточных стенок представлены на основе электронно-

микроскопического анализа древесины березы повислой, выполненного Л.А. 

Барильской (Барильская, 1978а, б).  

Волокнистые трахеиды 

Наружный слой клеточных стенок зрелых волокнистых трахеид, называемый 

первичной клеточной оболочкой, весьма тонок – толщина его не превышает 0,3 мкм. 

Внутрь от первичной оболочки лежит вторичная оболочка, состоящая из трех слоев – S1, 

S2 и S3. Толщина слоя S1 колеблется в пределах 0,2-0,4 мкм. Слой S2 значительно более 

мощный – 1,6-2,4 мкм. Внутренний слой S3 выражен очень слабо.  

Сосуды 

Сосуды состоят из отдельных члеников и имеют больший, по сравнению с 

волокнистыми трахеидами, диаметр. Кроме того, стенки сосудов сплошь покрыты 

мелкими порами, расположенными в очередном порядке. В зоне сплошного вторичного 

утолщения клеточные стенки сосудов по своей ультраструктуре идентичны оболочкам 

волокнистых трахеид. Однако, слой S2 вторичной оболочки сосудов существенно у́ же 

(0,6-1,5 мкм), по сравнению с аналогичным слоем вторичной оболочки волокнистых 

элементов. Вследствие этого стенки сосудов (0,8-2,0 мкм) в среднем уступают по 

толщине стенкам волокнистых трахеид (2,0-4,0 мкм). 

Сосуды и волокнистые трахеиды у березы различаются по количественному 

содержанию лигнина. На примере березы бумажной (Betula papyrifera Marsh) 

установлено, что сосуды более лигнифицированы, но в связи с тем, что волокнистые 

элементы являются преобладающими компонентами древесины, на них приходится 77 

% общего количества лигнина, содержащегося в древесине (Fergus, Goring, 1970). 

Клетки паренхимы 

Клеточные стенки вертикальной (аксиальной) и радиальной (лучевой) паренхимы 

древесины обычной березы повислой состоят из тех же слоев, что и клеточные стенки 

волокнистых элементов и сосудов. Однако, они в среднем тоньше, чем у элементов 
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водопроводящей и механической систем, их средняя толщина составляет 0,6-1,0 мкм 

(Барильская, 1978а, б). 

1.2.3 Особенности строения древесины карельской березы 

Специфический рисунок древесины карельской березы образуется сочетанием 

темно-коричневых включений на светлом фоне основной массы древесины. 

Электронно-микроскопический анализ показал, что основу темноокрашенных 

включений составляют клетки паренхимы (Барильская, 1978б). Насыщенность узора 

зависит от плотности включений, т.е. от количества и размеров скоплений паренхимных 

клеток. В Таблице 1 представлены данные о процентном содержании анатомических 

элементов древесины обычной березы повислой (B. pendula var. pendula) и карельской 

березы (B. pendula var. carelica).  

Таблица 1. Сравнительная характеристика древесины 10 летних растений B. 

pendula var. pendula и B. pendula var. carelica (данные из монографии А.Я. Любавской, 

1978). 

Форма березы повислой 

Соотношение анатомических элементов, % 

Волокна Сосуды Сердцевинные 

лучи 

Древесная 

паренхима 

B. pendula var. pendula 62,6 23,7 10,3 3,4 

B. pendula var. carelica 

(узорчатая древесина) 
48,6 12,8 31,8 6,8 

B. pendula var. carelica 

(нормальная древесина) 
54,5 16,4 24,5 4,6 

Большое количество паренхимы в древесине карельской березы указывает на 

переориентацию дифференцировки производных камбия: в зонах развития структурных 

аномалий не запускается программа гибели клеток, приводящая к формированию 

сосудов и волокнистых трахеид ксилемы; клетки сохраняют протопласт и превращаются 

в запасающую паренхиму. В цифровом выражении это выглядит следующим образом: 

по сравнению с обычной березой повислой, в древесине карельской березы количество 

сосудов меньше в 12 раз, волокнистых элементов меньше в 3 раза, а паренхимы больше 

примерно в 6 раз (Любавская, 1978). 
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1.2.4  Некоторые метаболические особенности тканей ствола карельской 

березы 

Деревья карельской березы различаются по характеру развития узорчатой 

древесины в ходе онтогенеза (Новицкая, 2008; Kosonen, Markku, 2004; Hagqvist, Mikkola, 

2008). Иногда узор формируется только с одной стороны ствола. Образование узорчатой 

древесины может резко прерываться, после чего камбий образует древесину 

нормального строения. Или, наоборот, после многих лет относительно нормального 

роста появляются ярко выраженные структурные аномалии. В некоторых случаях в 

течение жизни дерева наблюдается несколько смен периодов аномального и 

нормального роста. Широко известен факт, что по мере старения дерева узорчатая 

древесина постепенно сменяется древесиной нормального строения. Все это 

свидетельствует о том, что формирование узорчатой древесины карельской березы 

связано с изменением метаболического статуса тканей ствола. 

Известно, что деление, рост и дифференцировка клеток в камбиальной зоне 

древесных растений осуществляются за счет притока фотоассимилятов из листьев 

(Kudlicka, Brown, 1997; Nakai et al. 1999; Титок и др., 2007). Основной транспортной 

формой фотоассимилятов является сахароза, которая доставляется к зонам потребления 

по ситовидным трубкам флоэмы (Курсанов, 1976). Таким образом, сахароза служит 

исходным субстратом в цепи биохимических реакций, обеспечивающих рост и развитие 

проводящих тканей ствола. У обычной березы повислой и карельской березы сахароза 

остается практически единственным сахаром флоэмного экссудата на протяжении всего 

вегетационного периода, и только осенью здесь появляются незначительные количества 

раффинозы и стахиозы (Колесниченко, 1985; Новицкая и др., 2015).  

Для того чтобы флоэмный транспорт мог осуществляться, концентрация сахарозы 

в зоне разгрузки флоэмы должна поддерживаться на достаточно низком уровне. 

Повышение здесь уровня сахарозы может нарушить нормальные донорно-акцепторные 

отношения в системе «лист-ствол». Утилизация «лишней» сахарозы в проводящей 

флоэме происходит путем синтеза запасных веществ (Курсанов, 1976; Курсанов и др., 

1989).  

Результаты электронно-микроскопического и биохимического анализов показали, 

что в период активного камбиального роста в проводящей флоэме карельской березы, в 

отличие от обычной березы повислой, накапливается большое количество запасных 
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соединений – крахмала, липидов и танинов (Новицкая, 1997, 2008; Novitskaya, Kushnir 

2006). Был сделан вывод, что флоэма карельской березы функционирует в условиях 

избытка сахарозы, который интенсивно утилизируется в ходе реакций запасного 

метаболизма. 

1.3 Ферменты метаболизации сахарозы 

Метаболизация сахарозы в акцепторных тканях происходит при участии 

ферментов – инвертазы и сахарозосинтазы (Курсанов, 1976; Koch, Zeng, 2002; Sturm, 

Tang, 1999) (Рисунок 1). 

1.3.1 Функции сахарозорасщепляющих ферментов в растительном организме 

Инвертаза (К.Ф.3.2.1.26) – это гидролаза, которая необратимо расщепляет 

молекулу сахарозы на две гексозы – глюкозу и фруктозу (Рисунок 1) (Sauer, 2007; Wind 

et al., 2010): 

сахароза + Н2О → глюкоза + фруктоза  

В растительном организме обнаружено три формы инвертазы, отличающиеся по 

локализации и оптимуму pH: вакуолярная инвертаза (ВакИнв, кислая растворимая 

инвертаза), инвертаза клеточной стенки или апопластная инвертаза (АпИнв, кислая 

нерастворимая инвертаза) и цитоплазматическая инвертаза (ЦитИнв, нейтральная 

растворимая инвертаза) (Rees, 1984). Как растворимые, так и нерастворимые инвертазы 

могут присутствовать в растительном организме в виде нескольких изоформ (Weil et al., 

1994; Kladnik et al., 2005).  

Показано, что АпИнв играет основную роль в поддержании концентрационного 

градиента сахарозы в месте разгрузки у растений с апопластным типом разгрузки 

флоэмы, а также у растений, способных к разгрузке флоэмы как по симпласту, так и по 

апопласту (Sturm, Tang, 1999; Koonjul et al., 2005; Iraqi et al., 2005; Godt, Roitisch, 2006; 

Jia et al., 2008; Barratt et al., 2009; Welham et al., 2009). Показана ключевая роль АпИнв в 

транспорте сахарозы при нарушении плазмодесменных связей (Patrick, 2001; Koch, 

Zeng, 2002). Роль инвертазы клеточной стенки в переносе сахарозы через апопласт была 

доказана в работах по изучению влияния биотических и абиотических факторов на 
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межклеточный транспорт углеводов (Cheng et al., 1996; Herbers, Sonnewald, 1998; Sturm, 

Tang, 1999; Wachter et al., 2003).  

Сахарозосинтаза (К.Ф. 2.4.1.13) представляет собой гликозилтрансферазу, в 

присутствии уридиндифосфата (УДФ) она обратимо расщепляет сахарозу на 

уридиндифосфатглюкозу (УДФГ) и фруктозу (Рисунок 1): 

сахароза + УДФ ↔ УДФГ + фруктоза 

Сахарозосинтаза имеет два оптимума pH: наибольшую активность в реакциях 

распада сахарозы она проявляет при pH 6,0 – 8,5, в направлении синтеза сахарозы 

оптимальные значения pH составляют 8,5 – 9,5 (Курсанов, 1976).  

 

Рисунок 1. Схема биосинтеза и утилизации сахарозы в растительных тканях. СФС 

– сахарозофосфатсинтаза, СФФ – сахарозофосфатфосфатаза, АпИинв – апопластная 

инвертаза, ВакИнв – вакуолярная инвертаза, ЦпИнв – цитоплазматическая инвертаза, СС 

– сахарозосинтаза. 

Авторы многих работ указывают на то, что роль сахарозосинтазы состоит 

преимущественно в распаде сахарозы (Cobb, Hannah, 1988), эта направленность 

сахарозосинтазной реакции является физиологически более важной, чем синтез 

сахарозы (Delmer, Albersheim, 1970; Su, Preiss, 1977). 
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Сахарозосинтаза – цитоплазматический фермент, который может находиться в 

свободном или связанном с плазматической мембраной состоянии (Amor et al., 1995; 

Sturm, Tang, 1999, Koch, 2004; Титок и др., 2007; Brill et al., 2011). Несмотря на то, что 

сахарозосинтаза имеет неспецифическое сродство к клеточным мембранам (Hardin et al., 

2004), некоторые авторы (Winter et al, 1997; Fukao, 2003) показали, что связывание 

сахарозосинтазы с мембраной зависит от статуса фосфорилирования фермента. 

Свободная цитоплазматическая сахарозосинтаза представляет собой 

фосфорилированную форму, а связанная с мембраной – дефосфорилированную (Amor et 

al., 1995). Мембраносвязанная форма сахарозосинтазы может образовывать комплексы с 

каллозосинтазой и целлюлозосинтазой. Полагают, что образование комплексов 

сахарозосинтазы с каллозосинтазой и целлюлозосинтазой дает возможность прямого 

использования УДФГ, образующейся в реакции распада сахарозы, для биосинтеза 

целлюлозы и каллозы и более быстрой утилизации уридиндифосфата (Delmer, Amor, 

1995, Fennoy et al., 1998; Титок и др., 2007). Согласно некоторым данным УДФГ в 

биосинтезе целлюлозы используется для связывания активного центра ферментного 

комплекса с глюкановыми цепями (Brown, Saxena, 2000), которые при этом 

«продавливаются» внутрь клеточной стенки (Титок и др., 2007). 

Таким образом, СС, активность которой, приводит к образованию субстрата для 

синтеза целлюлозы, является важным звеном регуляции ксилогенеза на этапе утолщения 

вторичных клеточных стенок древесины.  

Локализация сахарозосинтазы в ситовидных трубках и клетках спутниках и 

образование сахарозосинтазных комплексов с каллозосинтазой имеет также большое 

значение при поранении. В данном случае УДФ-глюкоза, образующаяся в ходе 

расщепления сахарозы, расходуется на биосинтез каллозы (Subbaiah, Sachs, 2001; 

Salnikov et al., 2003; Wachter et al., 2003), необходимой для закупорки пор раневой 

древесины (Koch, 2004).  

Помимо участия в синтезе целлюлозы и каллозы, УДФГ может переходить в 

глюкозо-1-фосфат, затем АДФ-глюкозу и расходоваться на синтез крахмала (Asano et 

al., 2002; Kladnik et al., 2005; Patrick et al., 2013). В некоторых гетеротрофных тканях 

вместо УДФ, сахарозосинтаза может использовать в качестве субстрата АДФ. В этом 

случае при распаде сахарозы образуется АДФ-глюкоза, которая также идет на синтез 

крахмала (Baroja- Fernandez et al., 2003). Участие сахарозосинтазы в синтезе крахмала 
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показано на корнеплодных растениях (Koch, Zeng, 2002): наименьшее содержание 

крахмала в запасающих органах наблюдается у растений, которые имеют более низкую 

активность сахарозосинтазы.  

Наряду с синтезом полисахаридов клеточной стенки и запасного крахмала, 

сахарозосинтаза играет важную роль в функционировании дыхательной цепи растений 

(Xu et al., 1989) и участвует в ответных реакциях на анаэробные условия и холод (Sturm, 

Tang, 1999). Сахарозосинтаза может эффективно действовать в условиях нехватки 

кислорода (Zeng et al., 1999) и даже снижает его дефицит (Bologa et al., 2003). В тех же 

условиях деятельность инвертазы снижается, а ее активность наоборот усугубляет 

проблему недостатка кислорода (Zeng et al., 1999). Поддержание дыхания происходит за 

счет сохранения в клетке аденилатов путем синтеза УДФГ, вместо образования гексоз 

(как это происходит при расщеплении сахарозы инвертазой), требующих 

дополнительного количества АТФ для вступления их в реакции гликолиза (Koch, 2004).  

Данные, полученные на трансгенных растениях картофеля (Bologa, 2003), 

свидетельствуют о том, что растения, у которых преобладает сахарозосинтазный путь 

расщепления сахарозы, имеют улучшенный аденилатный баланс, биосинтез крахмала, и 

эндогенный уровень кислорода, по сравнению с растениями, отличающимися высоким 

уровнем экспрессии генов, кодирующих альтернативные сахарозорасщепляющие 

ферменты (инвертазу, сахарозофосфорилазу). Возможно, высокая активность 

сахарозосинтазы у растений сводит к минимуму количество гексоз, образующихся при 

расщеплении сахарозы инвертазой и имеющих пагубное воздействие на процессы 

дифференциации тканей и развитие органов (Wobus, 1999). 

На локализацию сахарозосинтазы оказывают влияние присутствие сахарозы и 

другие сигналы, которые обеспечивают возможность регулирования баланса между 

использованием сахарозосинтазы в реакциях дыхательной цепи и биосинтезе различных 

компонентов (Winter, Huber, 2000; Hardin et al., 2004). 

Изучая активность сахарозосинтазы и инвертазы в трансгенных растениях томата, 

N’tchobo (1999) обнаружил, что активность сахарозосинтазы коррелирует со скоростью 

разгрузки флоэмы, а у растений, имеющих сходные значения активности 

сахарозосинтазы, но разные значения активности инвертазы, наблюдается сходная 

модель разгрузки.  
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Обобщение представленных выше данных позволяет сделать вывод о том, что 

сахарозосинтаза играет очень важную роль в разгрузке флоэмы, распределении сахаров 

и формировании древесины.  

1.3.2 Гены, кодирующие сахарозосинтазу 

У большинства растений присутствует несколько изоформ сахарозосинтазы, 

имеющих гомологичную последовательность аминокислот и сходные биохимические 

свойства, но кодируемых разными генами. Экспрессия генов, кодирующих 

сахарозосинтазу, органоспецифична, а также зависит от стадии развития растения 

(Sturm, Tang, 1999; Kladnik et al., 2005). Наиболее изучены изоформы сахарозосинтазы у 

травянистых растений (Ruan et al., 2003; Haigler et al., 2001; Barratt et al., 2009 и др.). 

Много работ по изучению генов сахарозосинтазы проведено на растении Arabidopsis, у 

которого выделено 6 изоформ фермента (Sus1-6), объединенных в 3 пары на основании 

филогенетического анализа (Baud et al., 2004; Bieniawska et al., 2007). Основное 

внимание авторы уделяют изоформам фермента, кодируемым генами Sus1 и Sus2, и они 

изучаются в контексте синтеза крахмала в запасающих тканях (Echt, Chourey, 1985; 

Baroja-Fernandez et al., 2003, 2012). Участие сахарозосинтазы в синтезе целлюлозы 

показано на трансгенных растениях хлопка (Ruan et al., 2003): у особей с заниженной 

экспрессией генов сахарозосинтазы происходило снижение активности фермента и не 

образовывались целлюлозные волокна. 

В некоторых работах (Chourey et al., 1998; Ruan et al., 2003) показано, что 

изоформы сахарозосинтазы в пределах одного растения могут иметь разное 

неперекрывающееся биологическое значение. У растений кукурузы изофермент SS1, 

кодируемый геном Sh-1, определяет синтез компонентов, необходимых для образования 

крахмала, в то время как изофермент SS2, кодируемый sus1 геном, играет решающую 

роль в образовании предшественников биосинтеза целлюлозы (Chourey et al., 1998). У 

растений Nicotiana tabacum изоформы сахарозосинтазы SuSy1 и SuSy2, кодируемые 

генами Sus1 и Sus2 соответственно, имеют сходные биохимические свойства, однако 

включение той или иной изоформы в реакции метаболизма происходит в зависимости от 

энергетического статуса акцепторной ткани (Matic et al., 2004). Так, в случае, когда 

необходим синтез большого количества АТФ, доминирует активность изоформы SuSy1 

(вследствие высокого сродства к УДФ), а при активном росте клеточной стенки 
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увеличивается активность SuSy2, поскольку накапливаются избытки фруктозы, высокие 

концентрации которой сильно ингибируют SuSy1. 

Работ, посвященных изучению изоформ сахарозосинтазы у древесных растений 

очень мало, в основном такие исследования проводятся на растениях р. Populus. 

В исследованиях по изучению экспрессии генов сахарозосинтазного семейства 

показано, что изменение уровня экспрессии генов сахарозосинтазы влияет на 

содержание целлюлозы в ксилеме древесных растений в большей степени, чем 

травянистых (Coleman, 2006; Coleman et al., 2009), а также определяет свойства 

древесины (Hauch and Magel, 1998; Salnikov et al., 2001; Andersson-Gunneras et al., 2006; 

Coleman, 2006; Coleman et al., 2009; Nilsson et al., 2010).  

Участие сахарозосинтазы в образовании древесины показано на гибридных 

линиях тополя P. alba×gradidentata (Coleman et al., 2009), P. deltoides×trichocarpa (Song 

et al., 2010) и P. tremula×tremuloides (Gerber et al., 2014). Выявлено влияние 

сахарозосинтазы на содержание целлюлозы, гемицеллюлозы, лигнина на единицу 

объема древесины. Снижение экспрессии сахарозосинтазы приводит к изменению 

хемотипа клеточной стенки (в частности, происходит увеличение значения соотношения 

сирингиловый лигнин/гваяциловый лигнин (Gerber et al., 2014).  

Результаты структурного анализа показали, что сахарозосинтазный ряд у 

растений тополя представлен семью генами, кодирующими разные изоформы, при этом 

гены сахарозосинтазы располагаются в 4 (из 19) хромосомах (Zhang, 2011). Высокая 

идентичность по аминокислотной и нуклеотидной последовательностям найдена между 

Sus1 и Sus2, Sus4 и Sus5, Sus6 и Sus7. Ген Sus3 выделяют в отдельную группу. 

Показано, что изоформы сахарозосинтазы тополя Sus1 и Sus2 на 80,9–85,7% 

идентичны данным изоформам картофеля, томата, арабидопсиса по аминокислотной 

последовательности, и, в меньшей степени, изоформам однодольных (пшеница, 

кукуруза) (74,1-80,0%) (Zhang et al., 2011). 

В работах по изучению сахарозосинтазы на сеянцах P. tremula×tremuloides 

(Nilsson et al., 2010) и P. trichocarpa (Zhang et al., 2011; Geisler-lee et al., 2006) выявлены 

различия в распределении уровня экспрессии генов, кодирующих разные изоформы 

сахарозосинтазы в органах и тканях, и показано, что как в зрелой, так и в 

дифференцирующейся ксилеме наиболее высокие значения экспрессии характерны для 

генов Sus1, Sus2 (Geisler-Lee et al., 2006; Zhang et al, 2011) и Sus3 (в значительной 
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степени в клетках лучей) (Zhang et al, 2011). Анализ экспрессии генов у трансгенных 

растений показал, что наибольший уровень корреляции между активностью 

сахарозосинтазы и экспрессией генов в развивающейся древесине характерен для Sus1 и 

Sus2 (Gerber et al., 2014). Авторы сделали вывод о том, что основная роль генов Sus1 и 

Sus2 состоит в поставке углерода для синтеза клеточной стенки. Для гена Sus3 показан 

широкий диапазон экспрессии во всех органах и тканях древесных растений, из чего 

следует, что он относится к группе основных метаболических генов (Geisler-Lee et al., 

2006). 

У древесных растений гены Sus 4-7 изучены слабо. Они имеют низкий уровень 

экспрессии в ксилеме, но, исходя из высокой экспрессии в зрелом листе (Geisler-Lee et 

al., 2006; Zhang et al., 2011), вероятно, обладают большим сродством к субстратам в 

направлении синтеза сахарозы. 

В базе данных национального центра биотехнологической информации США 

(National Center for Biotechnological Information, NCBI) имеется информация по 3 генам, 

кодирующим сахарозосинтазу (Sus1, Sus2, Sus3), для видов р. Betula – B. luminifera, B. 

platyphylla. Сведения по генам сахарозосинтазы у березы повислой (Betula pendula) 

отсутствуют. 

1.3.3 Регуляция активности и экспрессии генов сахарозосинтазы 

Деятельность ферментов в клетке определяется их интенсивной и экстенсивной 

регуляцией (Basset, 2007). Интенсивная регуляция включается при необходимости 

быстрого реагирования клетки на меняющиеся условия и осуществляется путем 

модификации молекулы белка фермента или же изменения каталитической активности 

фермента. Экстенсивная регуляция – регуляция за счет изменения количества белка в 

клетке или регуляция на генетическом уровне. Решающее влияние на деятельность 

фермента оказывает второй тип регуляции, включающий контроль синтеза мРНК 

(индукция или репрессия синтеза фермента). Как внешние, так и внутренние факторы 

изменяют активность фермента, главным образом, через изменение количества белка 

фермента, т.е. через регуляцию экспрессии его генов (Wu et al., 2009). 

Ф. Жакоб и Ж. Моно разработали теорию регуляции синтеза белка (Jacob, Monod, 

1961). Сущность данной теории заключается во «включении» и «выключении» генов в 

процессе передачи закодированной в структурных генах генетической информации, 
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необходимой для синтеза специфических белков. «Включение» генов (индукция синтеза 

белка) происходит при появлении в среде субстрата фермента, «выключение» 

(репрессия синтеза белка) – при накоплении конечных продуктов реакции.  

Разнообразие и количество белков в клетке определяются степенью их участия в 

метаболизме, а их синтез определяется внешними или внутренними факторами 

(Гилберт, 1994; Ашмарин, 1977; Basset, 2007; Стручкова и др., 2010). Из внешних 

факторов на экспрессию генов сахарозосинтазного ряда в большей степени влияют 

анаэробные условия, значение pH среды, температура (Ашмарин, 1977).  

Сахарозосинтаза относится к ферментам, деятельность которых жестко 

обусловлена статусом углеводного обмена растения, в частности метаболизма сахарозы. 

Поскольку сахарозосинтаза участвует в реакциях синтеза и расщепления сахарозы, а 

также поставляет субстрат для биосинтеза крахмала, экспрессия кодирующих ее генов в 

значительной степени зависит от содержания этих углеводов в тканях растения, при 

этом разные изоформы сахарозосинтазы по-разному реагируют на изменение 

содержания углеводов в клетке (Koch, 1996). При этом на фоне индукции экспрессии 

одного изофермента, одна или несколько других изоформ фермента репрессируются (Xu 

et al., 1995).  

Несмотря на большое количество статей, посвященных исследованию 

сахарозосинтазы в растениях, их функции в процессах формирования древесины, а 

также механизмы индукции и репрессии процесса транскрипции, кодирующих их генов 

до конца не выяснены.  

1.4 Основные выводы по обзору литературы и перспективы исследований 

Учитывая утилитарное значение древесины, исследования в указанном 

направлении важны с точки зрения получения древесных материалов с заданными 

свойствами. 

Познание механизмов ксилогенеза перспективно проводить при сравнении 

процессов, протекающих в ходе формирования нормальной (типичной для вида) и 

аномальной древесины. В данной связи ценными опытными объектами являются 

обычная береза повислая с прямослойной древесиной, имеющей слабо выраженную 

текстуру («норма») и карельская береза со свилеватой узорчатой древесиной ствола 

(«аномалия»). 
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Основной отличительной особенностью узорчатой древесины карельской березы 

является изменение процентного соотношения ее структурных элементов в сторону 

значительного увеличения доли паренхимных клеток. Это свидетельствует о нарушении 

дифференцировки производных камбия: вместо сосудов и волокнистых трахеид 

образуются клетки паренхимы.  

Активность камбия и формирование структурных элементов ксилемы 

поддерживаются за счет притока в ствол фотоассимилятов – сахарозы. Вовлечение 

сахарозы в обмен веществ осуществляют два фермента – сахарозосинтаза и инвертаза. 

Сахарозосинтаза обеспечивает участие сахарозы в синтезе компонентов клеточной 

стенки, главным из которых является целлюлоза. Клеточные оболочки мертвых 

элементов древесины – волокон и сосудов, создают основную массу древесины обычной 

березы. Следовательно, сахарозосинтаза обеспечивает приоритетный путь 

метаболизации сахарозы в ходе нормального ксилогенеза березы повислой. Можно 

ожидать, что переориентация дифференцировки ксилемных производных камбия на 

формирование клеток паренхимы, важной функцией которых является запасание 

веществ, связана с изменением активности сахарозосинтазы. 

Активность ферментов в значительной степени обусловлена экспрессией 

кодирующих их генов. Это позволяет предположить, что гены, кодирующие 

сахарозосинтазу по-разному экспрессируются в ксилеме древесных растений, 

различающихся по структурному составу древесины.  

Наши исследования нацелены на выявление особенностей активности 

сахарозосинтазы и экспрессии кодирующих ее генов в ходе аномального ксилогенеза 

карельской березы.  
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Глава 2. ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

2.1 Объекты исследования 

Для изучения роли сахарозосинтазы в процессе формирования тканей ствола 

древесных растений и при аномальном морфогенезе карельской березы были 

использованы разновозрастные деревья двух форм березы повислой: обычная береза 

повислая с нормальным строением древесины (Betula pendula Roth var. pendula) и 

карельская береза с узорчатой и безузорчатой древесиной ствола (B. pendula Roth var. 

carelica (Mercl.) Hämet-Ahti). 

Отбор тканей осуществляли в пределах нижней трети ствола, поскольку 

узорчатость древесины у карельской березы в этой области выражена наиболее ярко. 

Отделяли кору от древесины. С внутренней стороны коры вырезали слой тканей, 

включающий проводящую флоэму и камбиальную зону. Для удобства изложения в 

дальнейшем этот слой обозначали как «флоэма». С обнаженной поверхности древесины 

вырезали слой тканей, включающий зону деления, роста и дифференциации клеток 

ксилемы. В дальнейшем его обозначали как «ксилема». Отбор тканей контролировали 

под микроскопом. Все растения, взятые для анализа, произрастали в одинаковых 

почвенно-климатических условиях на Агробиологической станции КарНЦ РАН в 2 км 

от г. Петрозаводска (61° 45′ с.ш., 34° 20′ в.д.).  

Наряду со взрослыми деревьями, активность сахарозосинтазы изучали на 

сеянцах обычной березы повислой и карельской березы. В данном случае, для анализа 

брали стебли и корни молодых растений.  

Растения выращены из семян, полученных от контролируемого опыления (Forelia 

OY, Финляндия). Семена карельской березы получены от родительских деревьев с ярко 

выраженными признаками узорчатости древесины.  

Отбор растений для анализа проводили в соответствии с поставленными в работе 

задачами:  

1. для определения активности сахарозосинтазы в период камбиального 

роста использовали: 

а. 6-летние деревья березы повислой и карельской березы. Формирование 

узорчатой древесины у карельской березы обычно начинается в возрасте 6-8 лет. У 

наших опытных деревьев этот процесс наблюдался уже в шестилетнем возрасте. Отбор 
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тканей для анализа проводили в период активного камбиального роста (03.07). 

Активность сахарозосинтазы определяли в ксилеме и флоэме, а также проводили 

анализ содержания растворимых сахаров (сахароза, глюкоза, фруктоза) в тканях с 

разной активностью сахарозосинтазы; 

б. Ксилему 10-летних растений, которые включали деревья обычной березы 

повислой, деревья карельской березы без признаков формирования узорчатой 

древесины и деревья карельской березы с хорошо выраженной узорчатой древесиной. У 

последних образцы отбирали как в зоне формирования структурных аномалий (нижняя 

треть ствола), так и в зоне с обычным строением проводящих тканей (участок ствола 

под кроной). Активность сахарозосинтазы определяли в ксилеме. У деревьев с разной 

активностью фермента в данной ткани определяли содержание некоторых запасных и 

структурных углеводов (целлюлоза, крахмал). Взятие образцов осуществляли в период 

активной деятельности камбия (29.06); 

2. для определения активности сахарозосинтазы на разных этапах 

вегетационного периода: 

а. 8-летние растения карельской березы уже приступившие к формированию 

структурных аномалий ствола (узорчатые деревья) и еще не имеющие видимых 

отклонений от нормального роста и развития (безузорчатые деревья); 

б. 40-летние деревья обычной березы повислой и узорчатые деревья 

карельской березы (для анализа отбирали ткани с узорчатой части ствола). 

Наряду с изучением активности сахарозосинтазы, в тканях ствола данной группы 

растений изучали содержание растворимых сахаров (сахароза, глюкоза, фруктоза) и 

запасного полисахарида – крахмала. 

Отбор растительного материала для анализа проводили в мае (19.05), июне 

(20.06), июле (20.07) и октябре (12.10) 2010 года (Рисунок 2).  

Особенностью условий отбора растительного материала в течение 

вегетационного периода 2010 года было отсутствие осадков более 10 дней в период 

предшествующий отбору растительного материала. Максимальная температура воздуха 

днем достигала 28
о
С, среднесуточная температура превысила 25

о
С (Рисунок 2); 
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3. для определения активности сахарозосинтазы в раннем онтогенезе березы 

повислой: 

а. 1,5-месячные сеянцы обычной березы повислой и карельской березы. 

Растения выращивали примерно до 3-5 см в высоту;  

б. 5-месячные сеянцы обычной и карельской березы. Высота надземной части 

растений данной группы была ~ 25 см.  

Растения выращивали в камере при температуре 23
о
С, 16-часовом фотопериоде, 

освещенности 8 клк на питательном грунте Terra Vita следующего состава: N – 0,91%, P 

– 0,2%, K – 0,094%. 

в. 5-месячные растения обычной березы повислой и карельской березы, 

выращенные в условиях недостатка азотного питания на естественном почвогрунте 

(почвенный горизонт Bf), состава N – 0,095%, P – 0,051%, K – 0,065%. Данную группу 

растений использовали для определения влияния дефицита азота на активность 

сахарозосинтазы; 

4. для изучения уровня экспрессии генов, кодирующих изоформы 

сахарозосинтазы, использовали: 

а. 10-летние деревья разных форм березы повислой (см. пункт 1-б). В ксилеме 

данной группы растений исследовали экспрессию генов SUS1, SUS2, SUS3; 
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б. 1,5-месячные сеянцы обычной березы повислой и карельской березы (см. 

пункт 3-а). В стебле растений изучали уровень экспрессии генов SUS1 и SUS2. 

2.2 Методы исследования  

Для проведения биохимических исследований и проведения ПЦР ткани, взятые 

для анализа, сразу замораживали, а затем растирали в жидком азоте. 

2.2.1 Определение активности сахарозосинтазы 

Для определения активности сахарозосинтазы ткани гомогенизировали при 4
о
С в 

буфере следующего состава: 50 мМ Hepes (pH 7,5), 1мМ ЭДТА, 1 мМ ЭГТА, 3 мМ DTT, 

5 мМ MgCl2, 0,5 мМ PMSF. После 20-минутной экстракции гомогенат 

центрифугировали при 10000 g в течение 20 минут. Осадок троекратно промывали 

буфером. Осадок и объединенный супернатант диализовали при 4
о
С в течение 18–20 

часов против буфера для гомогенизации, разбавленного в 10 раз. Для определения 

активности сахарозосинтазы использовали супернатант. Активность фермента 

определяли после инкубации полученного препарата при 30
о
С в течение 30 минут.  

Инкубационная среда для определения активности сахарозосинтазы в 

направлении распада сахарозы содержала: 200 мМ Hepes (рН 7,8), 65 мМ УДФ, 50 мМ 

НАДФ, 50 мМ РР, 210 мМ MgCl2, 1 М сахарозу, 8U фосфоглюкомутазы, 4U глюкозо-6-

фосфатдегидрогеназы; для определения активности сахарозосинтазы в направлении 

синтеза сахарозы: 73 мМ трис-HCl (рН 7,5), 2,5 мМ УДФ-глюкоза, 20 мМ фруктоза, 5 

мМ MgCl2, 3 мМ DTT.  

Активность фермента определяли спектрофотометрически, выражали в мкмоль 

сахарозы на мг белка за 30 мин (мкмоль сахарозы/мг белка∙30мин).Содержание белка 

для пересчета активности фермента определяли по методу Бредфорда (Bradford, 1976) с 

использованием красителя Coomassie G250. 

2.2.2 Определение содержания растворимых углеводов 

Для определения сахаров весь растительный материал лиофильно высушивали. 

Углеводы дважды экстрагировали 80% этиловым спиртом при 50
о
С в течение 30 минут 

(Галибина и др., 2012). Спиртовые экстракты объединяли и упаривали на водяной бане 

при температуре 35–40
о
С. Полученный сухой остаток, содержащий моно-, ди- и 

олигосахариды растворяли в 3–5 мл (в зависимости от предполагаемого количества 
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углеводов) бидистиллированной воды и фильтровали через бумажные фильтры. 

Полученный фильтрат подвергали очистке методом твердофазной экстракции (ТФЭ), 

для освобождения от мешающих компонентов, таких как пигменты, полисахариды, 

различные соли и органические кислоты. Для этого растворы образцов пропускали через 

мембранные фильтры (d=25 мм, 0,45 мкм, Nylon) (ProFill, Германия), а потом через 

картриджи для ТФЭ (NH2, 500mg/6ml, 55um, 70A) (Phenomemex Strata, США). 

Содержание растворимых углеводов в экстракте анализировали на системе 

высокоэффективной жидкостной хроматографии серии «Стайер» (Аквилон, Россия) при 

следующих условиях: колонка – Rezex RCM-Monosccharide (Phenomenex, США), элюент 

– бидистиллированная вода, скорость потока элюента – 0,6 мл/мин, детектор – 

рефрактометр. Критерием идентификации пиков служило время удерживания 

стандартных веществ: сахарозы, глюкозы, фруктозы (Panreac, Испания). Содержание 

углеводов выражали в мг на г сырой ткани (мг/г сырой ткани). 

2.2.3 Определение содержания крахмала 

Крахмал экстрагировали из растительных тканей хлорной кислотой по методу 

Пьючера (Pucher et al., 1948). Содержание крахмала определяли глюкозооксидазным 

методом по количеству глюкозы, образовавшейся в результате кислотного гидролиза 

(Плешков, 1985) и выражали в мг/г сухого ткани.  

2.2.4 Определение содержания целлюлозы 

Целлюлозу выделяли по методу Кюршнера-Хоффера смесью концентрированной 

азотной кислоты и этилового спирта (Оболенская и др., 1991) в соотношении 1:4 (по 

объему). Содержание целлюлозы определяли гравиметрическим методом. 

2.2.5 Определение уровня экспрессии генов 

Накопление транскриптов генов анализировали при помощи полимеразной 

цепной реакции (ПЦР) в режиме реального времени. Для анализа были выбраны 3 гена, 

кодирующие разные изоформы сахарозосинтазы – SUS1, SUS2, SUS3, которые по 

литературным данным являются тканеспецифичными для ксилемы (Zhang et al., 2015).  

 

Выделение тотальной РНК и синтез комплементарной ДНК 
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Процедуру выделения тотальной РНК (тРНК) проводили с помощью реагента 

Extract RNA (Евроген, Россия) согласно протоколу производителя. Комплементарную 

ДНК (кДНК) синтезировали, используя набор реактивов для обратной транскрипции 

MMLV RT kit (Евроген, Россия), содержащий обратную транскриптазу (MMLV 

ревертаза), случайные праймеры (Randoom (dN)10-primer) и 5х буфер для синтеза первой 

цепи кДНК (280 мМ Трис-HCl, pH 8,7; 375 мМ КСl; 30 мМ MgCl2). Количество и 

качество выделенной РНК и синтезированной кДНК проверяли спектрофотометрически 

с помощью прибора SmartSpecPlus («Bio-Rad», США). 

ПЦР в режиме реального времени 

Амплификацию образцов проводили в приборе iCycler с оптической приставкой 

iQ5 («Bio-Rad», США), используя наборы для амплификации с интеркалирующим 

красителем SYBR Green. Смесь для ПЦР объемом 25 мкл содержала 100 нг кДНК (2 

мкл), 5 мкл реакционной смеси qPCRmix-HS SYBR («Евроген», Россия), прямой и 

обратный праймеры (конечная концентрация 0,4 мкМ) и 16 мкл деионизованной воды, 

свободной от нуклеаз. Протокол ПЦР: 5 мин при 95
о
С, далее 45 циклов 15с при 95 

о
С, 

15с при 48-60
о
С. Специфичность продуктов амплификации проверяли плавлением ПЦР 

фрагментов: 30 с при 72 
о
С, 1 мин при 95 

о
С, 1 мин при 50 

о
С.  

Данные, полученные в результате ПЦР, анализировали при помощи 

программного инструмента Relative Expression Software Tool 2009 V.2.0.13 (REST 2009). 

Специфические праймеры для амплификации участков исследуемых генов SUS1, SUS2, 

SUS3 (Таблица 2) (Евроген, Россия) конструировали с помощью программного 

обеспечения Primer Express Software (Applied Biosystems).  

В качестве референсного гена для расчета относительной экспрессии SUS 

использовали ген α-тубулина (Таблица 2). Для оценки пригодности данного транскрипта 

в качестве референсного определяли стабильность экспрессии гена при помощи 

прикладной программы для Microsoft Excel – BestKeeper (Pfaffl et al., 2004; Ребриков и 

др., 2011).  

Эффективность ПЦР для праймеров для референсного и целевых генов 

определяли путем проведения ПЦР с последовательными разбавлениями исследуемого 

образца кДНК (Рисунок 3) (Ребриков и др., 2011).  
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Таблица 2. Нуклеотидная последовательность праймеров для проведения ПЦР в режиме 

реального времени.  

Ген 
Номер доступа 

NCBI 
Прямой праймер (5′→3′) Обратный праймер (5′→3′) 

α-TUBULIN FJ228477.1 CTACCCCAGAATCCACTT TAGGCACAACATCACCAC 

SUS1 KC204973.1 GTTCCTCAACCGTCACCT GCATCAACCCCTGTCCCT 

SUS2 KC204974.1 CTGCTAACCGCAACGAAAT ACCGCCAAGGCAACCCAC 

SUS3 KC204975.1 CAGTGGGTTTCTCGTTTC AGCGTGAGCAATAGTTCC 

 

y = -3,63x + 37,95

R² = 0,99
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Рисунок 3. График зависимости порогового цикла (Сt) референсного гена (α-

TUBULIN) от логарифма исходной концентрации ДНК-матриц (log Конц.). 

Эффективность ПЦР (Е) вычисляли по формуле (1): 

   E=10
1/a

,                      (1) 

где a – коэффициент уравнения зависимости порогового цикла (Сt) от логарифма 

исходной концентрации ДНК – матриц. ПЦР для референсного и целевых генов 

протекала со сходной эффективностью, примерно равной 2.  

Относительный уровень транскриптов генов (RQ) вычисляли по формуле (2): 

                                                         RQ = 2
ΔCt

,                                                             (2) 

где ΔCt – разница значений пороговых циклов для референсного и целевого генов, 

2 – эффективность ПЦР. Уровень экспрессии специфичных генов выражали в 

относительных единицах (отн. ед.), нормализованных к уровню экспрессии 

референсного гена. 
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Исследования выполнены на оборудовании ЦКП «Аналитическая лаборатория» 

ИЛ КарНЦ РАН. 

2.2.6 Статистическая обработка данных 

Статистическую обработку результатов исследования проводили общепринятыми 

методами с использованием пакетов программ Microsoft Excel и StatGraphics для 

Windows. 

Данные представлены в виде средних арифметических значений по 

биологической повторности в количестве 5-10 деревьев каждой группы. Аналитическая 

повторность трехкратная. Различия в распределении показателей между группами 

растений определяли методом оценки значимости различий средних величин (t-

критерий Стьюдента). Статистически значимыми считались различия при р<0,05.  

Взаимосвязь показателей активности сахарозосинтазы и экспрессии кодирующих 

ее генов оценивали при помощи регрессионного и корреляционного анализа. 
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Глава 3. РЕЗУЛЬТАТЫ 

3.1 Активность сахарозосинтазы в период камбиального роста  

3.1.1 Ксилема и флоэма ствола обычной березы повислой и карельской березы с 

признаками развития структурных аномалий  

Исследования проводили на тканях ствола 6-летних деревьев обычной березы 

повислой (Рисунок 4А) и карельской березы (Рисунок 4Б) в период камбиального роста.  

 
Рисунок 4. Окоренная поверхность ствола 6-летних деревьев обычной березы 

повислой (Betula pendula var. pendula) (А) и карельской березы (B. pendula var. carelica) 

(Б). 

У обычной березы активность фермента преобладала в ксилеме (151,7 мкмоль 

сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 5). Ее значения превышали активность во флоэме в 

40 раз. 

 
Рисунок 5. Активность сахарозосинтазы в тканях ствола 6-летних деревьев 

обычной березы повислой. Бары – стандартное отклонение.  
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Такое различие активности сахарозосинтазы в ксилеме и флоэме соответствовало 

высокому градиенту концентрации сахарозы между флоэмой и ксилемой – 79,9 мг 

сахарозы/г сырой ткани (Рисунок 6). 

        
Рисунок 6. Содержание сахарозы в тканях ствола 6-летних деревьев обычной 

березы повислой. Сверху указан градиент концентрации сахарозы между флоэмой и 

ксилемой. Бары – стандартное отклонение.  

Представленные данные предполагают интенсивный отток сахарозы из флоэмы в 

ксилему, где она расходуется на ростовые процессы. В ксилеме обычной березы 

повислой значение отношения содержания фруктозы и глюкозы (фру/глю) составило 

3,3, а во флоэме – 1,1 (Рисунок 7).  

 
Рисунок 7. Содержание гексоз в тканях ствола 6-летних деревьев обычной березы 

повислой. Сверху указаны значения отношения фру/глю. Бары – стандартное 

отклонение. 
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У 6-летних деревьев карельской березы активность сахарозосинтазы в ксилеме 

(Рисунок 8) значимо не отличалась от деревьев обычной березы повислой (139,4 и 151,7 

мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин соответственно). В то же время активность 

сахарозосинтазы во флоэме деревьев карельской березы (Рисунок 8) превышала данный 

показатель у обычной березы повислой в 5 раз (20,8 и 3,9 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 

мин соответственно).  

 

Рисунок 8. Активность сахарозосинтазы в тканях ствола 6-летних деревьев 

карельской березы. Бары – стандартное отклонение. 

Градиент концентрации сахарозы между флоэмой и ксилемой у карельской 

березы был очень низким и составил 2,9 мг сахарозы/г сырой ткани (Рисунок 9). 

Отношение фру/глю в ксилеме карельской березы было равно 2,8 (Рисунок 10) (у 

обычной березы – 3,3), во флоэме – 1 (Рисунок 10) (у обычной березы – 1,1). 

Представленные данные указывают на некоторое ослабление ростовых процессов в 

ксилеме карельской березы, что коррелирует с замедлением оттока сахарозы из флоэмы 

в ксилему. Кроме того, они позволяют предположить более слабое использование 

сахарозы в формировании клеточных стенок ксилемы карельской березы, по сравнению 

с обычной березой повислой, и активизацию этих процессов во флоэме. 
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Рисунок 9. Содержание сахарозы в тканях ствола 6-летних деревьев карельской 

березы. Сверху указан градиент концентрации сахарозы между флоэмой и ксилемой. 

Бары – стандартное отклонение.  

 

Рисунок 10. Содержание гексоз в тканях ствола 6-летних деревьев карельской 

березы. Сверху указаны значения отношения фру/глю. Бары – стандартное отклонение. 

3.1.2 Ксилема ствола деревьев обычной березы повислой и деревьев карельской 

березы c разной степенью развития структурных аномалий 

Исследования проводили на 10-летних деревьях в период интенсивного 

камбиального роста. Материал для анализа отбирали со стволов обычной березы 

повислой, стволов карельской березы без признаков аномального строения тканей и с 

"узорчатых" деревьев карельской березы в узорчатых и безузорчатых зонах ствола.  
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Активность сахарозосинтазы 

У обычной березы повислой (Рисунок 11А-1) в конце июня наблюдали высокую 

активность сахарозосинтазы в ксилеме (Рисунок 11Б-1). Ее значения достигали 128,8 

мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин.  

 

Рисунок 11. Окоренная поверхность древесины (А) и активность сахарозосинтазы 

в ксилеме (Б) у 10-летних деревьев березы повислой: 1 – обычная береза повислая; 2-4 – 

карельская береза (2 – безузорчатые деревья; 3,4 – узорчатые деревья: 3 – безузорчатая 

часть ствола, 4 – узорчатая часть ствола). Бары – стандартное отклонение.  

У карельской березы в вариантах с обычным строением древесины (безузорчатые 

деревья и безузорчатая часть ствола узорчатых деревьев) (Рисунок 11А-2, 11А-3) 

активность фермента также была высокой. В ксилеме безузорчатых деревьев этот 

показатель был в 1,3 раза ниже (102,8 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 11Б-



45 

2), а в безузорчатой части ствола узорчатых деревьев в 1,3 раза выше (167,4 мкмоль 

сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 11Б-3), чем у обычной березы. В узорчатых 

участках ствола карельской березы (Рисунок 11А-4) активность сахарозосинтазы в 

ксилеме была низкой и составила всего 30,4 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин (Рисунок 

11Б-4). 

Содержание крахмала 

Одним из наиболее лабильных способов регуляции концентрации сахарозы в 

клетках растений является образование крахмала. В период камбиального роста у 

обычной березы и безузорчатых растений карельской березы запасание крахмала в 

ксилеме происходит слабо (до 0,3 мг/г сухой ткани соответственно) (Рисунок 12-1, 12-

2). Низкие значения содержания крахмала в ксилеме растений с нормальным строением 

древесины ствола наблюдаются на фоне высокой активности сахарозосинтазы (Рисунок 

11Б-1, 11Б-2).  

 

Рисунок 12. Содержание крахмала в зоне формирования ксилемы в стволах 

деревьев обычной березы повислой и карельской березы. Обозначения как на рисунке 

11. 

В ксилеме узорчатых деревьев карельской березы накапливалось большое 

количество крахмала (3,1 и 2,3 мг/г сухой ткани в безузорчатой и узорчатой частях 

ствола соответственно) (Рисунок 12-3, 12-4). Накопление крахмала в безузорчатой части 

ствола узорчатых деревьев карельской березы происходит на фоне высоких значений 
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активности сахарозосинтазы; в узорчатой части, напротив, на фоне низкой активности 

фермента. 

Содержание целлюлозы 

Содержание целлюлозы в ксилеме исследуемых растений варьировало от 38% до 

42% (Рисунок 13).  

 

Рисунок 13. Содержание целлюлозы в зоне формирования ксилемы в стволах 

деревьев обычной березы повислой и карельской березы. Обозначения как на рисунке 

11. 

В ксилеме деревьев обычной березы содержание целлюлозы составило 41% 

(Рисунок 13-1). У карельской березы в вариантах с обычной текстурой древесины 

(безузорчатые растения и безузорчатая часть ствола узорчатых растений) значения этого 

показателя отличались от обычной березы незначительно и составили 40% и 42% 

(Рисунок 13-2, 12-3). Самые низкие значения (38%) были у карельской березы в ксилеме 

узорчатой части ствола (Рисунок 13-4). Следует отметить, что характер изменений 

содержания целлюлозы в ксилеме исследованных групп растений (Рисунок 13) 

полностью повторяет характер изменений активности сахарозосинтазы в этой ткани 

(Рисунок 11Б), что подтверждает важную роль указанного фермента в синтезе 

целлюлозы.  
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3.2 Активность сахарозосинтазы на разных этапах вегетационного периода 

3.2.1 Ксилема и флоэма ствола безузорчатых и узорчатых деревьев карельской 

березы  

На разных этапах вегетационного периода была исследована активность 

сахарозосинтазы в тканях ствола 8-летних деревьев карельской березы не имеющих 

признаков узорчатости древесины (Рисунок 14) и узорчатых деревьев карельской березы 

(Рисунок 15). Отбор образцов проводили до начала камбиального роста (май, период 

распускания листьев), во время активной деятельности камбия (июнь, июль) и во время 

затухания всех ростовых процессов (октябрь, подготовка растений к состоянию покоя).  

 
Рисунок 14. (А) Окоренная поверхность древесины («ксилема») и внутренняя 

поверхность коры («флоэма») (Б) 8-летних безузорчатых деревьев карельской березы. 

 
Рисунок 15. (А) Окоренная поверхность древесины («ксилема») и внутренняя 

поверхность коры («флоэма») (Б) 8-летних узорчатых деревьев карельской березы. 
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Безузорчатые деревья 

В мае активность сахарозосинтазы в ксилеме и флоэме ствола безузорчатых 

деревьев карельской березы практически отсутствует. Очень низкие значения 

активности фермента были отмечены в октябре. Максимальные значения приходились 

на период камбиального роста: в ксилеме они наблюдались в июле, во флоэме – в июне.  

В июне в ксилеме абсолютные значения активности сахарозосинтазы были 

низкими и составили 2,0 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин (Рисунок 16А). Содержание 

крахмала в ксилеме в этот период было 0,2 мг/г сухой ткани (Рисунок 17А). 

 

Рисунок 16. Активность сахарозосинтазы в ксилеме (А) и флоэме (Б) 8-летних 

безузорчатых деревьев карельской березы на разных этапах вегетационного периода. 

Бары – стандартное отклонение. 
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В июне во флоэме активность фермента была в 3,4 раза ниже, чем в ксилеме, в то 

же время для флоэмы это значение активности было самым высоким за весь 

исследуемый период (0,6 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рис 16Б). Сравнительно 

высокая активность сахарозосинтазы во флоэме коррелировала с интенсивным 

накоплением крахмала, содержание которого достигало 97,1 мг/г сухой ткани (Рисунок 

17Б).  

 
Рисунок 17. Содержание крахмала в ксилеме (А) и флоэме (Б) 8-летних 

безузорчатых деревьев карельской березы на разных этапах вегетационного периода. 

Бары – стандартное отклонение. 
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В июле активность сахарозосинтазы в ксилеме возросла в 5 раз и достигла своего 

максимального значения за весь исследуемый период (10,0 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 

мин) (Рисунок 16А). Увеличение активности сахарозосинтазы сопровождалось 

снижением содержания крахмала до 0,1 мг/г сухой ткани (Рисунок 17А). Сильное 

увеличение в июле в ксилеме активности фермента сопровождалось снижением его 

активности во флоэме (0,3 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 16Б) и резким 

падением здесь содержания крахмала (Рисунок 17Б).  

В октябре активность сахарозосинтазы в ксилеме и флоэме безузорчатых 

растений карельской березы была очень низкая – 0,3 мкмоль/мг белка∙30 мин и 0,1 

мкмоль/мг белка∙30 мин соответственно (Рисунок 16). В ксилеме в этот период крахмал 

полностью отсутствовал (Рисунок 17А), его содержание во флоэме составило 1,4 мг/г 

сухой ткани (Рисунок 17Б). 

Узорчатые деревья 

В мае активность сахарозосинтазы в ксилеме и флоэме узорчатых деревьев 

практически отсутствовала (Рисунок 18). В июне активность фермента в ксилеме 

узорчатых растений (Рисунок 18А) была такой же, как у безузорчатой карельской 

березы (Рисунок 16А) (2,1 и 2,0 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин соответственно). Во 

флоэме активность сахарозосинтазы у узорчатых растений (Рисунок 18Б) была в 2 раза 

ниже по сравнению с безузорчатыми (Рисунок 16Б) (0,3 и 0,6 мкмоль сахарозы/мг 

белка∙30 мин соответственно).  

В июле активность сахарозосинтазы в тканях ствола узорчатых деревьев (Рисунок 

18) была ниже, чем у безузорчатых (Рисунок 16): в ксилеме в 10 раз (10,0 и 1,0 мкмоль 

сахарозы/мг белка∙30 мин соответственно), во флоэме в 5 раз (0,3 и 0,05 мкмоль 

сахарозы/мг белка∙30 мин соответственно). В ксилеме узорчатых растений активность 

сахарозосинтазы в июле, по сравнению с июнем, была ниже в 2 раза (1,0 мкмоль 

сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 18А), что сопровождалось снижением количества 

крахмала в 3 раза (0,2 мг/г сухой ткани) (Рисунок 19А). Во флоэме у данной группы 

растений падение активности сахарозосинтазы с 0,3 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин в 

июне до 0,05 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин в июле (Рисунок 18Б) сопровождалось 

снижением содержания крахмала в паренхимных клетках флоэмы в 7,6 раза (с 6,1 до 0,8 

мг/г сухой ткани) (Рисунок 19Б). 
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В октябре в ксилеме узорчатых деревьев активность сахарозосинтазы полностью 

отсутствовала (Рисунок 18А), крахмал здесь также не обнаруживался (Рисунок 19А). Во 

флоэме в этот период активность фермента, как и в июле, была очень низкой (0,05 

мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 18Б), и содержание крахмала тоже 

оставалось на низком уровне (1,8 мг/г сухой ткани) (Рисунок 19Б). 

 
Рисунок 18. Активность сахарозосинтазы в ксилеме (А) и флоэме (Б) ствола 8-

летних узорчатых деревьев карельской березы на разных этапах вегетационного 

периода. Бары – стандартное отклонение. 
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Рисунок 19. Содержание крахмала в ксилеме (А) и флоэме (Б) ствола 8-летних 

узорчатых деревьев карельской березы на разных этапах вегетационного периода. Бары 

– стандартное отклонение. 

3.2.2 Ксилема и флоэма ствола деревьев обычной березы повислой и узорчатых 

деревьев карельской березы  

Активность сахарозосинтазы исследовали в ксилеме и флоэме 40-летних деревьев 

обычной березы повислой (Рисунок 20) и узорчатых деревьев карельской березы 

(Рисунок 21) в те же сроки, что и у 8-летних растений (май, июнь, июль, октябрь). 
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Рисунок 20. Внутренняя поверхность коры («флоэма») (А) и окоренная 

поверхность древесины («ксилема») (Б) 40-летних деревьев обычной березы повислой. 

 

Рисунок 21. Внутренняя поверхность коры («флоэма») (А) и окоренная 

поверхность древесины («ксилема») (Б) 40-летних узорчатых деревьев карельской 

березы.  

Обычная береза повислая 

В мае у деревьев обычной березы активность сахарозосинтазы в ксилеме 

полностью отсутствует (Рисунок 22А), во флоэме ее значения составили 0,1 мкмоль 

сахарозы/мг белка 30 мин (Рисунок 22Б).  

По сравнению с 8-летними безузорчатыми растениями карельской березы, у 40-

летних деревьев обычной березы повислой в конце июня активность сахарозосинтазы в 

ксилеме существенно выше. Значения ее достигали 11,3 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 
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мин (Рисунок 22А). На фоне более высокой активности в ксилеме, во флоэме активность 

фермента была в 19 раз ниже (0,03 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 22Б), по 

сравнению с 8-летними безузорчатыми деревьями (0,6 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 

мин) (Рисунок 16Б).  

 
Рисунок 22. Активность сахарозосинтазы в ксилеме (А) и флоэме (Б) 40-летних 

деревьев обычной березы повислой на разных этапах вегетационного периода. Бары – 

стандартное отклонение. 

В июле активность сахарозосинтазы в ксилеме не только не увеличилась, как это 

наблюдали у 8-летних растений, но резко, в 21 раз, снизилась (до 0,6 мкмоль 

сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 22А). Во флоэме ее активность возросла в 5 раз (до 

0,15 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 22Б).  



55 

В октябрьский срок фиксации растительного материала активность 

сахарозосинтазы в ксилеме не наблюдалась (Рисунок 22А), во флоэме этот показатель 

существенно не изменился (0,1 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 22Б). 

 

 
Рисунок 23. Содержание крахмала в ксилеме (А) и флоэме (Б) 40-летних деревьев 

обычной березы повислой на разных этапах вегетационного периода. Бары – 

стандартное отклонение. 

Содержание крахмала в июне, при высокой активности сахарозосинтазы в 

ксилеме и низкой во флоэме, было низким в обеих тканях (ксилема – 0,06 мг/г сухой 

ткани, флоэма – 3,1 мг/г сухой ткани) (Рисунок 23), что в 2,8 и 31 раз ниже по 

сравнению с 8-летними безузорчатыми деревьями.  
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В июле в ксилеме на фоне низкой активности сахарозосинтазы наблюдалось 

повышение содержания крахмала в 8 раз (0,5 мг/г сухой ткани) (Рисунок 23А), во 

флоэме при возрастании активности фермента содержание крахмала увеличилось в 16 

раз (50,3 мг/г сухой ткани) (Рисунок 23Б). Таким образом, во флоэме накопление 

крахмала происходило намного интенсивнее. 

 

Рисунок 24. Содержание гексоз в ксилеме (А) и флоэме (Б) 40-летних деревьев 

обычной березы повислой на разных этапах вегетационного периода. Сверху указаны 

значения отношения фру/глю. Бары – стандартное отклонение.  

Анализ содержания гексоз в тканях ствола обычной березы показал, что 

максимальное значение отношения фру/глю наблюдается в июне в ксилеме (1,3) 

(Рисунок 24А). Что касается флоэмы, то здесь в июне было отмечено минимальное для 

этой ткани отношение фру/глю (0,9) (Рисунок 24Б). В целом, это дает основание 

предположить концентрацию ростовых процессов в ксилеме в данный период и их 
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отсутствие или очень низкий уровень во флоэме. Данное предположение согласуется с 

высоким градиентом концентрации сахарозы между флоэмой и ксилемой в июне (74,5 

мг/г сырой ткани) (Рисунок 25), который свидетельствует об активном расщеплении 

сахарозы в ксилеме. 

В июле в ксилеме наблюдается существенное снижение отношения фру/глю (1,3 

→ 0,9) (Рисунок 24А). Во флоэме этот показатель, по сравнению с июнем, практически 

не меняется (0,9 → 1,0) (Рисунок 24Б).  

 
Рисунок 25. Содержание сахарозы в тканях ствола 40-летних деревьев березы 

повислой в период активного камбиального роста (июнь). Сверху указан градиент 

концентрации сахарозы между флоэмой и ксилемой. Бары – стандартное отклонение. 

В мае и октябре значения отношения фру/глю в ксилеме самые низкие за все 

сроки взятия образцов (0,7 и 0,3 соответственно) (Рисунок 24А). Это наблюдается на 

фоне полного отсутствия активности сахарозосинтазы (Рисунок 23А), высокого 

содержания крахмала (Рисунок 23А) и низкого уровня гексоз (Рисунок 24А) в ткани. Во 

флоэме значение отношения фру/глю в мае равно 1,0 и в октябре 1,3 (Рисунок 24Б).  

Карельская береза 

В ксилеме 40-летних деревьев карельской березы в мае активность 

сахарозосинтазы, так же как и у обычной березы, полностью отсутствует (Рисунок 26А). 
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Во флоэме в этот период активность фермента едва обнаруживается (0,005 мкмоль 

сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 26Б). 

В июне в ксилеме активность сахарозосинтазы составила 3,8 мкмоль сахарозы/мг 

белка∙30 мин, что в 3 раза ниже, чем у обычной березы повислой. В июле ее активность 

снизилась в 2,4 раза (до 1,6 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 26А). 

 
Рисунок 26. Активность сахарозосинтазы в ксилеме (А) и флоэме (Б) 40-летних 

узорчатых деревьев карельской березы на разных этапах вегетационного периода. Бары 

– стандартное отклонение.  

Также как у 8-летних деревьев карельской березы и 40-летних деревьев обычной 

березы, у 40-летней узорчатой карельской березы в июне активность сахарозосинтазы во 

флоэме была намного ниже, чем в ксилеме. По сравнению с обычной березой, в июне 
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активность фермента во флоэме карельской березы была в 2 раза ниже и составила 0,01 

мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин. В июле во флоэме активность сахарозосинтазы 

возросла до 0,06 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин (Рисунок 26Б).  

 
Рисунок 27. Содержание крахмала в ксилеме (А) и флоэме (Б) 40-летних деревьев 

карельской березы на разных этапах вегетационного периода. Бары – стандартное 

отклонение.  

В октябре активность сахарозосинтазы в ксилеме карельской березы отсутствует 

(Рисунок 26А), так же, как это наблюдалось у обычной березы повислой (Рисунок 22А). 

Во флоэме в этот период у узорчатых растений активность сахарозосинтазы была в два 

раза выше, по сравнению с обычной березой повислой, и составила 0,2 мкмоль 

сахарозы/мг белка∙30 мин (Рисунок 26Б).  
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В мае у карельской березы так же, как у обычной березы повислой, было низкое 

содержание крахмала: во флоэме и ксилеме его значение составило 0,4 мг/г сухой ткани 

(Рисунок 27).  

 
Рисунок 28. Содержание гексоз в ксилеме (А) и флоэме (Б) 40-летних деревьев 

карельской березы на разных этапах вегетационного периода. Сверху указаны значения 

отношения фру/глю. Бары – стандартное отклонение.  

 

В июле при снижении метаболизации сахарозы сахарозосинтазой содержание 

крахмала в ксилеме карельской березы не увеличилось, как у обычной березы, а, 

наоборот, снизилось (июнь – 0,1 мг/г сухой ткани, июль – 0,06 мг/г сухой ткани) 

(Рисунок 27А). Во флоэме содержание крахмала в июне было ниже, по сравнению с 

обычной березой повислой (0,8 мг/г сухой ткани и 3,1 мг/г сухой ткани соответственно). 
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В июле повышение активности сахарозосинтазы во флоэме сопровождалось 

накоплением крахмала, его содержание в этот период увеличилось до 10,3 мг/г сухой 

ткани (Рисунок 27Б). Однако у карельской березы накопление крахмала во флоэме 

происходило менее интенсивно, чем это наблюдалось у растений обычной березы (у 

последних содержание крахмала в июле достигало 50,3 мг/г сухой ткани) (Рисунок 23Б).  

Анализ содержания растворимых углеводов в тканях ствола карельской березы 

показал низкие значения отношения фру/глю в ксилеме (≤ 1,1). Наиболее высокие 

значения отношения фру/глю наблюдаются во флоэме в мае (1,2) и в июне (1,4) 

(Рисунок 28Б). У обычной березы повислой отношение фру/глю в июне было больше в 

ксилеме (Рисунок 24). Величина градиента концентрации сахарозы между флоэмой и 

ксилемой у карельской березы в июне (23,1 мг/г сырой ткани) (Рисунок 29) в 3 раза 

ниже, чем у обычной березы повислой (74,5 мг/г сырой ткани). 

 

Рисунок 29. Содержание сахарозы в тканях ствола 40-летних деревьев карельской 

березы в июне. Сверху указан градиент концентрации сахарозы между флоэмой и 

ксилемой. Бары – стандартное отклонение. 
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3.3 Активность сахарозосинтазы в раннем онтогенезе обычной березы повислой и 

карельской березы 

3.3.1 Сеянцы в возрасте 1,5 месяцев 

Для анализа брали стебли и корни молодых растений обычной березы повислой 

(Рисунок 30А) и карельской березы (Рисунок 30Б).  

 
Рисунок 30. Внешний вид 1,5-месячных сеянцев обычной березы повислой (А) и 

карельской березы (Б). 

Обращает на себя внимание то, что в 1,5-месячном возрасте, как в стебле, так и в 

корне активность сахарозосинтазы выше у сеянцев карельской березы: в стебле в 1,5 

раза, в корне в 2 раза (Рисунок 31). Важным является то, что у обеих форм березы 

активность фермента в корне выше, чем в стебле. У обычной березы эта разница 

составила 1,8 раза (12,3 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин и 22,1 мкмоль сахарозы/мг 

белка∙30 мин соответственно), у карельской березы – 2,4 раза (17,6 мкмоль сахарозы/мг 

белка∙30 мин и 41,6 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин соответственно). Из этого можно 

заключить, что у 1,5-месячных сеянцев корни обладают более высокой акцепторной 

силой, по сравнению со стеблем, что предполагает более интенсивные ростовые 

процессы. Причем, развитие корневой системы карельской березы протекает более 

активно. 
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Рисунок 31. Активность сахарозосинтазы в акцепторных органах 1,5-месячных 

сеянцев двух форм березы повислой: 1 – обычная береза повислая, 2 – карельская 

береза. Бары – стандартное отклонение.  

3.3.2 Сеянцы в возрасте 5 месяцев 

Как и у более молодых сеянцев, для анализа брали стебли и корни опытных 

растений (Рисунок 32). 

 

Рисунок 32. Внешний вид 5-месячных сеянцев обычной березы повислой (А) и 

карельской березы (Б). 

У 5-месячных сеянцев обычной березы повислой, по сравнению с 1,5-месячными 

сеянцами, метаболизация сахарозы по сахарозосинтазному пути усиливается, особенно 
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в надземной части (Рисунок 33). Так, в стебле активность сахарозосинтазы (78,0 мкмоль 

сахарозы/мг белка∙30 мин) выросла в 6,3 раза. В корне активность фермента 

увеличилась в 2,9 раза, ее значение здесь достигло 63,4 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 

мин (Рисунок 33). Сопоставление корня и стебля демонстрирует более интенсивное 

расщепление сахарозы с участием сахарозосинтазы в стебле.  

 

Рисунок 33. Активность сахарозосинтазы в акцепторных органах 5-месячных 

сеянцев обычной березы повислой (1) и карельской березы (2). Бары – стандартное 

отклонение.  

Преобладание активности сахарозосинтазы в стебле, по сравнению с корнем, 

наблюдается и у 5-месячных сеянцев карельской березы (Рисунок 33). Однако в данном 

случае это вызвано не столько увеличением активности фермента в стебле (она выросла 

всего в 1,3 раза), сколько ее сильным снижением в корне (в 2,7 раза) – до 15,5 мкмоль 

сахарозы/мг белка∙30 мин (Рисунок 33). 

Сравнение между собой обычной березы повислой и карельской березы 

показывает, что у 5-месячных сеянцев обычной березы активность сахарозосинтазы в 

стебле намного выше (в 3,5 раза). Таким образом, уже в столь молодом возрасте 

исследуемые формы березы демонстрируют различия в активности сахарозосинтазы, 

которые ранее были нами показаны на взрослых деревьях. 
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3.3.3 Пятимесячные сеянцы, выращенные при дефиците азота 

Исследовали влияние низкой обеспеченности азотом на активность 

сахарозосинтазы и морфометрические показатели у сеянцев двух форм березы 

повислой. Контролем служили сеянцы, растущие в условиях нормального азотного 

питания (Рисунок 32, 34А, Б). В предыдущем подразделе (п. 3.3.2) мы рассмотрели 

активность сахарозосинтазы в органах контрольных растений. 

 
Рисунок 34. А – Г – Внешний вид 5-месячных сеянцев обычной (А, В) и 

карельской (Б, Г) березы, выращенных при нормальном уровне азота (А, Б) и недостатке 

азотного питания (В, Г); Д – длина побега и главного корня 5-месячных сеянцев 

обычной (1,3) и карельской (2, 4) березы, выращенных при нормальном уровне азота (1, 

2) и недостатке азотного питания (3, 4). Бары – стандартное отклонение. 
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По сравнению с контролем, у растений, выращенных при дефиците азота 

(Рисунок 34В, Г), существенно снизилась длина побега: у обычной березы – в 4 раза и у 

карельской березы – в 6 раз. При этом длина главного корня, и в том и в другом случае, 

уменьшилась всего в 2 раза (Рисунок 34Д).  

У сеянцев обычной березы, выращенных на субстрате с низким содержанием 

доступного азота, метаболизация сахарозы с участием сахарозосинтазы, по сравнению с 

контролем, снизилась как в стебле, так и в корнях: в стебле – в 20 раз, в корне – в 4 раза 

(Рисунок 35–1, 35-3). По сравнению с обычной березой, у сеянцев карельской березы 

активность сахарозосинтазы в стебле снизилась незначительно (в 1,7 раза), в корне 

изменения этого показателя практически не наблюдали (Рисунок 35–2, 35-4). В итоге, у 

растений карельской березы, выращенных при дефиците азота, активность 

сахарозосинтазы в стебле была в 3,3 раза выше, чем у аналогичных растений обычной 

березы.  

 

Рисунок 35. Активность сахарозосинтазы в акцепторных органах 5-месячных 

сеянцев обычной (1,3) и карельской (2, 4) березы, выращенных при нормальном уровне 

азота (1, 2) и недостатке азотного питания (3, 4). Бары – стандартное отклонение.  
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3.4 Экспрессия генов, кодирующих изоформы сахарозосинтазы, в ходе ксилогенеза 

обычной березы повислой и карельской березы 

3.4.1 Ксилема ствола 10-летних деревьев обычной березы повислой и деревьев 

карельской березы с разной степенью развития структурных аномалий 

Исследования проводили в период активного камбиального роста. 

В ксилеме деревьев обычной березы повислой (см. Рисунок 11А-1) содержание 

транскрипта гена SUS1 составило 0,6 отн. ед., что более чем в 10 раз выше, по 

сравнению с уровнем транскриптов генов SUS2 и SUS3 (0,06 и 0,04 отн. ед. 

соответственно) (Рисунок 36-1). Отличия в экспрессии генов SUS2 и SUS3 у данной 

формы березы не достоверны.  

 

Рисунок 36. Относительный уровень экспрессии генов, кодирующих 

сахарозосинтазу, в ксилеме 10-летних деревьев березы повислой в период активного 

камбиального роста. 1 – деревья обычной березы повислой; 2 – деревья безузорчатой 

карельской березы; 3 – безузорчатая часть ствола узорчатых деревьев карельской 

березы; 4 – узорчатая часть ствола карельской березы. Бары – стандартное отклонение.  

У деревьев безузорчатой карельской березы (см. Рисунок 11А-2), по сравнению с 

обычной березой, наблюдали более низкий уровень мРНК гена SUS1 (0,5 отн. ед.) и 

более высокий – генов SUS2 и SUS3 (0,2 и 0,3 отн. ед. соответственно). У безузорчатых 
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растений, как и у обычной березы, в дифференцирующейся ксилеме содержание 

транскрипта SUS1 было выше, чем SUS2 и SUS3 (Рисунок 36-2). 

Появление узорчатой древесины у карельской березы (см. Рисунок 11А-4) 

сопровождалось резким снижением количества транскриптов генов SUS1 и SUS2 до 0,05 

и 0,004 отн. ед. соответственно (Рисунок 36-4). При этом содержание транскрипта гена 

SUS3 (0,06 отн. ед.) достоверно не отличалось от такового у обычной березы.  

Снижение уровня экспрессии генов SUS1 и SUS2 у карельской березы 

наблюдалось только в части ствола с узорчатой древесиной. В безузорчатой части 

ствола (см. Рисунок 11А-3) транскриптов генов SUS1, SUS2 и SUS3 было значительно 

больше, как относительно узорчатой части того же дерева, так и по сравнению с 

обычной березой. Уровень мРНК гена SUS1 (0,8 отн. ед.) был в 17 раз выше, чем в 

узорчатой части и в 1,3 раза выше, чем у обычной березы. Уровень мРНК гена SUS2 (0,2 

отн. ед.) – в 90 раз выше, чем в узорчатой части, и в 3 раза выше, чем у обычной березы. 

Количество мРНК гена SUS3 (0,1 отн. ед.) – в 2 раза выше, чем в узорчатой части и в 3 

раза выше, чем у обычной березы (Рисунок 36-3).  

В подразделе 3.1.2 мы рассматривали активность сахарозосинтазы в ксилеме 10-

летних деревьев исследуемых форм березы в период камбиального роста (см. Рисунок 

11Б). Сопоставление этих показателей с экспрессией генов свидетельствует о том, что 

наиболее высокие значения активности фермента (167,4 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 

мин) соответствуют наиболее высокой экспрессии SUS1 и SUS2 (0,8 и 0,2 отн. ед.) 

(Рисунок 36). Из этого можно заключить, что в период деятельности камбия активность 

сахарозосинтазы в зоне формирования ксилемы зависит от уровня мРНК этих генов. 

Данный вывод подтвердили результаты корреляционного анализа, согласно которому 

активность фермента в наибольшей степени коррелирует с уровнем экспрессии гена 

SUS1 (R= 0,89) (Рисунок 37А), в меньшей степени – с экспрессией гена SUS2 (R= 0,75) 

(Рисунок 37Б), в случае гена SUS3 (Рисунок 37В) корреляции не наблюдается.  
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Рисунок 37. Зависимость активности сахарозосинтазы от уровня экспрессии генов 

SUS1 (А), SUS2 (Б) и SUS3 (В) в ксилеме березы повислой. На графике указано 

уравнение зависимости, коэффициент корреляции (R
2
) и уровень значимости (p). Бары – 

стандартное отклонение.  

3.4.2 Стебель сеянцев обычной березы повислой и карельской березы  

У 1,5-месячных растений, выращенных из семян обычной березы повислой (см. 

Рисунок 27), экспрессия генов SUS1 и SUS2 в стебле была очень низкой (0,004 и 0,003 

отн. ед. соответственно) (Рисунок 39-1). У сеянцев карельской березы (см. Рисунок 30) 

значения экспрессии были выше, чем у обычной березы повислой: уровень 

транскрипции гена SUS1 составил 0,015 отн. ед., гена SUS2 0,011 отн. ед. (Рисунок 39-2). 

Выявленные различия по уровню экспрессии изучаемых генов согласуется с данными 

по активности сахарозосинтазы. Более высокая активность фермента на ранних этапах 

онтогенеза была показана для растений, выращенных из семян карельской березы (17,6 
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мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин), по сравнению с обычной березой повислой (12,3 

мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) (см. Рисунок 31).  

  

Рисунок 39. Относительная экспрессия генов, кодирующих сахарозосинтазу, в 

стебле 1,5-месячных сеянцев обычной березы повислой (1) и карельской березы (2). 

Бары – стандартное отклонение.  
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Глава 4. ОБСУЖДЕНИЕ 

4.1 Активность сахарозосинтазы на разных этапах вегетационного периода  

Изучение активности сахарозосинтазы в тканях ствола березы повислой на 

разных этапах вегетационного периода было проведено на 8-летних (Рисунки 16, 18) и 

40-летних (Рисунки 22, 26) деревьях обычной березы повислой и узорчатой карельской 

березы. Установлено, что в течение вегетационного периода активность фермента 

сильно изменяется.  

У древесных растений рост и развитие тканей ствола осуществляются за счет 

притока фотоассимилятов из листьев. У березы повислой основной транспортной 

формой фотоассимилятов является сахароза (Колесниченко, 1985; Новицкая и др., 2015). 

В данной связи активность сахарозосинтазы в тканях ствола березы, с одной стороны,  

может дать информацию о снабжении тканей сахарозой, с другой – об интенсивности 

утилизации дисахарида.  

Исследования Ю.Л. Цельникер и И.С. Малкиной (1986), выполненные на березе 

повислой, показали, что экспорт ассимилятов из ее листьев начинается, когда лист 

достигает 50% своего конечного размера. У березы повислой в условиях Карелии 

листовой аппарат становится донором ассимилятов со второй половины июня 

(Николаева, Новицкая, 2007). В мае основная масса сахарозы расходуется на рост и 

развитие листьев, ее отток в ствол не происходит. Это согласуется с практическим 

отсутствием активности сахарозосинтазы в мае, как в ксилеме, так и во флоэме 

исследованных растений (Рисунки 16, 18, 22, 26). В третьей декаде июня и июле 

фотосинтезирующие листья деревьев березы являлись донорами ассимилятов – 

сахарозы, которая по проводящей флоэме оттекала в ствол и обеспечивала рост и 

развитие ксилемы и флоэмы. В этот период мы обнаружили наибольшие для каждой из 

указанных тканей значения активности сахарозосинтазы. Октябрьский срок взятия 

образцов приходился на период подготовки растений к состоянию покоя. 

Среднесуточная температура воздуха в этот день приблизилась к нулю градусов 

(Рисунки 2), поэтому метаболические процессы в тканях были сильно заторможены. Это 

соответствует отсутствию или низкой активности сахарозосинтазы в ксилеме и флоэме 

ствола деревьев березы повислой (Рисунки 16, 18, 22, 26). 

Полученные данные свидетельствуют о том, что из всех сроков взятия образцов 

наибольшая активность сахарозосинтазы в тканях ствола деревьев березы повислой 
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наблюдалась во время камбиального роста. Из этого следует, что в стволе березы работа 

фермента связана с деятельностью камбия, а значит, формированием проводящих 

тканей – ксилемы и флоэмы. 

4.2 Различия в активности сахарозосинтазы между ксилемой и флоэмой ствола 

деревьев березы повислой 

Мы провели сравнительный анализ активности сахарозосинтазы в ксилеме и 

флоэме ствола деревьев березы повислой в период деятельности камбия. У обычной 

березы повислой активность фермента в ксилеме превосходила данный показатель во 

флоэме у 6-летних деревьев в 39 раз, 8-летних (июнь) в 3 раза, 8-летних (июль) в 40 раз, 

40-летних (июнь) в 377 раз. У узорчатых растений карельской березы сахарозосинтазная 

активность в ксилеме превышала активность фермента во флоэме у 6-летних деревьев – 

в 7 раз, 8-летних (июнь) – в 8 раз, 8-летних (июль) – в 19 раз, 40-летних (июнь) – в 379 

раз (Рисунки 5, 8, 16, 18, 22, 26).  

Таким образом, во всех исследованных вариантах активность сахарозосинтазы 

была намного выше в ксилеме, по сравнению с флоэмой. 

4.3 Различия в активности сахарозосинтазы при нормальном и аномальном 

ксилогенезе у деревьев березы повислой 

Сопоставление активности сахарозосинтазы в ходе формирования древесины 

нормального строения и древесины с хорошо выраженными структурными аномалиями 

выявило существенную разницу между ними.  

Среди изученных групп деревьев наиболее насыщенная узорчатая текстура 

древесины наблюдалась у 10-ти и 40-летних деревьев карельской березы. У 10-летних 

деревьев образцы древесины нормального строения были взяты со стволов обычной 

березы, безузорчатой карельской березы и в безузорчатых участках ствола узорчатых 

деревьев карельской березы. Во всех этих вариантах активность сахарозосинтазы была в 

3,4–5,5 раз выше, чем в древесине узорчатых участков ствола карельской березы 

(Рисунки 11Б). У 40-летних деревьев в нормальной по строению древесине обычной 

березы активность сахарозосинтазы в период деятельности камбия (июнь) была в 3 раза 

выше, чем в узорчатой древесине карельской березы (Рисунки 22А, 26А). 

На основе представленных данных можно заключить, что у березы повислой 

формирование древесины нормального строения происходит на фоне высокой 
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активности сахарозосинтазы, а рост и развитие древесины с насыщенной узорчатой 

текстурой связано с резким снижением активности фермента.  

В связи с выявленными особенностями представляют интерес молодые деревья 

карельской березы, которые находятся на начальных стадиях формирования 

структурных аномалий тканей ствола (6-ти и 8-летние растения). Биохимический анализ 

показал, что у 6-летних узорчатых деревьев карельской березы активность 

сахарозосинтазы в ксилеме, по сравнению с обычной березой, также снижена, но 

незначительно (139,4 и 151,7 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин у карельской и обычной 

березы соответственно) (Рисунки 5, 8).  

Отдельного внимания заслуживают 8-летние деревья, поскольку, в данном случае, 

мы имеем возможность сравнить результаты, полученные на разных этапах 

деятельности камбия – в первую и последнюю декады его активности (20.06 и 20.07). 

Начало камбиального роста характеризовалось близкими значениями активности 

сахарозосинтазы в ксилеме обычной и карельской березы (2,0 и 2,1 мкмоль сахарозы/мг 

белка
.
30 мин у обычной и карельской березы соответственно) (Рисунки 16, 18). В конце 

июля активность фермента в ксилеме карельской березы была в 10,4 раза ниже, по 

сравнению с обычной березой. Данное явление можно объяснить следующим образом. 

В работах авторов, занимающихся изучением карельской березы, указывается, что 

развитие структурных аномалий ксилемы у этого древесного растения имеет 

пульсирующий характер: обычно в начале вегетационного периода камбий откладывает 

древесину нормального строения, а во второй половине вегетации возобновляется 

развитие аномалий (Любавская, 1978; Новицкая, 2008; Novitskaya et al., 2016). С этой 

точки зрения резкое снижение активности сахарозосинтазы в ксилеме карельской 

березы во второй половине июля находится в соответствии с нашим выводом о 

взаимосвязи между падением активности фермента и формированием узорчатой 

древесины.  

Следует отметить, что прерывание развития структурных аномалий при 

формировании узорчатой древесины карельской березы происходит в начале каждого 

вегетационного периода, однако ширина слоя нормальной древесины, откладываемой 

после весеннего пробуждения камбия, у разных деревьев может сильно различаться. 

Важную роль в этом играют погодные условия, местопроизрастание деревьев и их 

физиологическое состояние. В нашем случае у 10-ти и 40-летних деревьев карельской 
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березы слой нормальной древесины был очень узким, и на момент взятия образцов 

развитие структурных аномалий у них уже возобновилось. У молодых деревьев (6 и 8 

лет) в начале сезона период нормального камбиального роста был более 

продолжительным. Это, по нашему мнению, явилось причиной близких значений 

активности сахарозосинтазы в ксилеме молодых деревьев обычной и карельской березы 

при фиксации образцов 20.06 (8-летние деревья) и 03.07 (6-летние деревья). Во второй 

половине вегетации (20.07) у 8-летних деревьев развитие структурных аномалий 

древесины возобновилось, и это коррелировало с 10-кратным снижением активности 

сахарозосинтазы. 

4.4 Участие сахарозосинтазы в синтезе целлюлозы 

Образование ксилемы (ксилогенез) у древесных растений происходит поэтапно и 

включает деление ксилемных производных камбия, их рост и дифференциацию, 

которые сопровождаются отложением вторичной клеточной стенки, ее лигнификацией и 

отмиранием протопласта (Savidge, 2000; Plomion et al., 2001; Du, Groover, 2010; Ye, 

Zhong, 2015). В ходе ксилогенеза активное включение сахарозосинтазы в метаболизм 

клеток происходит на стадии отложения вторичной клеточной стенки, данный этап 

является очень важным, поскольку именно вторичные клеточные стенки имеют 

наибольшую массовую долю в древесине (Dinwoodie, 1975). 

Известно, что в клетке сахарозосинтаза может находиться в свободном 

(фосфорилированная форма) или связанном с цитоплазматической мембраной 

состоянии. Участие сахарозосинтазы в формировании клеточной стенки обеспечивается 

за счет образования комплексов из ее мембраносвязанной формы с целлюлозосинтазой 

(Amor et al., 1995; Sturm, Tang, 1999, Koch, 2004). Считается, что УДФ-глюкоза, 

образующаяся в ходе сахарозосинтазного расщепления сахарозы, служит субстратом 

для синтеза микрофибрилл целлюлозы – основного структурного компонента клеточных 

стенок (Amor et al, 1995; Coleman, 2006; Coleman et al., 2009; Ruan, 2014). Наши данные 

также показывают важную роль сахарозосинтазы в синтезе целлюлозы клеточных 

стенок ксилемы. На 10-летних деревьях обычной березы повислой и карельской березы 

выявлена четкая корреляция между активностью фермента и содержанием этого 

структурного полисахарида: чем выше активность сахарозосинтазы, тем выше 

содержание целлюлозы, и наоборот (Рисунки 11Б, 13). 
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В последнее время появляется все больше работ, в которых участие 

сахарозосинтазы в синтезе целлюлозы демонстрируется с помощью данных 

молекулярно-генетического анализа. Среди древесных растений такие исследования 

активно ведутся на тополе. На трансгенных растениях тополя показано, что высокий 

уровень экспрессии генов сахарозосинтазного семейства коррелирует с активным 

утолщением вторичных клеточных стенок ксилемы и приводит к увеличению прочности 

древесины (Coleman et al., 2009). На взрослых деревьях тополя (Populus tremula) 

(Andersson-Gunneras et al., 2006) и сеянцах его гибридных линий P. alba×P. gradidentata 

(Hertzberg et al., 2001), P. deltoides×P. trichocarpa (Song et al, 2010), P. tremula×P. 

tremuloides (Gerber et al., 2014) выявлена корреляция между уровнем экспрессии генов, 

кодирующих сахарозосинтазу, и количеством содержащейся в древесине целлюлозы. 

Наиболее высокая экспрессия в ксилеме тополя установлена для гена SUS1. Известно, 

что гены SUS1 и SUS2 кодируют изоформы сахарозосинтазы SuSy1 и SuSy2, которые у 

древесных растений  имеют перекрывающиеся биологические функции, основной из 

которых является поставка углерода к месту синтеза клеточных стенок ксилемы 

(Geisler-Lee et al., 2006). 

Наши исследования древесины ствола деревьев березы повислой в период 

камбиального роста, наряду с корреляцией между активностью сахарозосинтазы и 

содержанием целлюлозы (Рисунки 11Б, 13), выявили высокий коэффициент корреляции 

между активностью сахарозосинтазы и уровнем экспрессии гена SUS1 (Рисунки 11Б, 36, 

37А). Из этого можно заключить, что в ходе ксилогенеза березы повислой 

сахарозосинтаза участвует в синтезе целлюлозы, причем обеспечение субстратом 

синтеза целлюлозы является одной из главных функций фермента. 

4.5 Активность сахарозосинтазы и структурные особенности ксилемы березы 

повислой 

Представленные выше данные свидетельствуют о том, что у березы повислой (а) 

активность сахарозосинтазы намного выше в ксилеме, по сравнению с флоэмой, (б) 

активность сахарозосинтазы в ксилеме тесно связана с синтезом целлюлозы, (в) среди 

исследованных образцов ксилемы более высокие значения активности фермента 

характерны для древесины нормального (типичного для вида) строения. Структурную 

основу нормальной древесины березы повислой составляют волокна и сосуды, на долю 

которых, по данным А.Я. Любавской (1978), приходится около 80% всех структурных 
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элементов. Зрелые волокна и сосуды березы повислой лишены протопласта и 

представлены исключительно клеточными оболочками, основную массу которых 

образуют микрофибриллы целлюлозы (Барильская, 1978 а, б). Сопоставление 

структурных особенностей нормальной древесины березы повислой и результатов 

наших исследований позволяет заключить, что формирование древесины березы 

повислой, в которой преобладают волокна и сосуды, связано с высокой активностью 

сахарозосинтазы. 

По сравнению с нормальной древесиной, в зонах структурных аномалий 

древесины карельской березы содержание волокон меньше в 3 раза, сосудов меньше в 

12 раз, а клеток паренхимы больше в 5 раз (Любавская, 1978). Исследования Л.А. 

Барильской (Барильская, 1978б) показали, что в ксилеме березы повислой толщина 

клеточных стенок у клеток паренхимы в 1,5 раза меньше, чем у сосудов и в 2 раза 

меньше, чем у волокнистых элементов. Из этого следует, что массовая 

дифференцировка клеток паренхимы в древесине березы должна коррелировать со 

снижением в ткани активности сахарозосинтазы и содержания целлюлозы. Данный 

вывод согласуется с результатами наших исследований. Взаимосвязь между 

аномальным ксилогенезом карельской березы и падением активности сахарозосинтазы 

была нами рассмотрена в п. 3 Обсуждения. На Рисунке 13 можно видеть, что в 

узорчатой древесине карельской березы содержание целлюлозы существенно меньше, 

чем в древесине нормального строения. Следовательно, развитие структурных аномалий 

древесины карельской березы сопровождается уменьшением содержания целлюлозы. 

Полученные данные указывают на то, что при проведении сравнительного 

анализа образцов древесины березы повислой, различающихся по насыщенности 

текстуры древесины, значения активности сахарозосинтазы могут служить показателем 

степени аномальности строения древесины. 

4.6 Деятельность камбия в сторону ксилемы и флоэмы 

У древесных растений активность камбия, как правило, в большей степени 

направлена в сторону формирования ксилемы, что объясняет большую ее массовую и 

объемную долю, по сравнению с флоэмой (Plomion et al., 2001). 

Мы провели сравнительный анализ деятельности камбия в сторону ксилемы и 

флоэмы у 6-ти и 40-летних деревьев обычной березы повислой и карельской березы с 
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узорчатой древесиной ствола. В качестве показателя интенсивности ростовых процессов 

использовали значение отношения фруктоза/глюкоза. Данный подход основан на том, 

что глюкоза быстро включается в метаболические реакции, в то время как фруктоза 

медленнее вовлекается в метаболизм, поэтому в активно растущих тканях при 

расщеплении сахарозы наблюдается увеличение концентрации фруктозы (Курсанов, 

1976; Софронова, 1985; Uggla et al., 2001; Magel et al., 2006; Новицкая, Галибина, 2011; 

Новицкая и др., 2015). 

У 6-летних растений обычной березы повислой отношение фру/глю в ксилеме в 

период камбиального роста (03.07) составило 3,3, во флоэме – 1,1, у 40-летних деревьев 

(20.06) – 1,3 в ксилеме и 0,9 во флоэме (Рисунки 7, 24). Таким образом, у обычной 

березы повислой отношение фру/глю свидетельствует о преобладании ростовых 

процессов со стороны ксилемы, по сравнению с флоэмой. 

У растений карельской березы, которые находились на начальных этапах 

формирования узорчатой древесины (6 лет), ростовые процессы со стороны ксилемы 

также протекали интенсивнее, чем во флоэме (отношение фру/глю в ксилеме 2,8, во 

флоэме – 1,0) (см. Рисунок 10). В то же время, сравнение с одновозрастными растениями 

обычной березы указывает на то, что у карельской березы рост ксилемы несколько 

замедлился.  

Что касается 40-летних деревьев карельской березы с ярко выраженной узорчатой 

древесиной, в их в ксилеме отношение фру/глю приблизилось к единице (1,0). При этом 

следует подчеркнуть, что во флоэме этих деревьев отношение фру/глю составило 1,4, 

т.е. было существенно выше, чем в ксилеме. Следовательно, у узорчатых деревьев 

карельской березы ростовые процессы более активно шли со стороны флоэмы, чем со 

стороны ксилемы. 

В целом, представленные данные указывают на важное отличие деятельности 

камбия у исследованных деревьев обычной березы повислой и карельской березы: у 

обычной березы активность камбия была направлена, главным образом, на 

формирование ксилемы, тогда как у узорчатых деревьев карельской березы имела место 

переориентация камбиального роста в сторону флоэмы. Данный вывод согласуется с 

известным фактом, что деревья карельской березы с насыщенной текстурой древесины 

имеют меньший диаметр ствола, по сравнению с одновозрастными деревьями обычной 
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березы повислой, и толщина коры у них в 4-6 и более раз больше, чем у обычной березы 

повислой (Ермаков, 1986; Novitskaya, Kushnir, 2006; Новицкая, 2008). 

4.7 Роль сахарозосинтазы в создании акцепторной силы ксилемы 

Основную массу нормальной древесины березы повислой составляют 

целлюлозные клеточные стенки. Сахарозосинтаза расщепляет молекулу сахарозы с 

образованием УДФ-глюкозы, которая служит субстратом для синтеза мономера 

целлюлозы – глюкозы. Поэтому активность сахарозосинтазы должна играть важную 

роль в создании акцепторной силы ксилемы. В качестве показателя этой силы можно 

рассматривать градиент концентрации сахарозы между ксилемой и флоэмой. Мы 

провели анализ содержания сахарозы в проводящих тканях ствола 6-летних и 40-летних 

деревьев березы повислой в период активности камбия.  

У 40-летней обычной березы повислой градиент сахарозы между проводящими 

тканями в июне составил 74,5 мг/г сырой ткани (Рисунок 25), при этом активность 

сахарозосинтазы в ткани была высокой (11,3 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) 

(Рисунок 22А). У узорчатой карельской березы градиент дисахарида между ксилемой и 

флоэмой был 23,1 мг/г сырой ткани (Рисунок 29), т.е. в 3 раза меньше, чем у обычной 

березы, и активность сахарозосинтазы в ксилеме карельской березы была меньше, чем у 

обычной березы, также в 3 раза (Рисунок 26). Эти данные указывают на то, что (1) в 

период формирования ксилемы активность сахарозосинтазы в ткани является одним из 

основных факторов, создающих ее акцепторную силу, (2) падение активности 

сахарозосинтазы при формировании узорчатой древесины карельской березы ведет к 

сильному ослаблению потока сахарозы из флоэмы в ксилему, т.е. оказывает негативное 

влияние на разгрузку флоэмы. 

Разгрузка флоэмы – процесс, исключительно важный для поддержания 

нормального функционирования всего растительного организма (Курсанов. 1976; 

Гамалей, 2004). Поэтому ослабление запроса на сахарозу со стороны ксилемы у 

карельской березы должно компенсироваться другими механизмами поддержания 

градиента концентрации дисахарида между донорными (мезофилл листа) и 

акцепторными (ткани ствола) тканями древесного растения. Исследования, проведенные 

в лаборатории физиологии и цитологии древесных растений Института леса КарНЦ 

РАН, показали, что у узорчатых деревьев карельской березы ослабление активности 
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сахарозосинтазы в ксилеме происходит на фоне многократного увеличения активности 

апопластной инвертазы во флоэме (Галибина и др., 2015). Интенсивное инвертазное 

расщепление сахарозы в данном случае рассматривается как эффективный механизм 

утилизации избытка дисахарида во флоэме узорчатых растений. Образующиеся в ходе 

инвертазной реакции глюкоза и фруктоза активно используются на новообразование 

клеток флоэмы и синтез в них запасных метаболитов. На первое указывает сильное 

увеличение толщины коры, на второе – накопление в паренхимных клетках флоэмы 

узорчатой карельской березы больших количеств крахмала, липидов и танинов 

(Новицкая, 1997, 1999, 2008, Novitskaуа, Kushnir, 2006).  

Наши данные также свидетельствуют об активных ростовых процессах со 

стороны флоэмы у узорчатых деревьев карельской березы. В п. 6 Обсуждения мы 

показали, что у 40-летних узорчатых деревьев карельской березы ростовые процессы со 

стороны флоэмы шли намного активнее, чем со стороны ксилемы. 

В связи с рассматриваемым кругом вопросов представляют интерес данные, 

полученные на 6-летних растениях карельской березы. В случае обычной березы 

повислой 6-летние растения продемонстрировали картину, аналогичную 40-летним 

деревьям: высокая активность сахарозосинтазы в ксилеме (151,7 мкмоль сахарозы/мг 

белка∙30 мин) (Рисунок 5) соответствовала высокому градиенту концентрации сахарозы 

между ксилемой и флоэмой (79,9 мг/г сырой ткани) (Рисунок 6). 

У 6-летней карельской березы наблюдалось незначительное снижение активности 

сахарозосинтазы в ксилеме (139,4 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) (Рисунок 8), 

которое сопровождалось небольшим ослаблением ростовых процессов в ткани 

(отношение фру/глю 3,3 и 2,8 в ксилеме обычной березы и карельской березы 

соответственно) (Рисунки 7, 10). В то же время градиент концентрации сахарозы между 

проводящими тканями составил всего 2,9 мг/г сырой ткани (Рисунок  9). В этой 

ситуации обращает на себя внимание 5-кратный рост активности фермента во флоэме 

карельской березы (3,9 и 20,8 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин у обычной и карельской 

березы соответственно) (Рисунки 5, 8). Можно предположить, что у молодых деревьев 

карельской березы мы застали перестройку метаболизма ксилемы и флоэмы, связанную 

с самым началом сезонного возобновления развития структурных аномалий тканей 

ствола. Как мы указывали ранее, аномальный рост сопровождается ослаблением 

прироста ксилемы (снижение отношения фру/глю в ксилеме), уменьшением в ткани 
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доли волокон и сосудов и увеличением доли паренхимы  (снижение активности 

сахарозосинтазы в ксилеме), активизацией ростовых процессов со стороны флоэмы 

(рост активности сахарозосинтазы во флоэме). Практическое отсутствие градиента 

концентрации сахарозы между ксилемой и флоэмой, по нашему мнению, подчеркивает 

«переходное» состояние тканей ствола. 

4.8 Активность сахарозосинтазы и содержание крахмала 

Накопление крахмала является одним из наиболее лабильных способов 

утилизации излишка сахарозы в тканях растения (Курсанов, 1976).  

В наших исследованиях, высокая активность сахарозосинтазы в ксилеме деревьев 

обычной березы повислой в период камбиального роста (Рисунки 5, 11, 16А, 22А) 

способствует активному расщеплению сахарозы в ксилеме, при этом продукты реакции  

расходуются на образование клеточных стенок сосудов и волокнистых трахеид, о чем 

свидетельствует высокое содержание целлюлозы в ксилеме обычной березы повислой 

(Рисунок 13). Запасание крахмала в ксилеме деревьев березы повислой в период 

камбиального роста происходит слабо: у 8-летних деревьев обычной березы это 

значение составило 0,2 мг/г сухой ткани (июнь) и 0,1 мг/г сухой ткани (июль); у 10-

летних – 0,3 мг/г сухой ткани (июнь); у 40-летних – 0,06 мг/г сухой ткани (июнь). 

(Рисунки 12, 17А, 23А).  

Обращает на себя внимание, что наибольшие уровни крахмала в исследованных 

нами образцах были отмечены во флоэме обычной и карельской березы (Рисунки 17Б, 

23Б, 27Б). Причем, у обычной березы уровень крахмала во флоэме был выше по 

сравнению с карельской березой: у 8-летних растений – в 16 раз, у 40-летних– в 5 раз. 

На примере сахарной свеклы показано, что после повышения содержания сахарозы 

выше некоего уровня, в клетках вместо крахмала начинается синтез более энергоемких 

соединений – липидов (Курсанов, 1976). Высокая активность инвертазы во флоэме 

карельской березы (Галибина и др, 2015) свидетельствует о появлении в ткани большого 

количества сахарозы. В этой связи можно ожидать, что синтез крахмала здесь будет 

замещаться синтезом липидов. И действительно, имеющиеся данные свидетельствуют о 

том, что во флоэме карельской березы, в отличие от флоэмы обычной березы повислой, 

накапливается большое количество липидных соединений (Novitskaya, Kushnir, 2006; 

Новицкая, 2008). Таким образом, результаты наших исследований, показавшие меньшее 
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количество крахмала во флоэме карельской березы, очевидно, отражают переключение 

обменных процессов на синтез липидных соединений. С другой стороны, наличие 

большого количества крахмала во флоэме обычной березы повислой свидетельствует о 

том, что содержание сахарозы в ткани, по-видимому, не достигло критического уровня, 

и находится в пределах, позволяющих утилизировать излишки дисахарида через 

крахмалонакопление. 

Отдельного внимания заслуживают данные, полученные в период торможения 

камбиального роста погодными условиями. Данное явление наблюдалось в июле у 40-

летних деревьев. Исследования Г.Ф. Антоновой (1999) показывают, что в наиболее 

теплом месяце вегетационного сезона (в наших условиях – июль) имеется некий 

максимум среднесуточных температур, выше которого интенсивность деления клеток 

камбия падает. Ведущий ограничивающий фактор в этот период ─ количество 

атмосферных осадков, являющихся основным источником влаги в почве.  

Период длительного отсутствия осадков на фоне высоких температур, 

предшествовавший взятию нами образцов в июле (Рисунок 2), способствовал развитию 

водного дефицита тканей ствола, результатом чего стало подавление активности 

камбия. Торможение камбиальной активности у 40-летних деревьев обычной березы 

повислой коррелировало с резким (в 21 раз) падением активности сахарозосинтазы в 

ксилеме (Рисунок 22А). Следствием снижения использования сахарозы в ксилеме 

должно быть торможение ее притока из флоэмы и необходимость утилизации во флоэме 

большого количества "лишней" сахарозы. Это подтверждается накоплением запасного 

полисахарида – крахмала, особенно большое его количество показано во флоэме (50,3 

мг/г сухой ткани) (Рисунок 23Б). С другой стороны, высокий уровень запасного 

полисахарида свидетельствует о том, что у обычной березы содержание сахарозы во 

флоэме не превысило предел, соответствующий утилизации сахарозы через синтез 

крахмала. Следует также подчеркнуть, что данные по 40-летним деревьям обычной 

березы в условиях торможения камбиального роста подтверждают наш вывод, 

сделанный для узорчатых деревьев карельской березы в период деятельности камбия, а 

именно, что снижение активности сахарозосинтазы в ксилеме коррелирует с ростом 

содержания сахарозы во флоэме.  Во флоэме 40-летних деревьев обычной березы 

повислой, в отличие от ксилемы, увеличение содержания крахмала в июле (Рисунок 23 

Б) сопровождалось увеличением активности СС (Рисунок 22Б). В литературе имеются 
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многочисленные данные о том, что помимо формирования вторичной клеточной стенки 

сахарозосинтаза участвует в биосинтезе крахмала (Asano et al., 2002; Koch, Zeng, 2002; 

Baroja- Fernandez et al., 2003; Kladnik, 2005; Patrick et al., 2013), а так же в реакциях 

дыхательной цепи (Xu et al., 1989; Sturm, Tang, 1999; Zeng et al., 1999; Bologa et al., 

2003). Приоритетным путем образования крахмала в акцепторных тканях двудольных 

растений являются реакции, катализируемые сахарозосинтазой – образование УДФ-

глюкозы при расщеплении сахарозы в присутствии УДФ; УДФГ-пирофосфорилазой – 

образование глюкозо-1-фосфата из УДФГ; фосфоглюкомутазой – образование глюкозо-

6-фосфата и вторичное образование глюкозо-1-фосфата в амилопластах; АДФГ-

пирофосфорилазой – образование из глюкозо-1-фосфата АДФ-глюкозы – 

предшественника синтеза крахмала  и крахмал-синтазой (Müller-Röber et al. 1992, 

Tauberger et al. 2000, Tiessen et al. 2002; Baroja- Fernandez et al., 2003). Несмотря на то, 

что УДФ является преимущественным субстратом для сахарозосинтазной реакции, 

многочисленные исследования показали, что АДФ также может вступать в 

катализируемую сахарозосинтазой реакцию, в результате которой образуется АДФ-

глюкоза (Pozueta-Romero et al. 1991, 1999; Naeem et al. 1997, Shannon et al. 1998, Baroja-

Fernández et al. 2001, 2003). 

У 40-летних узорчатых деревьев карельской березы активность сахарозосинтазы в 

ксилеме в июле упала в 2,4 раза, при этом ее значения во флоэме значимо возросли, это 

также сопровождалось накоплением крахмала во флоэме (Рисунок 26, 27). Однако 

содержание крахмала здесь было существенно ниже, чем во флоэме обычной березы.  

Стоит отметить, что у деревьев обычной березы повислой и безузорчатой 

карельской березы в июле увеличение содержания крахмала в ксилеме происходило на 

фоне снижения сахарозосинтазной активности (40 лет), а его снижение – на фоне 

увеличения активности фермента (8 лет). У узорчатых растений карельской березы, 

напротив, снижение содержания крахмала сопровождалось снижением активности 

сахарозосинтазы. Таким образом, у безузорчатых растений березы повислой 

положительная корреляция активности сахарозосинтазы и содержания крахмала 

наблюдалась только во флоэме, у узорчатой карельской березы – как в ксилеме, так и во 

флоэме.  

Представляет интерес сопоставление активности сахарозосинтазы и содержания 

целлюлозы и крахмала в образцах ксилемы 10-летних деревьев обычной березы, 
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безузорчатой карельской березы и узорчатых и безузорчатых участков ствола узорчатых 

деревьев карельской березы (Рисунок 11, 12). Среди перечисленных вариантов 

наибольшая активность фермента (167,4 мкмоль сахарозы/мг белка∙30 мин) и 

наибольшие уровни крахмала и целлюлозы (3,1 мг/г сухой ткани, 42%) были характерны 

для ксилемы безузорчатых участков ствола узорчатых деревьев (Рисунки 12, 13). 

Накопление крахмала в этих условиях указывает на следующее: несмотря на то, что 

сахарозосинтаза очень активно вовлекает сахарозу в синтез целлюлозы, в ткани остается 

избыток дисахарида, который утилизируется через синтез крахмала. Это дает основание 

заключить, что поддержание нормальной структуры древесины в безузорчатой части 

ствола карельской березы осуществляется на границе верхнего предела активности 

сахарозосинтазы. В пользу данного вывода свидетельствует факт, что переход к 

аномальному ксилогенезу в соседних участках ствола связан с резким падением 

активности сахарозосинтазы и заменой ее другим ферментом – инвертазой (Галибина и 

др., 2015).  

4.9 Изоформы сахарозосинтазы при нормальном и аномальном ксилогенезе березы 

повислой 

В ксилеме обычной березы повислой и карельской березы мы исследовали 

уровень экспрессии генов SUS1, SUS2 и SUS3, кодирующих три изоформы 

сахарозосинтазы – SuSy1, SuSy2, SuSy3.  Установлено, что по составу экспрессируемых 

генов различий между формами березы повислой не наблюдается: во всех 

исследованных образцах ксилемы были обнаружены транскрипты всех трех генов 

(Рисунок 36). В то же время уровень экспрессии генов существенно различался. Главной 

отличительной чертой является высокий уровень экспрессии гена SUS1 в древесине 

нормального строения (ксилема обычной березы, безузорчатой карельской березы, 

безузорчатых участков ствола узорчатой карельской березы) и его резкое падение в 

узорчатой древесине карельской березы. В п.п. 4 и 5 мы показали тесную корреляцию 

между экспрессией гена SUS1, синтезом целлюлозы и дифференцировкой волокон и 

сосудов ксилемы. В данной связи резкое снижение уровня транскриптов этого гена в 

узорчатой древесине, для которой характерно уменьшение доли волокон и сосудов и 

увеличение содержания клеток паренхимы, вполне объяснимо.  

Необходимо отметить сравнительно высокий уровень экспрессии генов SUS2 и 

SUS3 в нормальной древесине карельской березы. Ген SUS2 может участвовать в 
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синтезе целлюлозы при низком уровне транскрипции SUS1 или пониженной активности 

SuSy1, в частности, при избыточном накоплении в тканях фруктозы, высокие 

концентрации которой сильно ингибируют или инактивируют SuSy1 (Matic et al., 2004). 

В безузорчатых участках ствола высокий уровень экспрессии был показан как для гена 

SUS1, так и для гена SUS2. Следует отметить, что эти данные находятся в соответствии с 

нашим предположением о том, что в ксилеме безузорчатой части ствола узорчатой 

карельской березы сахарозосинтаза работает на верхнем пределе своего ресурса по 

поддержанию нормального строения древесины, т.е. поддержанию дифференцировки ее 

механических и водопроводящих элементов (см. п. 8). 

Ген SUS3 имеет широкий диапазон транскрипции в органах и тканях древесных 

растений и рассматривается как ген общего метаболизма, он практически не 

экспрессируется в формирующихся клетках ксилемы (Geisler-Lee et al., 2006). 

Повышение экспрессии гена SUS3 в нормальной древесине карельской березы можно 

объяснить ее структурными особенностями. Если в древесине обычной березы 

преобладают лучи шириной в 1-3 клетки, то в нормальной по строению древесине 

карельской березы ширина лучей обычно составляет 3-4 клетки, т.е. в ней несколько 

возрастает доля лучевой паренхимы. Клетки лучевой паренхимы выполняют важную 

функцию транспортировки веществ в зону роста и дифференциации структурных 

элементов ксилемы, поэтому для них характерна высокая интенсивность метаболизма. 

Исходя из сказанного, несколько повышенная экспрессия гена SUS3 в нормальной 

древесине карельской березы может быть связана с увеличением в ее составе количества 

паренхимных клеток лучей. 

В узорчатой древесине карельской березы мы наблюдали очень низкие уровни 

экспрессии всех исследованных генов сахарозосинтазного семейства (Рисунки 36-4). 

Это хорошо согласуется с данными о резком снижении активности сахарозосинтазы при 

переходе к формированию ее характерных структурных аномалий. 

4.10 Активность сахарозосинтазы на ранних этапах онтогенеза березы повислой 

В ходе исследования было показано, что активность сахарозосинтазы в ксилеме 

безузорчатых растений карельской березы отличается от активности фермента в 

ксилеме обычной березы повислой (Рисунок 11Б). Мы выдвинули предположение, что 

нарушения функционирования ферментных систем углеводного обмена у карельской 
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березы начинаются еще в ходе раннего онтогенеза, до начала формирования аномальной 

древесины. В связи с этим была изучена активность сахарозосинтазы в акцепторных 

органах сеянцев обычной березы повислой и карельской березы, еще не имеющих 

видимых отклонений в структуре древесины. 

На 1,5-месячных растениях березы повислой показано, что основным 

потребляющим органом в данном возрасте является корень, о чем свидетельствует 

преобладание активности сахарозосинтазы в корне, по сравнению со стеблем, как у 

растений обычной березы повислой, так и у карельской березы. В молодых растущих 

тканях интенсивно протекает биосинтез целлюлозы и основного предшественника 

гемицеллюлоз и пектинов – УДФ-глюкуроновой кислоты. Субстратом этих процессов 

является УДФ-глюкоза, наработка, которой обеспечивается за счет деятельности 

сахарозосинтазы (Никитин, Измайлов, 2016).  

У 1,5-месячных сеянцев карельской березы, по сравнению с растениями обычной 

березы, активность сахарозосинтазы выше, как в корне, так и в стебле, что может 

свидетельствовать о более интенсивном протекании у нее на ранних этапах развития 

процессов структурообразования (на взрослых растениях березы было показано, что 

наибольшая активность сахарозосинтазы на фоне интенсивного протекания ксилогенеза 

наблюдается в ксилеме безузорчатых участков ствола узорчатых растений карельской 

березы (Рисунок 11Б-3)). 

В ходе исследования показано, что различия в активности сахарозосинтазы 

сеянцев обычной березы повислой и карельской березы, также как и у взрослых 

растений, обусловлены разным уровнем экспрессии генов SUS1, SUS2 (Рисунок 39). 

Более высокая активность сахарозосинтазы в стебле сеянцев карельской березы 

обусловлена изоформой SuSy1, о чем говорит высокий уровень экспрессии 

кодирующего ее гена SUS1 (Рисунок 39-2).  

У 5-месячных растений, по сравнению с 1,5-месячными, основным акцептором 

ассимилятов становится стебель (Рисунок 33). Аттрагирующая способность ксилемы 

стебля возрастает по мере роста и развития древесных растений, при этом клеточные 

стенки ксилемы становятся основными аккумуляторами биомассы (Антонова, 2011). 

Преимущественное развитие стебля или корня (двух конкурирующих акцепторных 

органов) регулируется в растении сигнальными процессами, опосредованными 

растительными гормонами (ауксины, цитокинины). В недавнее время появились работы, 
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указывающие также на участие сахаров в реакциях быстрого ответа, необходимых для 

поддержания координации развития корня и стебля в условиях действия эндогенных и 

экзогенных факторов (Wang, Ruan, 2016). У 5-месячных растений обычной березы 

повислой в акцепторных органах было показано преобладание активности 

сахарозосинтазы, по сравнению с карельской березой. Таким образом, растений разных 

форм березы повислой в возрасте 5-ти месяцев имели различия в распределении 

активности сахарозосинтазы, характерные для взрослых деревьев березы.  

Таким образом, уже на ранних этапах развития между двумя формами березы 

повислой закладываются различия в путях метаболизации дисахарида.  

4.11 Особенности активности сахарозосинтазы на фоне дефицита азота 

Наряду с эндогенными механизмами, определяющими преимущественное 

использование ассимилятов в растении, баланс между развитием различных 

акцепторных органов определяется внешними факторами среды, плодородием почвы. 

Выращивание растений двух форм березы повислой на субстрате с низким содержанием 

доступного азота привело к сокращению темпов роста надземной биомассы, при этом 

они имели тонкие, но длинные корни (Рисунок 34).  

У сеянцев обычной березы, выращенных при дефиците минеральных элементов, 

наблюдалось резкое снижение ферментативной активности сахарозосинтазы (Рисунок 

35). Особенно сильно снизилась активность сахарозосинтазы в стебле (в 20 раз) (в корне 

активность фермента снизилась в 4 раза) Большее падение сахарозосинтазной 

активности в стебле, по сравнению с корнем, привело и к большей потере надземной 

биомассы. На горохе посевном показано, что даже низкие (1 мМ) концентрации 

нитратов могут увеличивать активность сахарозосинтазы и приводить к накоплению 

вегетативной биомассы растений (Никитин, Измайлов, 2016). Таким образом, при 

недостатке азотного питания у сеянцев березы повислой происходит подавление 

ксилогенеза, и все ресурсы тратятся на поддержание биомассы корней. 

У растений карельской березы при недостаточном азотном питании активность 

сахарозосинтазы в стебле снижается всего в 2 раза. Более высокая активность 

сахарозосинтазы в стебле карельской березы, по сравнению с обычной березой 

повислой, на фоне снижения морфометрических показателей говорит о том, что у 

растений карельской березы в условиях недостатка азота снижение метаболизации 



87 

сахарозы в акцепторных тканях обусловлено подавлением активности других 

сахарозорасщепляющих ферментов. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Проведенное исследование показало, что наибольшая активность 

сахарозосинтазы в тканях ствола березы повислой наблюдается в период камбиального 

роста и связана с формированием проводящих тканей – ксилемы и флоэмы. В период 

деятельности камбия активность сахарозосинтазы в ксилеме значимо превышала 

данный показатель во флоэме. Известно, что в ходе ксилогенеза сахарозосинтаза играет 

существенную роль в отложении вторичной клеточной стенки, поставляя субстрат для 

синтеза ее структурных элементов. Полученные нами данные свидетельствуют о том, 

что формирование нормальной по строению древесины обычной березы повислой, в 

составе которой преобладают проводящие элементы ксилемы – сосуды и волокна 

происходит на фоне высокой активности сахарозосинтазы под контролем гена SUS1 и 

сопровождается активным синтезом структурных элементов клеточных стенок.  

Установлено, что у растений карельской березы дифференциация производных 

камбия в паренхимные клетки, являющиеся основными анатомическими элементами 

структурных аномалий древесины карельской березы, происходит на фоне низкой 

активности сахарозосинтазы в связи со снижением экспрессии генов SUS1 и SUS2 и 

сопровождается уменьшением содержания целлюлозы на единицу массы ксилемы. В 

этом случае высокая акцепторная сила ксилемы поддерживается за счет синтеза 

запасных метаболитов, в частности крахмала. 

Снижение по сравнению с обычной березой повислой значений активности 

сахарозосинтазы, экспрессии гена SUS1 и содержания целлюлозы у безузорчатых 

растений карельской березы говорит о том, что уменьшение утилизации углерода через 

синтез компонентов клеточных стенок ксилемы у карельской березы происходит еще до 

начала формирования аномальной по строению древесины. В нашей работе впервые 

были показаны различия в активности сахарозосинтазы у растений обычной березы 

повислой и карельской березы на ранних этапах онтогенеза: более низкая активность 

сахарозосинтазы у 5-месячных сеянцев карельской березы обусловлена снижением 

уровня экспрессии генов SUS1 и SUS2.  

Существенной особенностью безузорчатой древесины карельской березы 

является значимое увеличение уровня экспрессии гена SUS3, который, согласно 

литературным данным практически не экспрессируется в формирующихся клетках 
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ксилемы древесных растений, а является геном общего метаболизма (Geisler-Lee et al., 

2006). 

Таким образом, в ходе проведенной работы установлена важная роль 

сахарозосинтазы в ксилогенезе древесных растений и выявлена обратная корреляция 

активности изучаемого фермента и уровня транскрипции некоторых генов 

сахарозосинтазного ряда (SUS1, SUS2) с проявлением признаков аномального 

ксилогенеза карельской березы.  

Полученные в ходе проведения работы данные могут быть использованы в поиске 

путей управления ксилогенезом древесных растений и получения высокодекоративной 

древесины карельской березы. 
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ВЫВОДЫ 

1. Активность сахарозосинтазы в тканях ствола Betula pendula Roth изменяется в 

течение вегетационного периода и имеет возрастную динамику. Наиболее высокие 

значения активности сахарозосинтазы наблюдаются в ксилеме в период активного 

камбиального роста. 

2. Активность сахарозосинтазы при формировании нормальной (типичной для вида) 

древесины B. pendula в 3-5 раз выше, чем при формировании аномальной узорчатой 

древесины. Падение активности фермента в зонах формирования узорчатой древесины 

обусловлено снижением экспрессии генов сахарозосинтазного семейства. 

3. Основной функцией сахарозосинтазы в ходе ксилогенеза B. pendula является ее 

участие в синтезе целлюлозы. Об этом свидетельствует корреляция между активностью 

фермента, уровнями экспрессии генов SUS1, SUS2 и содержанием целлюлозы при 

разных сценариях ксилогенеза. 

4. Основную роль в поддержании высокой активности сахарозосинтазы у B. pendula 

var. pendula играет высокая экспрессия гена SUS1. У B. pendula var. carelica заметное 

участие в этом принимают также гены SUS2 и SUS3.  

5. Различия в активности сахарозосинтазы у B. pendula var. pendula и B. pendula var. 

carelica начинают проявляться на ранних стадиях онтогенеза. 

6. Низкий уровень доступного азота приводит к снижению активности 

сахарозосинтазы в акцепторных органах сенцев B. pendula. 
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