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У растений карельской березы в тканях ствола изучена активность ферментов антиоксидантной си-
стемы (АОС) (каталазы (КАТ) и пероксидазы (ПОД)) и фермента, участвующего в утилизации из-
бытка сахарозы, – апопластной инвертазы (АпИнв). Исследования проводили на 46-летних дере-
вьях карельской березы, обладающих высокой степенью узорчатости древесины (узорчатые расте-
ния), и деревьев, у которых признак узорчатости не проявился (безузорчатые растения). Даты
отбора были приурочены к протеканию различных фенофаз: период покоя, выход из состояния по-
коя, сокодвижение, рост листовой пластинки, камбиальный рост, подготовка к состоянию покоя.
Для анализа отбирали ткани флоэмы и ксилемы. У исследуемых деревьев выявлена разница в пре-
имущественном пути утилизации перекиси водорода. У безузорчатых растений во флоэме и ксиле-
ме была выше активность КАТ, за исключением периода камбиального роста, когда происходит
формирование древесины и отложение вторичной клеточной стенки. В этот период в ксилеме на-
блюдалась обратная тенденция: активность КАТ была выше у узорчатых растений. У узорчатых рас-
тений в тканях ствола на протяжении всего сезона была выше активность ПОД. Полученные дан-
ные подтверждают обнаруженную ранее в тканях ствола обратную корреляцию между ростовыми
процессами и активностью ПОД и АпИнв. Наибольшая активность ПОД и АпИнв наблюдалась в
периоды выхода растения из состояния глубокого покоя и интенсивного оттока метаболитов в
ствол. В период камбиального роста активность ПОД и АпИнв в тканях ствола растений березы па-
дала. Выявленная в течение всего сезона корреляция активностей КАТ и ПОД с активностью
АпИнв подтверждает наше предположение, что изменение активности ферментов АОС у карель-
ской березы может быть связано с нарушением углеводного обмена.
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Ксилогенез, или процесс формирования дре-
весины, – это фиксация углерода в составе струк-
турных полимеров углеводной и фенольной при-
роды в клеточных стенках древеснеющих тканей
растений. Понимание процессов, лежащих в ос-
нове ксилогенеза, актуально, так как эффектив-
ное управление образованием древесины необхо-
димо для повышения продуктивности древесных
растений.

Один из методических подходов к изучению
нормального развития – это исследование ано-

мальных вариантов ксилогенеза. Ярким предста-
вителем растений с аномальным строением явля-
ется карельская береза (Betula pendula Roth var.
carelica (Mercl.) Hämet-Ahti). Карельская береза –
форма березы повислой, у которой в результате
отклонений в деятельности камбия не запускает-
ся программа гибели клеток, приводящая к фор-
мированию сосудов ксилемы и ситовидных тру-
бок флоэмы, дифференцирующиеся камбиаль-
ные производные сохраняют протопласт и
превращаются в клетки запасающей паренхимы,
которые накапливают большие количества липи-
дов и таннинов. Формируется аномальная по
строению древесина, визуально характеризующа-
яся наличием узора в местах крупных скоплений
паренхимных клеток (Коровин и др., 2002; No-
vitskaya, Kushnir, 2006).

1 Финансовое обеспечение исследований осуществлялось
из средств федерального бюджета на выполнение госу-
дарственного задания КарНЦ РАН (Институт леса
КарНЦ РАН) и при финансовой поддержке РФФИ (про-
ект № 16-04-100639_р_а).
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В результате многолетних исследований выяв-
лен ряд физиолого-биохимических и молекуляр-
но-генетических особенностей сценариев ксило-
генеза у карельской и обычной березы (B. pendula
Roth var. pendula), а также в ряду растений карель-
ской березы с разной степенью узорчатости дре-
весины. Формирование нормальной по строению
древесины, в составе которой преобладают сосу-
ды и волокна, происходит на фоне интенсивной
метаболизации сахарозы – основной транспорт-
ной формы сахаров у березы (Новицкая и др.,
2015) – сахарозосинтазой (СС) под контролем ге-
на SUS1 и сопровождается активным синтезом
структурных компонентов клеточных стенок
(целлюлозы). Формирование аномальной узор-
чатой древесины, для которой характерны круп-
ные включения клеток паренхимы, происходит
на фоне низкой активности СС в связи со сниже-
нием экспрессии кодирующих ее генов SUS1 и
SUS2 и сопровождается уменьшением содержа-
ния целлюлозы (Галибина и др., 2015б, 2016а; Мо-
щенская и др., 2016, 2017). При этом избыток са-
харозы в аномальных участках (Галибина и др.,
2012; Новицкая и др., 2015; Novitskaya et al., 2016)
метаболизируется АпИнв (Галибина и др., 2015а,
2016а; Мощенская и др., 2016), что сопровождает-
ся увеличением содержания гексоз в тканях.

Гексозы, вовлекаясь в цикл Кребса и пентозо-
фосфатный путь, участвуют в реакциях образова-
ния активных форм кислорода (АФК) и синтезе
веществ фенольной природы (Couée et al., 2006;
Донцов и др., 2006; Wellen, Thompson, 2010). Глю-
коза самостоятельно может взаимодействовать с
АФК и образовывать субстраты пероксидазного
окисления (Синькевич и др., 2009). Утилизация
АФК и свободных радикалов происходит при
участии антиоксидантной системы (АОС), ком-
понентами которой являются ферменты (су-
пероксиддисмутаза, каталаза (КАТ), пероксидаза
(ПОД)) и низкомолекулярные антиоксиданты.
Изучение активности ПОД в тканях ствола бере-
зы повислой выявило, что у взрослых деревьев ка-
рельской березы активность фермента выше, чем
у растений обычной березы (Галибина и др., 2013;
Никерова, Галибина, 2017), а в ряду растений ка-
рельской березы активность ПОД возрастает с
увеличением степени узорчатости древесины (Га-
либина и др., 2016б). На основании проведенных
исследований предложен способ количественной
экспресс-диагностики “узорчатости” древесины
карельской березы по определению активности
гваякол-пероксидазы в ксилеме (Способ …, 2016).

Определенный низкий уровень АФК всегда
присутствует в клетках. При относительно уме-
ренных и низких неповреждающих концентраци-
ях АФК вовлекаются в нормальный метаболизм
клетки (Apel, Hirt, 2004), их наличие необходимо
для жизнедеятельности любого организма (Mit-
tler, 2017). АФК задействованы в синтезе веществ

фенольной и углеводной природы, модификации
белковых молекул и регуляции важнейших биоло-
гических процессов, таких как фотосинтез, фото-
дыхание, биосинтез лигнина (Полесская и др.,
2004; Гарифзянов и др., 2011; Креславский и др.,
2012; Колупаев, 2016). Первым ферментом, прини-
мающим участие в утилизации АФК, а особенно
H2O2, которая накапливается в процессе дыхания,
является каталаза. Взаимосвязь активности ПОД и
КАТ весьма интересна: как правило, активность
одного фермента компенсирует активность друго-
го (Fernández-García et al., 2004; Chen et al., 2006).

Целью нашей работы было изучение активно-
сти ферментов АОС как в период камбиального
роста, так и в периоды, предшествующие форми-
рованию нормальной и аномальной древесины.
На основании наших исследований и имеющихся
литературных данных (Половникова, Воскресен-
ская, 2008) выдвинута гипотеза, что по изменению
активности антиоксидантных ферментов можно
судить об особенностях ксилогенеза в растении. В
работе представлены данные по сезонной динами-
ке активностей ПОД и КАТ в тканях ствола безуз-
орчатых и узорчатых растений карельской березы,
рассмотрена компенсаторная роль этих фермен-
тов. Для обсуждения полученных результатов у де-
ревьев исследовали активность АпИнв.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Растительный материал и отбор образцов

Исследования проводили на деревьях карель-
ской березы, произрастающих на Агробиологиче-
ской станции КарНЦ РАН (61°45′ c.ш., 34°20′ в.д.),
в 2 км от г. Петрозаводска, Республика Карелия.
Возраст деревьев на момент отбора образцов тка-
ни составлял 46 лет. Все растения были выраще-
ны из сеянцев, полученных из семян от контро-
лируемого опыления деревьев карельской березы.

При любом варианте скрещивания родитель-
ских форм в потомстве появляются особи как с
узорчатой, так и безузорчатой текстурой древеси-
ны (Любавская, 1978; Ермаков, 1986; Машкина
и др., 2000). Для исследования отбирали высоко-
ствольные растения карельской березы с высокой
степенью узорчатости древесины (узорчатые рас-
тения) и растения, у которых признак узорчато-
сти не проявился (безузорчатые растения). Узор-
чатые особи карельской березы характеризовались
невысоким уровнем индивидуальной изменчиво-
сти по расположению и плотности рисунка на
стволе. Всего было взято 10 растений: 5 узорчатых
и 5 безузорчатых.

Исследование проводили в течение 2016 г.
Ткани препарировали в утреннее время (с 9 до 11 ч
утра), для их отбора подбирали дни без осадков.
Температура, наряду с фотопериодом, – основ-
ной фактор, запускающий или тормозящий важ-
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нейшие метаболические процессы, происходя-
щие в растении, и, тем самым, характеризующий
определенную фенологическую фазу (Федорков,
2007). На рис. 1 представлены среднесуточные
температуры в день отбора образцов (1), день до
отбора и день после отбора (2). Даты отбора были
приурочены к протеканию различных фенофаз.

Период покоя:
26.01 – состояние глубокого покоя (в лабора-

торных условиях почки не распускаются);
16.02 – состояние вынужденного покоя (почки

способны распускаться и расти).
Выход из состояния покоя, сокодвижение,

рост листовой пластинки:
29.03 – выход из состояния покоя, в стволе на-

чинается гидролиз запасных веществ (Галибина
и др., 2012);

28.04 – активное сокодвижение;
12.05 – активные процессы во флоэме, клетки

флоэмы сильно вакуолизированы, отделение ко-
ры от ксилемы идет по зоне дифференциации
флоэмных клеток (Барильская, 1978), лист распу-
стился на 50–70%.

Камбиальный рост:
25.05 – начало формирования прироста ксиле-

мы, камбиальная зона оводнена, отделяется к
флоэме, лист распустился на 100%;

15.06 – активное формирование ранней тон-
костенной древесины;

07.07 – активизация утолщения клеточной
стенки;

25.07 – продолжение формирования вторич-
ной клеточной стенки;

10.08 – завершение камбиального роста, кора
плохо отходит от ксилемы.

Подготовка к состоянию покоя:
13.09 – интенсивный отток метаболитов в

ствол, кора не отходит от ксилемы;
19.10 – подготовка к состоянию покоя.
На стволе карельской березы вырезали “окош-

ки” 4 × 6 см и отделяли кору от древесины. С об-
наженной поверхности древесины бритвенным
лезвием отбирали ткани ксилемы, с внутренней
поверхности коры – ткани флоэмы. У узорчатых
растений ткани отбирали из участков ствола с ха-
рактерными вздутиями, неровностями, крупны-

Рис. 1. Динамика среднесуточной температуры в течение 2016 года в г. Петрозаводске. По данным c сервера “Погода
России” (https://rp5.ru). 1 – среднесуточные температуры в день отбора образцов, 2 – среднесуточные температуры в
день до отбора и день после отбора образцов.
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ми бугорками и бугорчатыми выпуклостями. Весь
растительный материал замораживали в жидком
азоте и хранили в низкотемпературной морозиль-
ной камере при –70°C.

Биохимические исследования
Ткани ксилемы и флоэмы растирали с жидким

азотом и гомогенизировали при 4°C в буфере сле-
дующего состава: 50 мМ Hepes (pH 7.5), 1 мМ
ЭДТА, 1 мМ ЭГТА, 3 мМ ДТТ, 5 мМ MgCl2,
0.5 мМ PMSF. После 20-минутной экстракции
гомогенат центрифугировали при 10000 g в тече-
ние 20 минут (центрифуга Sigma 2-16PK, Герма-
ния). Осадок троекратно промывали буфером.
Объединенный супернатант и осадок диализова-
ли при 4°C в течение 18–20 ч против буфера для
гомогенизации, разбавленного в 10 раз (Галибина
и др., 2016а). В полученных после диализа фер-
ментативных препаратах спектрофотометриче-
ски (СФ 2000, Россия) определяли активность
ферментов. В супернатанте определяли КАТ и
ПОД, в осадке – АпИнв. Об активности КАТ су-
дили по ферментативному разложению перекиси
водорода (Никерова и др., 2016). Инкубационная
среда содержала 50 мМ K, Na-фосфатный буфер
(рН 7.8) и 14.7 мМ перекись водорода. Время ин-
кубации – 4 мин. Для определения активности
КАТ измеряли уменьшение оптической плотно-
сти при 240 нм, содержание H2O2 рассчитывали
по предварительно построенному градуировоч-
ному графику. Активность КАТ выражали в
мкмоль восстановленной перекиси водорода на
1 мг белка (мкмоль H2O2 1 мг–1 белка). Для опре-
деления активности ПОД в качестве донора водо-
рода использовали гваякол, в качестве субстрата –
перекись водорода. Инкубационная среда для
определения активности ПОД содержала 50 мМ
K, Na-фосфатный буфер (рН 5), 2.6 мМ перекись
водорода и 21.5 мМ гваякол. Время инкубации –
30 мин. Активность ПОД определяли по скорости
образования продукта реакции – тетрагваякола
(ТГ). Для определения содержания образовавше-
гося ТГ измеряли увеличение оптической плот-
ности при 470 нм, количество ТГ рассчитывали
с учетом коэффициента экстинкции (ε470нм =
= 0.0266 мкМ–1 см–1). Активность ПОД выража-
ли в мкмоль образовавшегося ТГ на 1 мг белка
(мкмоль ТГ 1 мг–1 белка) (Галибина и др., 2016б;
Никерова, Галибина, 2017). Содержание белка
определяли по методу Бредфорда. Активность
АпИнв определяли после инкубации ферментно-
го препарата при 30°C в течение 30 мин. Инкуба-
ционная среда для определения активности
АпИнв содержала 100 мМ ацетатный буфер (рН =
= 4.7) и 25 мМ сахарозу. Количество образовав-
шейся в процессе инкубации глюкозы определя-
ли глюкозооксидазным методом (набор реаген-
тов “Глюкоза-Агат”, Россия). Активность АпИнв

выражали в мкмоль распавшейся сахарозы на 1 г
сырой ткани (мкмоль сахарозы 1 г–1 сырой ткани)
(Галибина и др., 2015б).

Исследования выполнены на научном обору-
довании Центра коллективного пользования Фе-
дерального исследовательского центра “Карель-
ский научный центр Российской академии наук”.

Статистическая обработка
Статистическая обработка данных осуществ-

лялась в среде Microsoft Excel. Эксперименты
проводили в 5 биологических и 3 аналитических
повторностях. На диаграммах приведены средние
значения и их стандартные ошибки (n = 15). Для
оценки достоверности различий использовали
t-критерий Стьюдента, а также двухвыборочный
t-тест с различными дисперсиями. Статистиче-
ски значимыми считали различия при р < 0.05.
Для нахождения корреляций использовали пакет
программ для анализа данных PAST.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Активность каталазы у безузорчатых 

и узорчатых растений карельской березы
У безузорчатых растений в ксилеме при пере-

ходе от глубокого к вынужденному покою актив-
ность КАТ увеличивалась от 405 до 463 мкмоль
H2O2 на 1 мг белка и продолжала возрастать по
мере выхода растения из состояния покоя. Мак-
симальную активность КАТ в ксилеме наблюдали
в период развертывания листовой пластинки
(12 мая) – 622 мкмоль H2O2 на 1 мг белка. Во фло-
эме активность КАТ в период покоя была около
380 мкмоль H2O2 на 1 мг белка. В период выхода
растений из состояния покоя активность КАТ
возросла и колебалась в диапазоне 470–520 мкмоль
H2O2 на 1 мг белка, за исключением периода
сокодвижения, когда ее активность упала до
190 мкмоль H2O2 на 1 мг белка. В период камби-
ального роста происходит снижение активности
КАТ, особенно в тканях ксилемы. Прекращение
ростовых процессов и интенсивный отток мета-
болитов в ткани ствола сопровождались возраста-
нием активности КАТ, особенно во флоэме, зна-
чение ее активности достигало 571 мкмоль H2O2
на 1 мг белка. При переходе растений к состоя-
нию покоя активность КАТ в тканях ствола была
близка к таковым в период покоя (рис. 2).

У узорчатых растений активность КАТ в кси-
леме имела такую же динамику, как у безузорча-
тых растений. Активность фермента в период по-
коя колебалась в диапазоне 340–380 мкмоль H2O2
на 1 мг белка, повышалась при выходе из состоя-
ния покоя, достигала максимальных значений в
период развертывания листовой пластинки –
486 мкмоль H2O2 на 1 мг белка и снижалась в пе-
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риод камбиального роста до 250–360 мкмоль
H2O2 на 1 мг белка. Во флоэме узорчатых расте-
ний сезонная динамика активности КАТ отлича-
лась от таковой у безузорчатых растений. При вы-
ходе растений из состояния покоя (29.03) и после
окончания камбиального роста в период интенсив-
ного оттока метаболитов в ствол (13.09) происходи-
ло снижение активности КАТ до 55 и 213 мкмоль
H2O2 на 1 мг белка соответственно (рис. 2).

Активность КАТ у безузорчатых растений бы-
ла выше, чем у узорчатых растений во флоэме и в
ксилеме, за исключением периода камбиального
роста, когда происходит формирование древеси-
ны и отложение вторичной клеточной стенки.

В этот период в ксилеме наблюдалась обратная
тенденция: КАТ была выше у узорчатых растений
(рис. 2). Статистическая обработка данных с при-
менением двухвыборочного t-теста с различными
дисперсиями показала, что КАТ достоверно вы-
ше в течение всего сезона у безузорчатых расте-
ний карельской березы по сравнению с узорчаты-
ми только в тканях флоэмы (p = 0.008).

Активность пероксидазы у безузорчатых 
и узорчатых растений карельской березы

Пик активности ПОД пришелся на конец мар-
та, когда растения еще находились в состоянии
вынужденного покоя. Значения ее активности в

Рис. 2. Сезонная динамика активности каталазы (мкмоль H2O2 1 мг–1 белка) в тканях ствола у безузорчатых (а) и узор-
чатых (б) растений карельской березы 1 – во флоэме и 2 – в ксилеме.
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ксилеме достигали 485 и 1087 и во флоэме 611 и
1250 мкмоль ТГ на 1 мг белка у безузорчатых и
узорчатых растений соответственно. Низкие зна-
чения активности наблюдались в ксилеме в пери-
од сокодвижения (31 и 424 мкмоль ТГ на 1 мг бел-
ка у безузорчатых и узорчатых растений соответ-
ственно), во флоэме – в период формирования
ранней тонкостенной древесины (263 и 688 мкмоль
ТГ на 1 мг белка у безузорчатых и узорчатых рас-
тений соответственно). В ксилеме в этот период
также наблюдаются невысокие значения актив-
ности ПОД: 91 и 243 мкмоль ТГ на 1 мг белка у
растений с безузорчатой и узорчатой древесиной
соответственно.

Активность ПОД была значимо выше в тканях
флоэмы по сравнению с тканями ксилемы: у без-
узорчатых (p = 0.02) и узорчатых растений (p =
= 0.000006).

У безузорчатых растений на протяжении всего
сезона активность ПОД была ниже, чем у узорча-
тых растений, как в тканях ксилемы, так и в тка-
нях флоэмы (рис. 3). Статистическая обработка
данных с применением двухвыборочного t-теста с
различными дисперсиями показала, что ПОД до-
стоверно выше в течение всего сезона у узорчатых
растений карельской березы, по сравнению с без-
узорчатыми: в ксилеме (p = 0.003) и во флоэме
(p = 0.0000000009).

Активность апопластной инвертазы 
у безузорчатых и узорчатых растений 

карельской березы

Наибольшая активность АпИнв наблюдалась в
период выхода растения из состояния покоя и в
период интенсивного оттока метаболитов в ствол.
Значения ее у безузорчатых растений достигали
во флоэме 18 и 26 мкмоль сахарозы на 1 г сырой
ткани, в ксилеме 3.8 и 2.2 мкмоль сахарозы на 1 г
сырой ткани. У узорчатых растений активность
АпИнв была выше и составила в эти периоды во
флоэме 31 и 35 мкмоль сахарозы на 1 г сырой тка-
ни, в ксилеме 5.7 и 4.3 мкмоль сахарозы на 1 г сы-
рой ткани. В период камбиального роста актив-
ность АпИнв в тканях ствола растений березы па-
дает и достигает во флоэме 7 и 11 сахарозы на 1 г
сырой ткани, в ксилеме 0.2 и 0.8 сахарозы на 1 г
сырой ткани у безузорчатых и узорчатых расте-
ний соответственно (рис. 4).

Статистическая обработка данных с примене-
нием двухвыборочного t-теста с различными дис-
персиями показала, что АпИнв во флоэме досто-
верно выше (p = 0.005) в течение всего сезона у
узорчатых растений карельской березы по срав-
нению с безузорчатыми.

Взаимосвязь пероксидазы и каталазы 
с апопластной инвертазой у растений 

карельской березы

Корреляционный анализ с использованием
пакета программ для анализа данных PAST пока-
зал, что в ксилеме активность АпИнв коррелиру-
ет с активностью ПОД у безузорчатых (p = 0.0004)
и узорчатых (p = 0.002) растений. У узорчатых
растений активность АпИнв в ксилеме положи-
тельно коррелирует с активностью КАТ в ксиле-
ме (p = 0.003) и отрицательно – с активностью
КАТ во флоэме (p = 0.005).

Результаты исследования показали, что сезон-
ная динамика активности КАТ и ПОД у изучае-
мых форм березы отличается. Активность катала-
зы в тканях ствола выше у безузорчатых растений
(рис 2), особенно во флоэме. Формирование нор-
мальной древесины сопряжено с активными ро-
стовыми процессами (Галибина и др., 2015б,
2016а). Известно, что активизация работы мери-
стем связана с увеличением уровня дыхания, за-
трат энергии на метаболизм (Sairam et al., 2003;
Мазей и др., 2009; Павлова и др., 2014), которые,
вероятно, сопровождаются высокой каталазной
активностью. Активность КАТ может служить
показателем формирования новых жизнеспособ-
ных органов и тканей (Карасев и др., 2015). Ак-
тивность ПОД в тканях ствола на протяжении
всего сезона выше у узорчатых растений (рис 3).
Большую активность ПОД в аномальной древе-
сине по сравнению с КАТ можно объяснить ин-
гибированием последней высоким содержанием
перекиси водорода (Fernández-García et al., 2004).
Компенсаторная роль ПОД и КАТ не редко
встречается у разных растений (Fernández-García
et al., 2004; Chen et al., 2006). Ранее было показа-
но, что в ряду растений карельской березы при
увеличении признака узорчатости снижается ак-
тивность СС и возрастает активность АпИнв (Га-
либина и др., 2016а), что влечет за собой увеличе-
ние активности ПОД (Галибина и др., 2016б), и
уже даже слабоузорчатые растения карельской
березы превосходят безузорчатые по значениям
активности АпИнв и ПОД.

В период глубокого покоя у безузорчатых и
узорчатых деревьев березы наблюдаются невысо-
кие активности ПОД и КАТ (рис. 2, 3, дата 26.01).
Известно, что ферменты АОС являются показа-
телем активных аэробных процессов, а в зимний
период покоя в растении преобладают анаэроб-
ные процессы (Рогожин, 2004). Во флоэме в пе-
риод покоя активность КАТ ниже, чем в ксилеме
(рис. 2, дата 26.01), так как процессы дыхания у
древесного растения в большей степени сосредо-
точены в ксилеме (Крамер, Козловский, 1983).

Выход из состояния покоя в связи с повыше-
нием температуры (рис. 1), когда происходит ин-
тенсификация процессов дыхания и расход мета-
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болитов углеводной природы (Исаева, Рязанова;
2006; Федорков, 2007), сопровождался возраста-
нием активности КАТ и ПОД (рис. 2, 3, дата
29.03). Повышение активности ферментов АОС,
вероятно, связано с интенсивным гидролизом
полимерных компонентов. Обнаруженные высо-
кие значения активности АпИнв (рис. 4, дата
29.03) свидетельствуют о большой концентрации
сахарозы в апопласте, особенно у растений с
узорчатой древесиной. Избыток гексоз, образую-
щихся при апопластной утилизации сахарозы,
может, в свою очередь, расходоваться на образо-

вание субстратов окисления и АФК (Couée et al.,
2006; Донцов и др., 2006; Wellen, Thompson, 2010),
приводя к возрастанию активности ПОД и КАТ.
Особенно активность ферментов АОС увеличи-
вается во флоэме, где выше активность АпИнв.
Если у безузорчатых растений во флоэме высокая
активность ПОД наблюдается на фоне высокой
активности КАТ, то у узорчатых растений мы от-
мечаем другую тенденцию: экстремально высо-
кая пероксидазная активность на фоне самой
низкой каталазной активности. Полученный эф-
фект можно объяснить, вероятно, высокими кон-

Рис. 3. Сезонная динамика активности пероксидазы (мкмоль образовавшегося ТГ 1 мг–1 белка) в тканях ствола у без-
узорчатых (а) и узорчатых (б) растений карельской березы 1 – во флоэме и 2 – в ксилеме.
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центрациями перекиси водорода во флоэме у
узорчатых растений. Известно, что большой из-
быток перекиси водорода может ингибировать
КАТ, вследствие чего фермент теряет свою актив-
ность (Мирошниченко, 1992; Еремин, Метелица,
1996).

Период сокодвижения сопровождается рез-
ким падением пероксидазной активности и у
узорчатых, и у безузорчатых растений, особенно в
тканях ксилемы (рис. 3, дата 28.04). В это время
идет интенсивный ксилемный транспорт, и ос-
новная масса сахаров с ксилемным потоком по-

ступает к развивающимся листьям, главным ак-
цепторам в этот период. В тканях ствола падает
активность АпИнв (рис. 4, дата 28.04), что также
свидетельствует о снижении содержания сахаро-
зы. В клетках сахара участвуют в поддержании
тургорного давления и дыхания. Возрастание ак-
тивности каталазы в ксилеме (рис. 2, дата 28.04)
можно рассматривать как показатель интенсив-
ности дыхания.

В период камбиальной деятельности актив-
ность КАТ и ПОД в ксилеме понижена (рис. 2, 3,
дата 15.06–10.08). В это время сахара, притекаю-

Рис. 4. Сезонная динамика активности апопластной инвертазы (мкмоль распавшейся сахарозы 1 г–1 сырой ткани) во
флоэме (а) и ксилеме (б) у безузорчатых (1) и узорчатых (2) растений карельской березы.
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щие из фотосинтезирующих листьев, активно
расходуются в камбиальной зоне на рост и диф-
ференциацию ксилемы и флоэмы. В ксилеме до-
минирует сахарозосинтазный путь утилизации
сахарозы (Галибина и др., 2015б, 2016а) на фоне
снижения активности АпИнв (рис. 4, дата 15.06–
10.08). Низкие значения перекиси водорода в
ксилеме могут быть связаны с использованием ее
другими ферментами в биосинтезе лигнина (Os-
lon, Varner, 1993; Ros Barceló, 2005). Полученные
данные подтверждают обнаруженную ранее (Га-
либина и др., 2013) обратную корреляцию между
ростовыми процессами и пероксидазной актив-
ностью в тканях ствола. На фоне интенсивного
расхода метаболитов на камбиальный рост в кси-
леме во флоэме наблюдается высокая активность
КАТ, особенно во время интенсивного отложе-
ния вторичной клеточной стенки (рис. 2, дата
25.07), что может свидетельствовать об активных
дыхательных процессах в этих тканях (Мазей и др.,
2009; Павлова и др., 2014).

В период подготовки растения к состоянию
покоя в стволе в результате осеннего оттока асси-
милятов из кроны повышается содержание саха-
розы, что отражается в повышении активности
АпИнв (рис. 4, дата 13.09). Сахароза расщепляет-
ся АпИнв с образованием моносахаров, которые,
вероятно, возвращаются в клетки паренхимы и
идут на синтез запасных биополимеров. Как и в
период выхода растения из состояния покоя по-
вышение активности АпИнв у безузорчатых рас-
тений происходит на фоне повышения активно-
сти КАТ и ПОД (рис. 2, 3, дата 13.09). У узорчатых
растений на фоне большей активности АпИнв
(рис. 2, дата 13.09) существенно возрастает перок-
сидазная активность (рис. 3, дата 13.09), падает
каталазная активность (рис. 2 дата 13.09).

Выявленная в течение всего сезона корреля-
ция активностей КАТ и ПОД с активностью
АпИнв подтверждает наше предположение, что
изменение активности ферментов АОС у карель-
ской березы может быть связано с нарушением
углеводного обмена (Никерова, Галибина, 2017).
Перекись водорода может играть роль сигналь-
ной молекулы, регулируя уровень экспрессии
PR-генов (Bi et al., 1995; Pellinen et al., 2002), коди-
рующих патоген-индуцируемые белки (PR-бел-
ки, от pathogenesis related). PR-белки, в числе
прочих к ним относятся и пероксидазы, управля-
ют неспецифичной устойчивостью растений к
действию различных факторов (Kinkema et al.,
2000; Van Loon et al., 2006; Almagro et al., 2009).
Как правило, повышение уровня экспрессии
PR-генов рассматривают в связи с влиянием па-
тогенов. На трансгенных растениях тополя
(сверхэкспрессия генов, кодирующих АпИнв)
продемонстрировано увеличение уровня экспрес-
сии PR-генов в ответ на повышение активности
АпИнв (Zhang et al., 2014). Полученные в работе

данные подтверждают выдвинутую нами гипоте-
зу, что по изменению активности КАТ и ПОД
можно судить о возможном сценарии ксилогене-
за у древесного растения.

Заключение. Представленные в настоящей ста-
тье данные по динамике активности КАТ, ПОД и
АпИнв и результаты выполненных ранее иссле-
дований свидетельствуют о разных моделях
функционирования ферментных систем у узорча-
тых и безузорчатых растений карельской березы.
Различный способ утилизации сахарозы, лежа-
щий в основе проявления структурных аномалий
ствола и выраженный внешне наличием призна-
ков узорчатости, сказывается и на механизме ути-
лизации перекиси водорода, что отражается в
разных стратегиях поведения пероксидазы и ка-
талазы.

Выявленные закономерности в активности
пероксидазы и каталазы при проявлении узорча-
тости впервые рассмотрены в сезонной динами-
ке, что дало возможность указать их роль в важ-
нейших процессах, протекающих у древесных
растений в отдельных фенологических фазах. Бо-
лее того, сделаны предположения о взаимном
влиянии ферментов друг на друга и преимуще-
ственном способе утилизации перекиси водорода
для каждой из изучаемых форм. Результаты ис-
следования показали, что в нейтрализации из-
бытков перекиси у узорчатых растений велика
роль ПОД, а у безузорчатых – КАТ.

Результаты, описанные в статье, а также нахо-
дящиеся на стадии интерпретации данные других
биохимических, анатомических и молекулярно-
генетических исследований, помогут сформиро-
вать полноценную картину причин формирова-
ния узорчатой древесины у карельской березы и,
возможно, станут основой для обнаружения ме-
ханизмов управления процессами аномального
ксилогенеза.
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The activity of antioxidant system enzymes (AOS) (catalase (CAT) and peroxidase (POD)) and apoplastic
invertase (ApInv), an enzyme involved into breakdown of excessive sucrose, have been studied in 46-years-
old tress of Karelian birch which had figured or non-figured wood. Phloem and xylem tissues were sampled.
Sampling dates corresponded to phenological phases: dormancy, dormancy break, sap f low, leaf growth,
cambial growth, pre-dormancy. Difference in preferential pathway of breakdown of hydrogen peroxide was
found among the studies trees. Non-figired plants always had higher activity of catalase except for the cambial
growth phase. During this phase of the wood and secondary cell walls development, on the contrary, the ac-
tivity of catalase was found to be higher in figured species. Figured species had higher activity of peroxidase
throughout the annual cycle. The new data supports earlier finding of inverse correlation between growth and
activities of peroxidase and apoplastic invertase. Their highest activities were found during dormancy break
and intensive f low of metabolites to a stem. On the contrary, their activities fell during cambial growth. Cor-
relation of activities of catalase and peroxidase with apoplastic invertase found during the annual cycle, sup-
ports our suggestion that activity of AOS enzymes of Karelian birch could be related to carbohydrate metab-
olism violation.

Keywords: Betula pendula var. carelica, seasonal dynamics, xylem, phloem, peroxidase, catalase, apoplastic invertase.
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