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ВЛИЯНИЕ ЭКЗОГЕННОЙ САХАРОЗЫ НА ФОРМИРОВАНИЕ 
ФЛОЭМЫ БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ, ОЛЬХИ СЕРОЙ И ОСИНЫ

Т. В. Тарелкина, Л. Л. Новицкая
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Представлены результаты экспериментов, направленных на  выявление роли са-
харозы в  аномальном морфогенезе проводящих тканей лиственных древесных 
растений. Ранее мы показали, что высокие концентрации экзогенной сахарозы 
вызывают у  березы и  ольхи формирование ксилемы, имеющей большое сход-
ство с  узорчатыми древесинами этих видов, тогда как ксилема осины сохраняет 
типичное для вида строение. В  настоящей работе продемонстрировано влияние 
растворов сахарозы различной концентрации на формирование флоэмы. У ольхи 
и осины введение высоких концентраций сахарозы (10 и 20 %) не оказало влияния 
на  структуру поздней флоэмы; реакция этих видов проявилась через изменение 
функционального состояния паренхимных клеток (появление крупной централь-
ной вакуоли, накопление крахмала). У березы увеличение концентрации сахарозы 
в  растворе привело к  усилению паренхиматизации поздней флоэмы. В  проводя-
щей флоэме всех исследованных видов при введении растворов с концентрацией 
сахарозы 1–5 % закладывались элементы склеренхимы, что является структурной 
аномалией для березы, но типично для ольхи и осины. Сделан вывод, что при уве-
личении концентрации сахаров в  камбиальной зоне березы выше некоего поро-
гового значения их утилизации в  рамках прежней структуры тканей оказывается 
недостаточно, и  происходит образование новых запасающих клеток и  склереид. 
У  ольхи и  осины, очевидно, имеются механизмы, обеспечивающие поддержание 
уровня сахарозы в пределах, необходимых для сохранения характерной для вида 
модели флоэмогенеза, одним из которых может быть образование толстостенных 
элементов склеренхимы. Разница в запасных метаболитах в условиях эксперимен-
та дает основание полагать, что в тканях ствола ольхи и осины отсутствует большой 
избыток сахаров.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сахароза; флоэмогенез; запасающая паренхима; склереи-
ды; волокна; крахмал.

T. V. Tarelkina, L. L. Novitskaya. EXOGENOUS SUCROSE EFFECT ON 
PHLOEM FORMATION IN SILVER BIRCH, GREY ALDER AND ASPEN

This study is a  continuation of  a  series of  experiments to  identify the  role of  sucrose 
in  the  anomalous morphogenesis of  conducting tissues in  deciduous woody plants. 
Previously, it was found that the exposure of trunk tissue to solutions with a high concen-
tration of sucrose causes birch and alder to form xylem similar to the figured grain of these 
species, while aspen xylem does not differ in structure from typical wood. In this paper, 
the effect of sucrose solutions of various concentrations on phloem formation is analyzed. 
In alder and aspen, high concentrations of sucrose (10 and 20 %) were found to have no 
effect on the structure of the late phloem; the reaction of these species was manifested 
through a change in the functional state of parenchyma cells (formation of a large central 
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Введение

Узорчатая древесина одной из форм березы 
повислой  – карельской березы (Betula pendu‑
la Roth var. carelica) высоко ценится по  всему 
миру за свои декоративные качества и являет-
ся одной из наиболее ценных древесин Север-
ной Европы [Hagqvist, Mikkola, 2008]. Высокая 
эстетическая и  хозяйственная ценность узор-
чатой древесины обусловливает неизменный 
интерес к изучению механизмов, лежащих в ос-
нове ее формирования.

Большинство авторов связывают образова-
ние узорчатой древесины карельской березы 
с  нарушением деятельности камбия и  диффе-
ренциации камбиальных производных [Бариль-
ская, 1978; Ahokas, 1985; Коровин, Зуихина, 
1985; Коровин, 1987; Velling et  al., 2000; Коро-
вин и др., 2003; Naujoks et al., 2017]. Камбий – 
гетеротрофная ткань, его активность находится 
в прямой зависимости от притока фотоассими-
лятов [Kandiah, 1979; Oribe et  al., 2003; Simard 
et  al., 2013]. Основной транспортной формой 
ассимилятов у  древесных растений умерен-
ного климата является сахароза [Zimmermann, 
Ziegler, 1975; Turgeon, Wolf, 2009]. В период ак-
тивного камбиального роста это практически 
единственный сахар, который обнаруживается 
во флоэмном экссудате березы повислой (Be‑
tula pendula Roth) [Колесниченко, 1985]. Уста-
новлено, что формирование узорчатой древе-
сины карельской березы происходит на  фоне 
высокой концентрации сахарозы в  камбиаль-
ной зоне [Novitskaya, Kushnir, 2006; Novitskaya 
et  al., 2016], что сопровождается изменением 
активности расщепляющих сахарозу фермен-
тов [Галибина и  др., 2015a, б] и  экспрессии 
кодирующих их генов [Мощенская и др., 2017, 
Галибина и  др., 2019]. Выдвинута гипотеза, 
согласно которой формирование аномальной 
древесины у  карельской березы индуцируется 

появлением избытка транспортной сахарозы 
в проводящей флоэме и камбиальной зоне [Но-
вицкая, 1997, 2008; Novitskaya, Kushnir, 2006]. 
Проверка гипотезы осуществлялась с  исполь-
зованием методического приема, позволяю-
щего изучить влияние сахарозы на  деятель-
ность интактного камбия [Novitskaya, Kushnir, 
2006; Новицкая, 2008]. В ткани ствола обычной 
березы повислой с  типичной для вида прямо-
слойной древесиной (B.  pendula var. pendula) 
вводили растворы сахарозы различной концен-
трации. Было установлено, что рост концентра-
ции сахарозы в растворе сопровождался изме-
нением камбиальной активности [Тарелкина, 
Новицкая, 2018] и  формированием проводя-
щих тканей, имеющих общие черты с проводя-
щими тканями карельской березы [Novitskaya, 
Kushnir, 2006; Novitskaya, 2009; Tarelkina et  al., 
2018]. В  дальнейшем были поставлены экс-
перименты с  введением растворов сахарозы 
в  ткани ствола двух других древесных видов  – 
ольхи серой (Alnus incana (L.) Moench) и осины 
(Populus tremula L.). У  осины ксилема, сфор-
мировавшаяся во время эксперимента, имела 
типичное для вида строение, тогда как у ольхи 
при введении высоких концентраций сахарозы 
(10 и  20 %) ксилема приобретала некоторые 
черты строения, характерные для узорчатой 
древесины этого вида [Tarelkina et al., 2018].

В наших предыдущих публикациях основное 
внимание уделено влиянию избытка сахарозы 
на формирование ксилемы. В настоящей рабо-
те на примере тех же видов исследована взаи-
мосвязь между повышением уровня сахарозы 
и  развитием структурных аномалий проводя-
щей флоэмы.

Материалы и методы

Объектами исследования были береза по-
вислая (Betula pendula Roth), ольха серая (Alnus 

vacuole, accumulation of starch). At the same time, birch demonstrated a tendency for 
increased parenchymatization of the late phloem with increasing sucrose concentration 
in the solution, but the observed differences were not significant. In the treatments with 
a  sucrose concentration 1–5 %, sclerenchyma elements in  all the  studied species dif-
ferentiated in  the conductive phloem. This is a structural anomaly for birch, but typical 
for alder and aspen. It was concluded that as the concentration of sugars in the cambial 
zone of birch rises above a certain threshold value, their utilization within the framework 
of the former structure of tissues become insufficient, and so there form new storage cells 
and sclereids. Supposedly, alder and aspen have mechanisms to keep the level of sucrose 
within the limits necessary for normal phloemogenesis, and one of them, apparently, is 
the formation of thick-walled sclerenchyma elements. The difference in the metabolites 
stored by parenchyma cells under the experimental conditions is a reason to believe that 
trunk tissues of grey alder and aspen normally do not contain much of excessive sugars.

K e y w o r d s: sucrose; phloemogenesis; storage parenchyma; sclereids; fibers; starch.
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incana (L.) Moench) и осина (тополь дрожащий, 
Populus tremula L.). Подбирали деревья в  воз-
расте 15–20  лет без видимых внешних повре-
ждений. Все они произрастали в  одинаковых 
почвенно-климатических условиях на  Агроби-
ологической станции КарНЦ РАН (2  км к  югу 
от г. Петрозаводска, 61°45ʹ с. ш., 34°20ʹ в. д.).

Введение растворов сахарозы в ткани ство-
ла проводили в соответствии с опубликованной 
методикой [Novitskaya, Kushnir, 2006; Новиц-
кая, 2008]. На высоте 130 см от земли на стволе 
намечали 5 вертикально расположенных пря-
моугольников (10 × 2  см) на  одинаковом рас-
стоянии друг от друга (рис. 1). В прямоугольни-
ках при помощи прививочного ножа аккуратно 
удаляли наружные слои коры до нижней части 
непроводящей флоэмы. Проводящая флоэма 
и камбий оставались неповрежденными. После 
этого зону поранения изолировали водонепро-
ницаемым материалом (прозрачный скотч), 
в результате чего на стволе получали 5 одина-
ковых камер. В камеры с помощью шприца вво-
дили растворы сахарозы возрастающей кон-
центрации: 1%; 2,5%; 5%; 10%; 20%. Каждый 
раствор вводили в одну из камер.

Введение растворов проводили в период ак-
тивного камбиального роста и  продолжали до 
завершения деятельности камбия. Интенсивная 
транспирация листьев способствовала всасы-
ванию растворов внутрь ствола. Использование 

прозрачного скотча в качестве водонепроница-
емого материала позволяло следить за уров-
нем раствора в  камерах. Растворы ежедневно 
добавляли, чтобы камеры были заполнены це-
ликом. Продолжительность эксперимента со-
ставляла 5 недель. Биологическая повторность 
для каждого вида – 3 дерева.

Посторонние воздействия в  эксперименте 
были сведены к минимуму за счет соблюдения 
следующих условий: 1) для эксперимента под-
бирались деревья примерно одного возраста, 
высоты и  диаметра, с  ровными стволами без 
видимых повреждений, близко произрастав-
шие друг к  другу в  одинаковых почвенно-кли-
матических условиях; 2) камеры были сделаны 
на  одной высоте и  равномерно расположены 
по  окружности ствола на  равном расстоянии 
друг от  друга, имели одинаковые линейные 
размеры и объем; 3) различия по времени меж-
ду заполнением отдельных камер были мини-
мальными.

Отбор образцов проводили в  конце вегета-
ционного периода (октябрь), поскольку к этому 
моменту все клетки завершили свое формиро-
вание. Для микроскопических исследований 
из  средней части каждой камеры вырезали 
блок объемом 5 × 5 × 3  мм (длина × ширина × 
высота), который включал слои тканей от зоны 
контакта опытного раствора с раневой поверх-
ностью коры до начала годичного кольца кси-

Рис. 1. Эксперимент с введением растворов сахарозы в ткани ствола древесных растений. Радиальная (А) 
и фронтальная (Б) проекции схемы расположения камер с растворами. В – внешний вид камеры во время 
введения раствора
Fig. 1. An experiment with the introduction of sucrose solutions in to the trunk tissues of woody plants. A, B – sche-
matic representation of chambers with solutions, radial (A) and frontal (B) projections. B – appearance of the cham-
ber during the introduction of the solution
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лемы предыдущего года. Образцы фиксирова-
ли глутаральдегидом с последующей постфик-
сацией осмием и  заключали в  эпон [Уикли, 
1975]. На ультратоме LKB Ultrotome IV (Швеция) 
изготавливали срезы толщиной 2  мкм, кото-
рые окрашивали 1% водным раствором саф-
ранина. Микроскопический анализ проводили 
на  световом микроскопе AxioImager A1 (Karl 
Zeiss, Германия), обработку изображений осу-
ществляли при помощи программы ВидеоТест-
Морфология 5.0 (ВидеоТесТ, Россия).

При проведении измерений руководство-
вались рекомендациями [Яценко-Хмелевский, 
1954; IAWA…, 1989; Scholz et al., 2013]. На ми-
крофотографиях срезов методами имидж-ана-
лиза проводили измерения следующих пара-
метров:
1)	 ширина приростов флоэмы (на  поперечных 

срезах в 3‑кратной повторности для каждого 
варианта и каждого дерева);

2)	 относительная площадь, занятая клетка-
ми аксиальной паренхимы, и  их количество 
(в  3–5 участках поздней флоэмы, суммар-
ная площадь которых составляла не  менее 
0,5  мм2; полученные данные суммирова-
ли для каждого дерева и  каждого варианта 
и пересчитывали в шт./мм2);

3)	 доля клеток с  крупной центральной вакуо-
лью в общем числе паренхимных клеток;

4)	 относительная площадь крахмальных зе-
рен в  клетках лучевой паренхимы поздней 
флоэмы (увеличение х1000 с  использо-
ванием иммерсионного масла; в  каждом 
образце подсчитывали относительную пло-

щадь, занимаемую крахмальными зерна-
ми в  клетках лучевой паренхимы, не  имею-
щих крупной центральной вакуоли; подсчет 
вели в  20‑кратной повторности с  каждого 
образца).
Статистическая обработка результатов про-

водилась с использованием программы Statisti-
ca, версия 10 (StatSoft, Россия). Оценку досто-
верности различий между вариантами для та-
ких параметров, как прирост поздней флоэмы 
и  относительная площадь крахмальных зерен 
в клетке, проводили с применением процедуры 
общих линейных моделей (GLM). Оценку до-
стоверности различий между вариантами для 
остальных параметров проводили с  использо-
ванием однофакторного дисперсионного ана-
лиза.

Результаты и обсуждение

Микроскопический анализ показал, что в об-
ласти экспериментального воздействия через 
2 месяца после окончания введения растворов 
(октябрь; ростовые процессы в  дереве завер-
шены, ткани ствола полностью сформирова-
ны) в  коре исследованных видов, как и  в  дре-
весине [Tarelkina et  al., 2018], можно выделить 
три зоны, различающиеся по  анатомическому 
строению:
1)	 периферическую зону, состоящую из  ране-

вой перидермы (феллема + феллоген + фел-
лодерма) и каллусной паренхимы;

2)	 среднюю зону, включающую непроводящую 
флоэму и слой ранней проводящей флоэмы;

Рис. 2. Внутренние слои коры осины (А), ольхи (Б) и березы (В). Вариант с введением 
10% раствора сахарозы. НФ – непроводящая флоэма, ПФ – проводящая флоэма, КС – 
ксилема. Двойной стрелкой обозначена нижняя зона коры. Отрезок = 100 мкм
Fig. 2. Inner layers of the bark of aspen (A), alder (Б) and birch (В). Variant with 10% sucrose 
solution. НФ – non-conductive phloem, ПФ – conductive phloem, КС – xylem. The double ar-
row indicates the lower zone of the bark. Scale bar = 100 μm
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Параметры поздней флоэмы, сформировавшейся у исследованных видов в эксперименте с введением в тка-
ни ствола растворов сахарозы
Parameters of  the  late phloem, formed in  the  studied species in  the  experiment with the  introduction of  sucrose 
solutions into the trunk tissues

Вид
Species

Параметр
Parameter

Концентрация сахарозы в растворе
Concentration of sucrose in the solution p-value

1,0 % 2,5 % 5,0 % 10,0 % 20,0 %

B
et

ul
a 

pe
nd

ul
a

Wphl, мкм
Wphl, μm 111,06 ± 45,27 110,26 ± 28,24 125,61 ± 11,32 116,74 ± 13,98 121,45 ± 10,71 0,188

Sp, % 73,25 ± 12,03 66,44 ± 2,74 78,87 ± 7,86 80,85 ± 10,72 76,12 ± 11,23 0,571
Np, шт./мм2

Np, n/mm2 1742 ± 224 2081 ± 434 2035 ± 84 2271 ± 416 2545 ± 226 0,122

Al
nu

s 
in

ca
na

Wphl, мкм
Wphl, μm 84,23 ± 20,81 84,03 ± 18,34 77,77 ± 21,36 85,43 ± 20,54 82,36 ± 15,82 0,588

Sp, % 66,80 ± 14,93 50,27 ± 0,88 67,21 ± 19,25 61,73 ± 10,01 72,67 ± 1,23 0,377
Np, шт./мм2

Np, n/mm2 1920 ± 195 1437 ± 334 2074 ± 779 1733 ± 141 2069 ± 411 0,492

Rv, % 68,08 ± 13,45 72,87 ± 2,49 58,73 ± 1,98 58,32 ± 3,61 60,79 ± 3,18 0,288
Sst, % 21,55 ± 7,60 24,44 ± 6,43 24,47 ± 7,05 22,95 ± 6,05 26,55 ± 7,07 0,273

Po
pu

lu
s 

tr
em

ul
a

Wphl, мкм
Wphl, μm 124,03 ± 37,58 116,37 ± 25,58 119,75 ± 35,02 116,20 ± 38,49 124,30 ± 35,67 0,078

Sp, % 62,21 ± 6,42 58,54 ± 9,36 57,84 ± 9,09 63,73 ± 7,49 62,98 ± 11,15 0,258
Np, шт./мм2

Np, n/mm2 2419 ± 397 1955 ± 296 2061 ± 403 2773 ± 261 1987 ± 337 0,087

Rv, % 37,46 ± 5,42 38,73 ± 1,93 38,54 ± 10,47 22,12 ± 13,01 53,27 ± 4,45 0,022
Sst, % 20,36 ± 4,88 30,21 ± 7,07 37,52 ± 7,20 36,28 ± 6,57 40,89 ± 6,82 0,0001

Примечание. Все данные представлены как M ± SD, где М – средняя величина, SD – стандартное отклонение. Wphl – прирост 
поздней флоэмы, Sp – относительная площадь паренхимы в поздней флоэме, Np – число паренхимных клеток на единицу 
площади поздней флоэмы, Rv – доля клеток с крупной центральной вакуолью в общем числе паренхимных клеток, Sst – от-
носительная площадь клетки луча поздней флоэмы, занятая крахмалом. Различия между вариантами эксперимента досто-
верны при p-value ≤ 0,05.
Note. All data are presented as M ± SD, where M is the average value, SD is the standard deviation. Wphl – width of the late phloem 
increment, Sp – relative area of parenchyma in the late phloem , Np – number of parenchyma cells per unit area of the late phloem, 
Rv – proportion of cells with a large central vacuole in the total number of parenchyma cells , Sst – relative area of the late phloem ray 
cell occupied by starch. The differences are significant at p-value ≤ 0.05.

3)	 нижнюю зону, представленную слоем позд-
ней проводящей флоэмы (рис. 2).
Наибольший интерес представляет нижняя 

зона, т. к. ее формирование по времени совпа-
дало с проведением эксперимента [Косиченко, 
1969; Kramer, Kozlowski, 1979; Еремин, Нит-
ченко, 1996]. В связи с этим влияние сахарозы 
на морфогенез проводящей флоэмы оценивали 
на основании исследования поздней флоэмы.

Прирост поздней флоэмы. У  трех иссле-
дованных видов отсутствовали достоверные 
различия между вариантами эксперимента 
по величине полностью сформированного при-
роста поздней флоэмы (табл.). У  ольхи при-
росты не  превышали 100  мкм, у  осины у  од-
ного дерева данный показатель был больше 
150  мкм, у  березы он в  основном колебался 
в  пределах 100–150  мкм. Обращает на  себя 
внимание, что у ольхи и осины приросты позд-
ней флоэмы в вариантах с разными концентра-
циями сахарозы практически не  изменялись, 
тогда как у двух деревьев березы имела место 

тенденция к  увеличению приростов с  ростом 
концентрации раствора от 1 до 5 %, после чего 
они оставались на достигнутом уровне.

Ранее в  аналогичном эксперименте было 
показано, что у  березы при повышении кон-
центрации сахарозы в  растворе происходило 
уменьшение приростов ксилемы [Novitskaya, 
Kushnir, 2006]. Различия между приростами 
дают основание говорить о  разной реакции 
материнских клеток двух проводящих тканей 
на повышение концентрации сахарозы, что на-
ходит подтверждение в  морфогенетическом 
эффекте градиента сахарозы в  камбиальной 
зоне [Krabel, 2000; Sundberg et al., 2000].

Паренхима в  составе поздней флоэмы. 
У  березы наблюдалась тенденция к  увеличе-
нию как площади, занятой паренхимой в позд-
ней флоэме, так и  числа паренхимных клеток 
на  1  мм2 поперечного среза с  ростом концен-
трации раствора (табл.). У  ольхи и  осины раз-
личий по данным показателям мы не выявили. 
В  то  же время реакция паренхимных клеток 
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на введение растворов сахарозы у трех иссле-
дованных видов была различной.

В  проводящей флоэме осины при высокой 
концентрации сахарозы (20 %) отмечен сдвиг со-
отношения между клетками без вакуоли и  клет-
ками с крупной центральной вакуолью в сторону 
увеличения доли последних (табл.) (p < 0,05). 
Вакуоли имели бесцветное прозрачное содер-
жимое. У ольхи во всех вариантах эксперимента 
60 и более процентов паренхимных клеток имели 
крупную центральную вакуоль, содержимое ва-
куолей также было бесцветным и прозрачным.

Увеличение концентрации сахарозы в  рас-
творе стимулировало накопление крахма-
ла в  паренхимных клетках коры осины (табл.; 
рис.  3, А, Б). Так, в  варианте с  введением 1% 
раствора сахарозы площадь крахмальных зе-
рен в  клетках лучевой паренхимы поздней 
флоэмы составляла около 20 %, тогда как в ва-
рианте с  введением 20% сахарозы крахмаль-
ные зерна занимали до 40 % площади клетки 
(р < 0,001). У  ольхи мы не  наблюдали значи-
тельного увеличения содержания крахмала 
в клетках лучевой паренхимы поздней флоэмы 

Рис. 3. Крахмальные зерна в клетках поздней флоэмы. А и Б – осина, варианты 
с введением 2,5% и 20% растворов сахарозы соответственно, В и Г – ольха, 
варианты с 1% и 20% раствором сахарозы соответственно, Д – береза, вари-
ант с введением 10% раствора сахарозы. Длина отрезка = 10 мкм
Fig. 3. Starch grains in cells of the late phloem. A and Б – aspen, the variants with 
2.5% and  20% sucrose solutions, respectively, В  and  Г  – alder, the  variants with 
1% and 20% sucrose solution, respectively, Д – birch, the variant with 10% sucrose 
solution. Scale bar = 10 µm



49

с  увеличением концентрации сахарозы (табл.; 
рис.  3, В, Г). Во всех вариантах эксперимента 
крахмальные зерна занимали около 20–25 % 
площади поперечного сечения клетки.

У березы оценить степень вакуолизации па-
ренхимных клеток флоэмы, а  также площадь, 
занятую крахмальными зернами в клетках луче-
вой паренхимы, не представлялось возможным 
из‑за большого количества присутствовавших 
в клетках танинов, которые при фиксации четы-
рехокисью осмия окрашивались в черный цвет. 
Тем не  менее в  отдельных клетках аксиальной 
паренхимы мы все же наблюдали накопление 
крахмала (рис. 3, Д).

Паренхимные клетки в  составе проводящих 
тканей выполняют много функций, важнейши-
ми из  которых являются накопление запасных 
соединений и  участие в  поддержании концен-
трационных градиентов в русле дальнего тран-
спорта метаболитов [Sauter, 1988; De Schepper 
et al., 2013; Spicer, 2014; Morris, 2016]. Тенден-
ция к  увеличению числа паренхимных клеток 
в  проводящей флоэме березы при высоких 
концентрациях экзогенного раствора указыва-
ет на усиление в ткани функции запасания.

Роль запасных резервуаров отводится ваку-
олям и  пластидам паренхимных клеток. Обра-
щает на  себя внимание разница в  запасаемых 
метаболитах у исследованных видов. Накопле-
ние сахаров в  вакуоли является одной из  пер-
вых реакций клетки на  появление избытка са-
харозы [Курсанов, 1976; Гамалей, 2004]. Био-
химический анализ свидетельствует о том, что 
в  крупных прозрачных вакуолях паренхимных 
клеток ольхи и  осины присутствовал продукт 
расщепления сахарозы – фруктоза [Тарелкина 
и др., 2015]. У ольхи и особенно у осины в па-
ренхимных клетках поздней флоэмы мы на-
блюдали крахмальные зерна. Синтез крахмала 
считается одним из наиболее мобильных путей 
выведения сахаров из  обмена веществ через 
их отложение в  «неглубокий» запас. Известно, 
что при высоком уровне сахаров образование 
крахмала сменяется более субстрато- и  энер-
гозатратным синтезом соединений липидной 
природы [Курсанов, 1976]. Факт, что при вве-
дении высоких концентраций сахарозы в  па-
ренхиме коры ольхи и  осины накапливались 
растворимые сахара и  крахмал, указывает 
на то, что уровень сахаров в клетках был отно-
сительно небольшим. В свою очередь в клетках 
березы в тех же вариантах эксперимента имел 
место активный синтез нейтральных (запас-
ных) липидов [Шуляковская и  др., 2014] и  та-
нинов [Novitskaya, Kushnir, 2006], и  это свиде-
тельствует о  значительном повышении здесь 
содержания сахарозы.

Результаты нашего эксперимента позволя-
ют предположить, что у ольхи и осины имеются 
механизмы, способствующие быстрому осво-
бождению проводящей флоэмы от избытка са-
харозы. Что касается березы, то у нее, очевид-
но, концентрация сахарозы поднимается выше 
некоторого порогового значения, биохимиче-
ские механизмы регуляции их уровня (синтез 
запасных соединений) в рамках существующих 
клеток паренхимы оказываются недостаточно 
эффективными, и происходит образование но-
вых запасающих клеток.

Склеренхима в  составе поздней флоэ-
мы. У  березы введение сахарозы в  концент-
рациях 1, 2,5 и  5 % вызвало склерификацию 
элементов флоэмы в  непосредственной бли-
зости от  камбия (рис.  4, А). Склереиды имели 
более крупные размеры, чем окружающие их 
паренхимные клетки, и  были собраны в  груп-
пы из 5–15 клеток. Судя по размещению групп 
склереид между радиальными лучами, склери-
фикация затронула производные камбия, кото-
рые в норме должны были дифференцировать-
ся в  ситовидные трубки и  клетки аксиальной 
паренхимы. В  образцах тканей ольхи, взятых 
из  зоны экспериментального воздействия, 
в  варианте с  введением сахарозы в  концент-
рации 2,5 % вблизи камбия были отмечены не-
большие группы склереид, которые, как и у бе-
резы, располагались между радиальными луча-
ми (рис. 4, Б). У отдельных деревьев осины при 
введении сахарозы в  концентрациях 1 и  2,5 % 
мы наблюдали заложение дополнительных не-
больших групп флоэмных волокон в непосред-
ственной близости от  камбия (рис.  4, В). При 
введении более высоких концентраций сахаро-
зы дополнительные волокна не закладывались.

Таким образом, в  эксперименте с  введени-
ем экзогенной сахарозы у  всех исследован-
ных видов в  поздней флоэме закладывались 
элементы склеренхимы с  очень толстыми лиг-
нифицированными целлюлозными оболоч-
ками  – волокна у  осины и  склереиды у  ольхи 
и  березы. Причем в  наибольшей степени про-
цесс склерификации был выражен у  березы, 
что совпадает с  ранее полученными резуль-
татами [Novitskaya, 2009]. Приведенный факт 
представляет особый интерес в  связи с  тем, 
что если у осины и ольхи наличие склеренхимы 
в  проводящей флоэме является типичной для 
данных видов структурной особенностью этой 
ткани [Косиченко, 1969; Косиченко, Лисичка, 
1978; Trockenbrodt, 1991], то у березы в норме 
склереиды здесь не образуются [Trockenbrodt, 
1991; Еремин, Нитченко, 1996].

Склереидам коры древесных растений рань-
ше часто приписывали механическую функцию 
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[Fahn, 1974; Эзау, 1980]. В то же время выска-
зывалось мнение, что склереиды, располага-
ющиеся, как правило, группами среди окру-
жающих их мягких тканей коры, едва ли могут 
играть значительную роль в  обеспечении ме-
ханической прочности ствола [Бородин, 1938; 
Александров, 1966]. Недавно выполненное ис-
следование механических свойств тканей коры 
плодоножек яблони показало, что склереиды 
не  вносят значительного вклада в  прочность 
плодоножки; эту функцию выполняют флоэм-
ные волокна [Horbens et al., 2014]. Е. Страсбур-
гер [Strasburger, 1891] впервые предположил, 
что метаболические процессы, имеющие ме-
сто в запасающих тканях, приводят к выработ-
ке излишнего количества целлюлозы, которая 
затем откладывается в  виде толстых слоев во 
вторичной оболочке склереид. Мы считаем, что 
склерификация клеток, заключающаяся в  от-
ложении толстых целлюлозных лигнифициро-
ванных оболочек, представляет собой способ 
выведения из обмена излишка сахаров [Новиц-
кая, 2008; Novitskaya, 2009].

Примечательно, что заложение дополни-
тельных склеренхимных элементов у  ольхи 
и  осины происходило в  диапазоне концентра-
ций 1–2,5 %, при введении более высоких кон-
центраций (5–20 %) структура тканей практи-
чески не  изменялась. У  березы «аномальные» 
склереиды появлялись при концентрациях 
1–5 %, в вариантах с 10% и 20% сахарозой они 
отсутствовали, но  при этом сильно повыша-

лась степень паренхиматизации ткани. Исходя 
из вышесказанного можно допустить, что скле-
рификация клеток проводящих тканей ствола 
древесных растений является механизмом, 
обеспечивающим выведение из обмена излиш-
ков сахарозы, но  в  определенных пределах ее 
концентрации. В этом случае сохранение струк-
туры ткани у  ольхи и  осины в  вариантах с  кон-
центрацией сахарозы 10 и 20 % свидетельству-
ет о том, что у них количество сахарозы в про-
водящей флоэме не поднимается выше уровня, 
допускающего образование склеренхимы.

Что касается березы, то  особенности ре-
акции ее тканей на  введение экзогенной са-
харозы могут быть связаны с  более высокой 
фотосинтетической продуктивностью единицы 
площади листа у  этого древесного растения 
по  сравнению с  другими видами [Цельникер, 
Малкина, 1986]. Отсюда следует, что в период 
камбиального роста проводящая флоэма бе-
резы, очевидно, функционирует в условиях по-
вышенной загруженности сахарами. Поэтому 
появление во флоэме дополнительной сахаро-
зы может индуцировать развитие структурных 
аномалий, призванных утилизировать большие 
излишки дисахарида.

Заключение

Полученные результаты свидетельствуют 
о  том, что введение сахарозы в  ткани ство-
ла березы, ольхи и  осины оказало влияние 

Рис. 4. Элементы склеренхимы в поздней флоэме. А – береза, вариант с введением 5% 
сахарозы, Б – ольха, вариант с введением 2,5% сахарозы, В – осина, вариант с введени-
ем 1% раствора сахарозы. Стрелками указаны группы склереид (А, Б) и группы волокон 
(В). Отрезок = 100 мкм
Fig. 4. Elements of sclerenchyma in  the  late phloem. A – birch, the variant with 5% sucrose 
solution, Б – alder, the variant with 2.5% sucrose solution, B – aspen, the variant with 1% su-
crose solution. Arrows indicate sclereid groups (A, Б) and fiber groups (В). Scale bar = 100 μm
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на  формирование флоэмы, но  характер и  сте-
пень проявления этого влияния у разных видов 
были различными. У  березы при высоких кон-
центрациях экзогенной сахарозы проводящая 
флоэма приобретала сходство с  аналогичной 
тканью карельской березы. В частности, отме-
чены увеличение объема паренхимы и  скле-
рификация клеток вблизи камбиальной зоны. 
В  отличие от  березы введение экзогенной са-
харозы у  ольхи и  осины не  вызвало заметных 
изменений в строении проводящей ткани коры, 
даже на фоне высоких концентраций раствора 
она сохранила типичное для видов строение. 
Крупная центральная вакуоль и  накопление 
крахмала в  паренхимных клетках флоэмы сви-
детельствуют об  отсутствии здесь большого 
избытка сахаров. В  целом это дает основание 
считать, что у  ольхи и  осины имеются меха-
низмы, препятствующие сильному повыше-
нию концентрации сахарозы во флоэме. Со-
хранение гомеостаза в  данном случае может 
осуществляться за счет характерных для этих 
видов моделей флоэмогенеза, включающих 
образование структур с  очень толстыми лиг-
нифицированными целлюлозными оболочками 
(склереиды у ольхи и флоэмные волокна у оси-
ны), а также в результате интенсивного оттока 
сахаров в другие ткани и органы.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из  средств федерального 
бюджета на  выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН).

Авторы выражают благодарность Д. С. Ива‑
новой за помощь в подготовке срезов для ми‑
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