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Ядровая древесина – физиологически неактивная часть ксилемы, которая обра-
зуется в результате смерти клеток паренхимы и характеризуется накоплением 
экстрактивных веществ, придающих древесине устойчивость к биодеградации. 
В обзоре обобщена последняя информация об анатомических, биохимических 
особенностях формирования ядровой древесины, описаны ключевые стадии ее 
формирования у основных лесообразующих пород, рассмотрена ее биологическая 
роль. Отдельное внимание уделено описанию последних достижений в изучении 
генов, кодирующих ключевые ферменты углеводного и фенольного обменов, мета-
болизма гормонов, некоторые факторы транскрипции, экспрессия которых возра-
стает при образовании ядровой древесины. В обзоре представлены оригинальные 
гипотезы, которые рассматривают образование ядровой древесины как форму 
старения тканей и сравнивают с программируемой клеточной смертью.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: древесные растения; ксилогенез; заболонная древесина; 
транзитная зона; ядровая древесина; метаболиты; активность ферментов; экс-
прессия генов.
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PHYSIOLOGICAL, BIOCHEMICAL AND MOLECULAR GENETIC ASPECTS 
OF HEARTWOOD FORMATION MECHANISMS

Heartwood is a physiologically inactive part of the xylem, which is formed as a result 
of parenchymal cell death and is characterized by the accumulation of extractives that 
prevent wood from biodegradation. The review summarizes the latest information about 
the anatomical and biochemical features of heartwood genesis, describes its major stag-
es in the main stand-forming species, and examines the biological role of heartwood. 
Special attention is given to recent advancements in the study of the genes encoding 
key enzymes of carbohydrate and phenolic metabolism, hormone metabolism, and some 
transcription factors that are overexpressed during heartwood formation. The review 
presents original hypotheses that consider heartwood formation as a form of tissue aging 
and compare it to programmed cell death.

K e y w o r d s: woody plants; xylogenesis; sapwood; transition zone; heartwood; metabo-
lites; enzyme activity; gene expression.
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Введение

В современном динамично изменяющемся 
обществе на фоне постоянно растущих энер-
гетических и экологических проблем древе-
сина приобретает все большее значение как 
важнейший возобновляемый источник энер-
гии и как промышленное сырье для производ-
ства многочисленных продуктов. В этой связи 
ускорение роста и улучшение качества древе-
сины, ее технологических свойств – основные 
задачи современной лесной биотехнологии. 
Формирование древесины (ксилемы) проис-
ходит в результате деятельности латеральной 
меристемы ‒ камбия. Производные камбия, 
обращенные внутрь ствола, дифференцируют-
ся в структурные элементы ксилемы: сосуды, 
трахеиды, волокна, клетки аксиальной и луче-
вой паренхимы. Этот процесс включает рост 
клеток растяжением, формирование вторич-
ной клеточной стенки и в случае волокон, со-
судов и трахеид ‒ программируемую клеточ-
ную смерть (ПКС). Живые клетки паренхимы 
участвуют в дыхательных процессах, обеспе-
чивают запасание питательных веществ и пе-
редвижение их по проводящим тканям расте-
ния. По мере роста дерева в нем происходит 
смерть паренхимных клеток ксилемы, резуль-
татом чего становится образование спелой, 
или ядровой (heartwood, HW) древесины. Часть 
ксилемы, которая содержит живые паренхим-
ные клетки с запасными (резервными) веще-
ствами, называется заболонной (sapwood, SW) 
древесиной [International…, 1964].

Заболонная древесина содержит 5–35 % жи-
вой паренхимы по объему [Panshin, de Zeeuw, 
1980]. У голосеменных растений этот показа-
тель составляет приблизительно 5–8 %, у по-
крытосеменных – 10–35 %. Клетки паренхимы 
во вторичной ксилеме могут быть чрезвычайно 
долгоживущими, продолжительность их жиз-
ни варьирует от 2 до 200 лет [Spicer, Holbrook, 
2007]. Количество и скорость образования 
ядровой древесины находятся под генетиче-
ским контролем [Taylor et al., 2002; Spicer, 2005] 
и различаются в зависимости от породы дере-
вьев, а также условий произрастания [Bamber, 
Fukazawa, 1985; Gjerdrum, 2003; Уголев, 2004; 
Nawrot et al., 2008; Wang et al., 2010].

Внутренние слои заболони, состоящие 
из живых клеток паренхимы, образуют хоро-
шо выраженную у некоторых пород область – 
транзитную (переходную) зону (transition zone, 
TZ) [International…, 1964; Shain, Mackay, 1973; 
Bowman et al., 2005]. В транзитной зоне синте-
зируются вещества, которые в дальнейшем на-
капливаются в ядровой древесине [Burtin et al., 

1998; Magel, 2000; Taylor et al., 2002; Spicer, 
2005].

Первые четкие определения SW и HW были 
даны в 1964 году Международной ассоциа-
цией анатомов древесины (International Asso-
ciation of Wood Anatomists, IAWA [1964, p. 32]). 
В 1987 году вышла книга William E. Hillis «Heart-
wood and tree exudates», в которой в одной 
из первых была собрана информация по фор-
мированию заболонной и ядровой древеси-
ны, показаны различия в химическом составе, 
а также обращено внимание на свойства древе-
сины в зависимости от соотношения SW и HW. 
В 2002 году PhD Adam M. Taylor с соавторами 
из университета Орегоны (Department of Wood 
Science and Engineering, Oregon State University, 
USA) представили обширный обзор литературы 
о причинах формирования ядровой древесины, 
типах ее образования у разных пород, фермен-
тах, которые участвуют в этих процессах [Taylor 
et al., 2002].

В отечественной древесиноведческой лите-
ратуре редко применяется деление древесины 
в рамках одного ствола на заболонную и ядро-
вую. В работах русских исследователей, на-
пример, специалистов по древесиноведению 
С. И. Ванина, Л. М. Перелыгина, Б. Н. Уголева 
говорится о делении пород деревьев на ядро-
вые – с потемнением центральной части дре-
весины, спелодревесные – у которых централь-
ная часть древесины не отличается по цвету, 
но имеет меньшую влажность, и заболонные 
породы, у которых центральная часть древеси-
ны не отличается ни по цвету, ни по влажности. 
Авторы подчеркивают возможность единого ха-
рактера образования ядровой древесины, ко-
торая может быть выражена в разной степени. 
Отмечается, что каждое дерево проходит путь 
образования спелой древесины, и у некото-
рых она может быть четко оформлена, образуя 
ядро [Иванов, 1939; Ванин, 1949; Уголев, 2004]. 
В англоязычной литературе для обозначения 
спелой древесины, не отличающейся по цвету 
от заболони, иногда используют термин «ripe-
wood» [Račko et al., 2018].

Разным аспектам изучения HW посвящено 
очень много работ, особенно в зарубежной ли-
тературе. Показано, что в результате образо-
вания HW снижается содержание сахаров, бел-
ков, запасных компонентов (крахмала, липидов) 
и увеличивается количество вторичных мета-
болитов фенольной природы, смол, экстрак-
тивных веществ, придающих древесине устой-
чивость к биодеградации [Hauch, Magel, 1998; 
Magel et al., 2000; Saito et al., 2008; Macfarlane 
et al., 2010; Wang et al., 2010; Pfautsch et al., 2012 
и др.]. В последнее время все больше внимания 
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уделяется изучению молекулярно-генетических 
показателей формирования HW. В известной 
нам литературе в основном исследуется уро-
вень экспрессии генов, кодирующих фермен-
ты, участвующие в биосинтезе флавоноидов 
[Yang et al., 2004; Huang et al., 2010; Lim et al., 
2016]. Образование HW иногда рассматрива-
ют как форму старения тканей и сравнивают 
с ПКС, которая происходит при формировании 
из ксилемных производных камбия сосудов, во-
локон и трахеид [Taylor et al., 2002; Spicer, 2005; 
Fromm, 2013; Lim et al., 2016].

В настоящей работе обобщена информация 
об анатомических, биохимических особенно-
стях формирования HW, о роли генов, регули-
рующих ключевые стадии ее формирования.

Биологическая роль ядровой древесины

Живые клетки паренхимы SW являются свя-
зующим звеном для симпласта и апопласта 
древесных тканей и выполняют важные функ-
ции в различных процессах, таких как запа-
сание углеводов, транспорт воды от корней 
к листве и раневой ответ, в то время как HW 
не играет видимой физиологической роли [Hil-
lis, 1987; Taylor et al., 2002; Beekwilder et al., 
2014; Celedon et al., 2016]. В отличие от SW HW 
имеет важные для деревоперерабатывающей 
промышленности качества (цвет, низкая влаж-
ность, устойчивость к биодеградации) [Schef-
fer, Cowling, 1966; Bamber, Fukazawa, 1985; Hil-
lis, 1987; Onuorah, 2001; Taylor et al., 2002; Eke-
berg et al., 2006].

HW часто темнее по цвету, чем заболонь. 
Более темный цвет обусловлен вторичными 
метаболитами, экстрактивными вещества-
ми HW. Токсичные экстрактивные соединения 
в HW определяют ее естественную устойчи-
вость к биодеградации [Bamber, Fukazawa, 
1985; Hillis, 1987]. Удаление экстрактивных 
веществ приводит к тому, что прочные формы 
древесины становятся восприимчивы к гние-
нию [Smith et al., 1989]. Напротив, добавление 
экстрактивных веществ повышает устойчи-
вость к гниению нормальной, склонной к рас-
паду древесины [Smith et al., 1989; Onuorah, 
2001]. Среди экстрактивных веществ основную 
массу составляют стильбены и смоляные кис-
лоты. Отдельные деревья сосны существенно 
различаются между собой по количеству стиль-
бенов в ядровой древесине, при этом указан-
ный признак может передаваться от родителей 
потомству [Harju, Venäläinen, 2006; Harju et al., 
2009; Partanen et al., 2011]. Помимо прямой 
фунгицидной активности стильбены облада-
ют антиоксидантными свойствами, тем самым 

защищая растение от свободных радикалов, 
используемых многими грибковыми патогена-
ми для разрушения клеточных стенок расте-
ния [Schultz, Nicholas, 2000; Belt et al., 2017]. 
Процесс формирования HW сопровождается 
эмболией, деградацией и инкрустацией экс-
трактивными веществами пор у проводящих 
элементов ксилемы, что значительно снижает 
проницаемость древесины и приводит к пре-
кращению транспорта воды [Panshin, de Zeeuw, 
1980; Yamamoto, 1982; Sperry et al., 1991; Fujii 
et al., 1997]. Закрытие пор также препятствует 
проникновению организмов, вызывающих гни-
ение, в древесине.

Процесс образования HW может сопрово-
ждаться рециркуляцией из нее питательных 
веществ в SW подобно резорбции питательных 
веществ от стареющих листьев [Bamber, Fuka-
zawa, 1985]. При этом биогенные вещества мо-
гут представлять собой значительный источник 
питательных веществ, например, формирова-
ние HW у Eucalyptus obliqua поставляет 31 % 
всего фосфора, требующегося дереву [Taylor 
et al., 2002]. При изучении рециркуляции ми-
неральных элементов из ядровой древесины 
в заболонь у Chamaecyparis thyoides было об-
наружено, что их уровень в заболони деревьев, 
растущих на участках с низкой концентрацией 
питательных веществ в почве, поддерживался 
на уровне, сопоставимом с таковым на участ-
ках, более богатых питательными веществами. 
При этом у деревьев на бедных почвах в HW 
было относительно мало этих элементов. В за-
висимости от типа распределения элементов 
вдоль поперечной оси древесины было пред-
ложено разделить их на три категории: мобиль-
ные (N, P, K), промежуточные (Mg, Zn) и непод-
вижные (Ca, Mn) [Taylor et al., 2002]. При оценке 
данных о содержании минеральных элементов 
в древесине у 22 видов голосеменных и 71 вида 
покрытосеменных установлено, что количество 
P, N, K и S в HW ниже, чем в SW [Hillis, 1987; Ma-
gel, Holl, 1993; Magel et al., 2000; Meerts, 2002; 
Saito et al., 2008]. Для других элементов, таких 
как Ca, Mg, Mn, Fe, Al или As, структура распре-
деления между SW и HW является более слож-
ной и зависит от вида [Meerts, 2002] и условий 
произрастания [Houle et al., 2008]. На приме-
ре Cryptomeria japonica изучение радиального 
транспорта металлов путем введения рубидия 
(Rb) и европия (Eu) в заболонь выявило два 
этапа в этом процессе: (1) активный транспорт 
из заболони к внешней части HW через клетки 
лучевой паренхимы и (2) диффузия в HW [Oka-
da et al., 2011, 2012].

Формирование ядровой древесины регу-
лирует количество заболони на оптимальном 
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для растения уровне, поддерживая тем самым 
баланс между объемом автотрофной и гете-
ротрофной ткани. Соотношение HW/SW влия-
ет на такие процессы, как (1) поддержание 
структуры (механическая функция), (2) водный 
транспорт, (3) запасание резервных соедине-
ний и (4) энергетические затраты на дыхание 
живой заболони [Taylor et al., 2002; Spicer, 2005; 
Mancuso, Shabala, 2010].

Этапы формирования ядровой древесины

У деревьев всех пород в раннем возрасте 
древесина состоит только из заболони и лишь 
с течением времени начинается отмирание 
живых клеток паренхимы. С возрастом у мно-
гих древесных видов доля HW начинает зани-
мать значительную часть ксилемы [Taylor et al., 
2002; Spicer, 2005; Mancuso, Shabala, 2010]. 
Формирование HW начинается у белой акации 
на 2-й год, у некоторых видов эвкалипта – при-
мерно в 5 лет, у сосны – в 12–20 лет, у ясе-
ня – в 60–70 лет и у бука – в 80–100 лет [Ива-
нов, 1939; Dadswell, Hillis, 1962]. Можно выде-
лить несколько этапов при формировании HW: 
обезвоживание ксилемы в транзитной зоне, 
отложение экстрактивных веществ, измене-
ния в структуре клеточной стенки, разрушение 
ядра клеток [Nakada, Fukatsu, 2012].

В хвойных породах TZ содержит мень-
ше воды, чем SW [Nakada et al., 1999, Nakada, 
2006, 2007; Kuroda et al., 2009]. Исчезновение 
воды на границе между заболонью и транзит-
ной зоной – одно из первых событий в образо-
вании ядровой древесины [Nakada, 2006, 2007; 
Kuroda et al., 2009]. Отсутствие транспорта 
воды в HW обусловлено закрытием пор, соеди-
няющих клетки между собой. Поры могут быть 
блокированы инкрустацией экстрактивными 
веществами, которая происходит резко на гра-
нице HW/SW или в TZ [Yamamoto, 1982].

Экстрактивные вещества HW синтезируются 
из локально доступных соединений и метабо-
литов, транслоцированных из флоэмы и забо-
лони [Hillis, 1987]. Процесс отложения соеди-
нений HW называют «псевдоодревеснением», 
поскольку он отличается от лигнификации – 
процесса, при котором лигнин откладывается 
в клеточных стенках формирующихся элемен-
тов ксилемы [Magel et al., 2000].

Гибель клеток паренхимы является клю-
чевым этапом в формировании HW. Shain и 
Mackay [1973], определяя жизнеспособность 
паренхимы древесины (путем измерения по-
требления кислорода и/или путем наблюдения 
цитологических изменений), продемонстриро-
вали, что активность лучевой паренхимы по-

степенно снижается с увеличением расстояния 
от камбия. При этом в TZ наблюдается всплеск 
метаболизма, что, по мнению авторов, связано 
с интенсивными обменными процессами в пе-
реходной зоне, предшествующими формиро-
ванию HW. На примере разных видов (Crypto-
meria japonica, Melia azedarach, Pinus sylvestris, 
Larix decidua, Pseudotsuga menziesii и Robinia 
pseudoacacia) было показано, что разрушению 
ядра в клетках паренхимы предшествуют раз-
личные изменения в его форме [Hillis, 1987]. 
Несмотря на большое число гипотез, высказан-
ных за долгую историю изучения HW, факторы, 
которые запускают и регулируют этот процесс, 
до сих пор неизвестны. В настоящее время 
смерть лучевых клеток паренхимы древеси-
ны понимают как активный, контролируемый 
на генетическом уровне процесс старения кле-
ток [Spicer, 2005; Spicer, Holbrook, 2007].

R. Nakada и E. Fukatsu [2012], изучая на при-
мере Larix kaempferi (Lamb.) Carriere сезонные 
изменения в тканях ствола при формирова-
нии HW, выдвинули предположение, что деги-
дратация трахеид является инициацией этого 
процесса. Как показали авторы, разные этапы 
формирования HW происходят в разные сезо-
ны (рис. 1): в первую очередь наблюдается ис-
чезновение свободной воды из просвета тра-
хеид (т. е. переход от заболони к транзитной 
зоне); ПКС клеток лучевой паренхимы проис-
ходит между апрелем и июлем, когда камбий 
наиболее активен; и, наконец, окрашенные 
экстрактивные вещества ядровой древесины 
(т. е. переход от TZ к HW) откладываются позд-
ней осенью и ранней зимой [Nakada, Fukatsu, 
2012].

Метаболические процессы при 
формировании ядровой древесины

Образование HW – запрограммированная 
гибель клеток в стареющих слоях заболони – 
является последним этапом в жизненном цикле 
живых паренхимных клеток ксилемы, сопрово-
ждающимся снижением скорости метаболизма 
и ферментативной активности.

Гибель клеток паренхимы ксилемы начина-
ется с уменьшения содержания белков и за-
пасных веществ (крахмала, липидов) из-за 
повышенной активности гидролизующих фер-
ментов, таких как амилазы, фосфатазы и липа-
зы [Burtin et al., 1998; Magel et al., 2000]. В пе-
реходной зоне возрастает гидролиз сахарозы, 
образующейся при расщеплении полимеров, 
а также в результате постоянного импорта 
из внешних тканей заболони. Утилизация са-
харозы происходит при участии ферментов ее 
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гидролиза: сахарозосинтазы (СС) и инвертазы 
(рис. 2) [Xu et al., 1989; Magel et al., 2000]. Вы-
сокая активность этих ферментов поддержива-
ет акцепторные свойства TZ.

Вначале продукты распада сахарозы (фрук-
тоза, глюкоза и UDP-глюкоза) преимущест-
венно используются для получения энергии 
(субстратное и окислительное фосфорилиро-
вание) [Holl, Lendzian, 1973; Magel, Holl, 1993] 
и в незначительной степени для синтеза экс-
трактивных веществ. Экстрактивные вещества 
фенольной природы являются сильными инги-
биторами транспорта электронов в митохон-
дриях, на основании чего митохондрии счита-
ются первыми органеллами, прекращающими 
активность при формировании HW [Ziegler, 
1968; Hillis, 1987].

Углеродные скелеты, накапливающиеся за 
счет нефункциональных митохондрий (фос-

фоенолпируват), вместе с продуктом пентозо-
фосфатного пути (ПФП) (эритрозо-4-фосфат) 
(рис. 2) являются основными субстратами ши-
киматного пути – механизма, используемого 
растениями для образования бензольного ядра 
(рис. 3). В переходной зоне и/или внутренних 
слоях заболони обнаруживается повышение 
активности некоторых ферментов цикла Креб-
са (малат- и сукцинатдегидрогеназа), а также 
фермента, катализирующего первую реак-
цию ПФП (глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа) 
[Hauch, Magel, 1998].

Конечным продуктом шикиматного пути яв-
ляется фенилаланин (рис. 3), который включа-
ется в биосинтез флаваноидов посредством 
фенилпропаноидного метаболизма и биосин-
тетических путей флаваноидов (рис. 4) [Hillis 
1987; Magel et al., 2000; Beritognolo et al., 2002]. 
При этом участвуют такие ферменты, как фе-

Рис. 1. Схематическое изображение сезонных изменений, происходящих в тканях ксилемы при формирова-
нии ядровой древесины [по: Nakada, Fukatsu, 2012 с изменениями]
Fig. 1. Schematic representation of seasonal changes occurring in xylem tissues during the heartwood formation 
[after: Nakada, Fukatsu, 2012 with changes]
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Рис. 2. Пути метаболизации сахарозы и основные этапы гликолиза и пентозо-фосфатного пути, предшеству-
ющие формированию ядровой древесины:
СС – сахарозосинтаза, ИНВ – инвертаза, ГК – гексокиназа, ФК – фруктокиназа, ФФК – фосфофруктокиназа, АЛД – альдола-
за, ТФИ – триозофосфатизомераза, ГАФДГ – глицеральдегидфосфатдегидрогеназа, ФГК – фосфоглицерокиназа, ФГМ – 
фосфоглицеромутаза, ФЕПКК – фосфоенолпируваткарбоксикиназа, Г6ФДГ – глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа, 6-ФДГ – 
6-фосфоглюконатдегидрогеназа, РФЭ – рибулозо-5-фосфат-3-эпимераза, ТКЛ – транскетолаза, ТАЛ – трансальдолаза

Fig. 2. Sucrose metabolism pathways and the main stages of glycolysis and the pentose phosphate pathway preced-
ing the heartwood formation:
СС – sucrose synthase, ИНВ – invertase, ГК – hexokinase, ФК – fructokinase, ФФК – phosphofructokinase, АЛД – aldolase, 
ТФИ – triosephosphate isomerase, ГАФДГ – glyceraldehyde phosphate dehydrogenase, ФГК – phosphoglycerokinase, ФГМ – 
phosphoglyceromutase, ФЕПКК – phosphoenolpyruvate carboxykinase, Г6ФДГ – glucose-6-phosphate dehydrogenase, 6-ФДГ – 
6-phosphogluconate dehydrogenase, РФЭ – ribulose-5-phosphate-3-epimerase, ТКЛ – transketolase, ТАЛ – transaldolase
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нилаланинаммиаклиаза (ФАЛ) – ключевой фер-
мент, переключающий метаболизм на синтез 
флаваноидов; халконсинтаза (ХС) – ключевой 
фермент синтеза флаваноидных компонен-
тов; флаванон-3-гидроксилаза и дигидрофла-
ванол-4-редуктаза [Burtin et al., 1998; Duroux 
et al., 1998; Magel et al., 2000; Beritognolo et al., 
2002; Taylor et al., 2002; Mayer et al., 2006; Mo-
rais, Pereira, 2012]. Несмотря на повышенную 
активность этих ферментов в TZ, считается, 
что основная масса экстрактивных веществ 
ядровой древесины формируется вторичными 
реакциями, такими как гидролиз фенольных 
гликозидов [Duroux et al., 1998], окисление, 
интерконверсия и полимеризация низкомоле-
кулярных фенольных соединений [Dellus et al., 
1997; Burtin et al., 1998], в которых в качестве 
ферментов могут выступать пероксидазы [De-
hon et al., 2002].

Выделяют два типа образования HW, осно-
ванные на макро- и микроскопических и био-
химических исследованиях, – Robinia-Type (се-
мейство Бобовые) и Juglans-Type (семейство 
Ореховые). У растений, отнесенных к первому 
типу, экстрактивные вещества накапливают-
ся в узкой зоне между заболонью и ядровой 
древесиной. При этом в стареющей заболо-
ни нет никаких фенольных прекурсоров [Nair 
et al., 1981; Bergström et al., 1999; Bergström, 
2003; Magel et al., 2000]. Экстрактивные веще-
ства синтезируются из сахарозы, образуемой 
из крахмала [Magel et al., 2000]. В TZ повыша-
ется активность СС, ФАЛ и ХС. Молекулярный 
анализ показал, что если активность ХС регу-
лируется на уровне экспрессии кодирующих ее 
генов, то активности ФАЛ – в основном на пост-
трансляционном уровне [Magel, Hübner, 1997; 
Magel et al., 2000].

У растений, отнесенных ко второму типу, 
фенольные прекурсоры аккумулируются в ста-
реющих тканях заболони и уже преобразуются 
в TZ [Burtin et al., 1998; Taylor et al., 2002]. При-
сутствие этих веществ, по-видимому, вызывает 
нежелательное изменение цвета заболони во 
время транспортировки и хранения древесины 
[Koch, 2004] или запланированное во время об-
работки паром [Burtin et al., 1998]. Фенольные 
экстрактивные вещества также могут синтези-
роваться de novo из сахаров в TZ [Beritognolo 
et al., 2002] за счет деятельности ФАЛ и ХС, как 
у первого типа [Dellus et al., 1997; Burtin et al., 
1998; Mayer et al., 2006]. Встречается у таких 
растений, как Pseudotsuga [Dellus et al., 1997], 
Platycarya [Tanaka et al., 1998], Prunus serotina 
[Mayer et al., 2006] и Eucalyptus globulus [Mo-
rais, Pereira, 2012].

Рис. 3. Схематическое изображение этапов шики-
матного пути:
ДАГФ – 3-дезокси-D-арабиногептулозонат-7-фосфат, 
ДГХС – 3-дегидрохинатсинтаза, ДГХД – 3-дегидрохинат-
дегидротаза, ШК – шикиматкиназа, ЕПШФС – 5-енолпи-
рувилшикимат-3-фосфатсинтаза, ХС – хоризматсинтаза, 
ХМ – хоризматмутаза, ПАТ – префенатаминотрансфераза, 
АДГ – аргенатдегидрогеназа

Fig. 3. Schematic representation of the shikimate path-
way stages:
ДАГФ – 3-deoxy-D-arabinoheptulosonate-7-phosphate, 
ДГХС – 3-dehydroquinate synthase, ДГХД – 3-dehydroquinate 
dehydrotase, ШК – shikimate kinase, ЕПШФС – 5-enolpyruvil-
shikimate-3-phosphate synthase, ХС – chorismate synthase, 
ХМ – chorismate mutase, ПАТ – prephenate aminotransferase, 
АДГ – argenate dehydrogenase
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Молекулярно-генетический контроль 
формирования ядровой древесины

До сих пор неясно, когда и как происходит 
инициирование образования HW. В некоторых 
работах [Magel et al., 2000; Plomion et al., 2001; 
Yang et al., 2004; Spicer, 2005; Huang et al., 2009] 
формирование HW определяется как сложный 
биологический процесс, обусловленный ПКС 
клеток лучевой паренхимы в TZ, ориентирован-
ных как в осевом, так и в радиальном направле-
нии. Имеются данные об участии растительных 
гормонов – этилена и ауксина в регуляции об-
разования HW [Hillis, 1987; Nilsson et al., 2002; 
Yang et al., 2004; Lim et al., 2016]. Известно, 
что образование HW у древесных пород в зна-
чительной степени зависит от скорости роста, 
возраста, вида и условий окружающей среды 
[Gjerdrum, 2003], вместе с тем в литературе 
имеется множество данных, что этот процесс 
регулируется молекулярно-генетическими фак-

торами [Yang et al., 2004; Huang et al., 2009; Lim 
et al., 2016; Celedon, Bohlmann, 2017].

В некоторых работах [Yang et al., 2004; Huang 
et al., 2009; Lim et al., 2016; Celedon, Bohlmann, 
2017] показано изменение экспрессии генов 
в ходе образования HW. Транскриптомный ана-
лиз позволил выявить ряд генов – индикаторов 
образования HW, имеющих статистически зна-
чимую дифференциальную экспрессию в TZ, 
по сравнению с SW (табл.). Полученные дан-
ные показывают, что в TZ в большей степени 
экспрессируются те гены, которые участвуют 
в процессах вторичного метаболизма, в ходе 
которых образуются экстрактивные вещества.

В исследованиях, проведенных на растени-
ях Robinia pseudoacacia L. и Juglans nigra, была 
показана корреляция между содержанием экс-
трактивных веществ в TZ и уровнем транскрип-
ции генов, кодирующих ФАЛ (PAL) и ХС (CHS) 
[Magel, Hübner, 1997; Beritognolo et al., 2002]. 
Исследование древесины сосны обыкновенной 

Рис. 4. Основные этапы биогенеза фенилпропаноидов и флавоно-
идов при формировании ядровой древесины:
ФАЛ – фенилаланинаммиаклиаза, 4ГТК – 4-гидроксилаза транс-ко-
ричной кислоты, ФОК – фенолоксидаза, ОМТ – о-метилтрансфераза, 
ХС – халконсинтаза

Fig. 4. Main stages of phenylpropanoids and flavonoids biogenesis 
in the heartwood formation:
ФАЛ – phenylalanine ammonia lyase, 4ГТК – 4-hydroxylase of trans-cinnam-
ic acid, ФОК – phenoloxidase, ОМТ – о-methyltransferase, ХС – chalcone 
synthase
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Гены, гиперэкспрессирующиеся в транзитной зоне по сравнению с заболонью в ходе формирования ядро-
вой древесины
Genes overexpressed in the transition zone compared to sap wood during heartwood formation

Ген
Gene

Название белка
Protein name

Ссылка
Reference

Метаболизм сахарозы
Metabolism of sucrose

SUS Сахарозосинтаза
Sucrose synthase

Yang et al., 2004; Lim et al., 2016

PFK Фосфофруктокиназа
Phosphofructokinase

Lim et al., 2016; Lim, 2017

INV Инвертаза
Invertase

«

FK Фруктокиназа
Fructokinase

«

GPI Глюкозо-6-фосфатизомераза
Glucose-6-phosphate isomerase

«

HK Гексокиназа
Hexokinase

«

Гликолиз
Glycolysis

FBA Фруктозо-1,6-дифосфатальдолаза
Fructose-1,6-diphosphate aldolase

«

TAL Трансальдолаза
Transaldolase

«

TFI Триозофосфатизомераза
Triosephosphate isomerase

«

PGK Фосфоглицераткиназа
Phosphoglycerate kinase

«

ENO Енолаза
Enolase

Yang et al., 2004; Lim et al., 2016; Lim, 2017

Пентозо-фосфатный путь
Pentose-phosphate pathway

G6PDH Глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа
Glucose-6-phosphate dehydrogenase

Lim et al., 2016; Lim, 2017

6PGDH 6-фосфоглюконатдегидрогеназа
6-phosphogluconate dehydrogenase

«

TKL/TKT Транскетолаза
Transketolase

«

Глюконеогенез
Gluconeogenesis

PEPCK Фосфоенолпируваткарбоксикиназа
Phosphoenolpyruvate carboxykinase

Yang et al., 2004; Lim et al., 2016; Lim, 2017

Шикиматный путь
Shikimate pathway

DHS 3-дезокси-D-арабиногептулозонат-
7-фосфатсинтаза
3-deoxy-D-arabinoheptulosonate-7-phosphate 
synthase

Lim et al., 2016; Lim, 2017

DHQS Дегидрохиннатсинтаза
Dehydroquinnate synthase

«

SDH Шикиматдегидрогеназа
Shikimate dehydrogenase

«

SK Шикиматкиназа
Shikimate kinase

«

EPSPS 5-енолпирувилшикимат-3-фосфатсинтаза
5-enolpyruvylshikimate-3-phosphate synthase

«

CS Хоризматсинтаза
Chorismate synthase

«

CM Хоризматмутаза
Chorismate mutase

«

PDT Префенатдегидратаза
Prephenate dehydratase

«
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Ген
Gene

Название белка
Protein name

Ссылка
Reference

Биогенез фенилпропаноидов и флавоноидов
Biogenesis of phenylpropanoids and flavonoids

PAL Фенилаланинаммиаклиаза
Phenylalanine ammonia lyase

Beritognolo et al., 2002; Yang et al., 2004; Lim et al., 
2016; Celedon, Bohlmann, 2017; Lim, 2017

4CL 4-кумарат-КоА-лигаза
4-coumarate-CoA ligase

Hauch, Magel, 1998; Magel et al., 2000; Beritognolo 
et al., 2002; Lim et al., 2016; Celedon, Bohlmann, 2017

STS Стильбенсинтаза
Stilbene synthase

Lim et al., 2016; Celedon, Bohlmann, 2017; Lim, 2017

OMT О-метилтрансфераза
O-methyl transferase

Yang et al., 2004; Lim et al., 2016;

CHS Халконсинтаза
Chalcone synthase

Magel, Hübner, 1997; Beritognolo et al., 2002

Метаболизм гормонов
Hormone metabolism

Ga2ox Гибберелин-2-оксидаза
Gibberelin-2-oxidase

Lim et al., 2016; Lim, 2017

ACO Аминоциклопропан-1-карбоксилатоксидаза
Aminocyclopropane-1-carboxylate oxidase

«

SAM S-аденозилметионинсинтаза
S-adenosylmethionine synthase

Yang et al., 2004; Lim et al., 2016; Lim, 2017

Дегидратация и программируемая клеточная смерть
Dehydration and programmed cell death

BFN Бифункциональная эндонуклеаза
Bifunctional endonuclease

Lim et al., 2016; Lim, 2017

DRP Белки, связанные с высыханием растений DRPs 
(Desiccation-Related Protein) 

«

Формирование клеточной стенки и лигнификация
Cell wall formation and lignification

HCT Шикимат-О-гидроксициннамоилтрансфераза
Shikimate-O-hydroxycinnamoyl transferase

«

С3Н Кумарат-3-гидроксилаза
Coumarate-3-hydroxylase

«

CCOMT Каффеоил-КоА-О-метилтрансфераза
Caffeoyl-CoA-O-methyl transferase

Lim et al., 2016; Lim, 2017; Paasela et al., 2017

CCR Циннамоил-КоА-редуктаза
Cinnamoil-CoA reductase

Lim et al., 2016; Lim, 2017

CAD Циннамоил-алкоголь-дегидрогеназа
Cinnamoyl alcohol dehydrogenase

Yang et al., 2004; Lim et al., 2016; Lim, 2017

ABF α-L-арабинофуранозидаза
α-L-arabinofuranosidase

Lim et al., 2016; Lim, 2017

XET Ксилоглюкан-эндотрансгликозилаза
Xyloglucan endotransglycosylase

«

Факторы транскрипции
Transcription factors

MYB MYB-белок (myeloblastosis)
MYB- protein (myeloblastosis) 

«

NAC NAC-доменсодержащий белок
NAC-domain-containing protein

Lim et al., 2016

KNAT3 Гомеодоменсодержащий белок (KNOTTED-like for 
Arabidopsis thaliana)
Homeodomain-containing protein (KNOTTED-like for 
Arabidopsis thaliana) 

Huang et al., 2009

Ответные реакции растений
Plant responses

CHI (Class VII) Хитиназа (Class VII)
Chitinase (Class VII) 

Lim et al., 2016; Lim, 2017

PR10 PR-белок (pathogenesis-related)
PR-protein (pathogenesis-related) 

«

Окончание табл.
Table (continued)
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с использованием транскриптомного анализа 
также выявило повышенный паттерн экспрес-
сии гена PAL, а также генов 4CL, STS, OMT, коди-
рующих 4-кумарат-КоА-лигазу, стильбенсинта-
зу и O-метилтрансферазу соответственно [Yang 
et al., 2004; Lim et al., 2016; Lim, 2017]. Данные 
ферменты играют ключевую роль в биосинтезе 
фенилпропаноидов в TZ, что является особен-
ностью формирования ядровой древесины 
у хвойных пород [Celedon, Bohlmann, 2017].

У растений Pinus sylvestris во время форми-
рования HW также активируются гены биосин-
теза лигнина [Yang et al., 2004; Lim et al., 2016; 
Lim, 2017; Paasela et al., 2017] (табл.). Одним 
из основных компонентов экстрактивных ве-
ществ хвойных пород являются смоляные кис-
лоты, однако в работе Lim c соавторами [2016] 
показано, что экспрессия генов TPS и CYP720B, 
кодирующих дитерпенсинтазу и цитохром 
P450, была выше в SW, по сравнению с TZ, в те-
чение всего года. Полученные данные указы-
вают на то, что смоляные кислоты у P. sylvestris 
загружаются из заболони, а не синтезируются 
в переходной зоне, из чего следует, что фор-
мирование ядровой древесины у данного вида 
относится к типу II [Celedon, Bohlmann, 2017].

На растениях P. sylvestris и Robinia pseudoaca-
cia была показана также гиперэкспрессия генов 
G6PDH, 6PGDH, TKL/TKT, PEPCK, кодирующих 
ферменты гликолиза и ПФП (глюкозо-6-фосфат-
дегидрогеназа, 6-фосфоглюконатдегидрогена-
за, транскетолаза, фосфоенолпируваткарбок-
сикиназа) [Yang et al., 2004; Lim et al., 2016; Lim, 
2017]. Интересными являются данные по уровню 
экспрессии гена, кодирующего СС (SUS), пока-
зано 4–5-кратное ее увеличение в TZ, по сравне-
нию с SW [Yang et al., 2004; Lim et al., 2016; Lim, 
2017]. Активность СС часто рассматривают как 
показатель метаболитической активности расти-
тельных тканей [Winter, Hubner, 2000], что указы-
вает на возможный синтез метаболитов в тран-
зитной зоне еще до начала ПКС.

Наряду с вышеперечисленными генами важ-
ную роль в регуляции ПКС, процессов вторич-
ного метаболизма, ответных реакций, а также 
реакций биосинтеза компонентов вторичной 
клеточной стенки играют факторы транскрип-
ции (ТФ), в частности ТФ с NAC-доменом 
и MYB-доменом [Dubos et al., 2010; Bollhöner 
et al., 2012; Nakano et al., 2015]. В исследова-
нии, проведенном на сосне [Lim et al., 2016; Lim, 
2017], выявлена гиперэкспрессия MYB и NAC 
в TZ по сравнению с SW в течение всего года. 
Было также показано, что экспрессия данных 
ТФ коррелирует с экспрессией генов, вовле-
ченных в биосинтез стильбенов в TZ. В ходе 
работы, проведенной на растениях Juglans nig-

ra L. [Huang et al., 2009], получены данные, сви-
детельствующие также о возможном участии 
в формировании HW еще одного ТФ – KNAT3 
(KNOTTED-likefor Arabidopsis thaliana 3). Выяв-
лено значительное превышение уровня транс-
крипции гена KNAT3 в TZ и внутренних слоях 
заболони по сравнению с внешней заболонью.

Исследования, проведенные на растениях 
разных видов, показали, что при формировании 
HW, так же как и при ПКС, происходит наруше-
ние целостности клеток, фрагментация ядра, 
дегенерация митохондрий, разрушение ваку-
олей и высвобождение фенольных экстрактив-
ных веществ [Hauch, Magel, 1998; Magel et al., 
2000]. В некоторых исследованиях [Farage-Bar-
hom et al., 2008; Bollhöner et al., 2012] имеются 
данные о том, что важным участником регуля-
ции ПКС растений является бифункциональная 
эндонуклеаза, кодируемая геном BFN. Наряду 
с этим на растениях P. sylvestrys показано трид-
цатикратное увеличение экспрессии гена BFN 
в TZ в ходе формирования HW [Lim et al., 2016; 
Lim, 2017]. Гиперэкспрессия гена BFN согласу-
ется с имеющимися данными о ядерной дегра-
дации клеток лучевой паренхимы в TZ. Это сви-
детельствует, что ПКС действительно является 
этапом формирования HW [Taylor et al., 2002; 
Spicer, 2005; Nakada, Fukatsu, 2012].

Имеющиеся в литературе данные указыва-
ют на то, что формированию HW предшествует 
потеря воды в TZ [Rust, 1999; Bergström, 2003; 
Nakada, Fukatsu, 2012]. В исследованиях Lim 
c соавт. [2016, 2017] показано снижение в TZ 
уровня транскрипции генов, кодирующих белки-
аквапорины, связанные с межклеточным тран-
спортом и гомеостазом [Hachez et al., 2006]. 
На фоне снижения экспрессии аквапоринов 
в TZ, по сравнению с заболонью, наблюдается 
превышение уровня транскрипции генов DRP 
(Desiccation-Related Protein), кодирующих бел-
ки, связанные с высыханием растений. Гипер-
экспрессия DRPs защищает клетки переходной 
зоны от дефицита воды в ходе формирования 
HW. Кроме того, в TZ показана высокая, по срав-
нению с заболонью, активность генов PR10 
и CHI, кодирующих PR-белок (pathogenesis-re-
lated) и хитиназу участвующих в защитных реак-
циях растений [Lim et al., 2016; Lim, 2017]. Пока-
зано, что хитиназа участвует также в лигнифика-
ции вторичной клеточной стенки [Grover, 2012].

Заключение

С момента первого описания разных по каче-
ству частей древесины (заболонной и ядровой), 
выявления того, что свойства древесины суще-
ственно зависят от соотношения этих частей, 
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и до настоящего времени у специалистов раз-
ных областей не уменьшался интерес к изуче-
нию процесса формирования ядровой древеси-
ны. В зависимости от развития приборной базы 
и появления современных методов исследова-
ния приоритетными были разные аспекты этой 
проблемы: изучение анатомических особенно-
стей и анализ жизнедеятельности паренхимных 
клеток при формировании ядровой древесины; 
химический состав заболонной и ядровой дре-
весины; биохимические вопросы, включающие 
изучение ферментов углеводного и фенольного 
метаболизма, которые задействованы в форми-
ровании ядровой древесины; изучение экспрес-
сии генов углеводного и фенольного метаболиз-
ма; поиск транскрипционных факторов, регу-
лирующих формирование ядровой древесины; 
изучение образования ядровой древесины с по-
зиций программируемой клеточной смерти.

Несмотря на долгую историю изучения фор-
мирования ядровой древесины, наши знания 
о механизмах, регулирующих ее образование, 
ограничены. Экспериментально трудно наблю-
дать процессы, происходящие в заболони и при-
водящие к образованию ядровой древесины. Это 
связано с невысоким процентом живых клеток 
в пределах переходной зоны и, следовательно, 
малым количеством ДНК и РНК, которые, кроме 
того, имеют низкое качество. Накопление фе-
нольных компонентов в клетках паренхимы также 
затрудняет применение современных биохими-
ческих и молекулярных методов. В связи с этим 
процесс формирования ядровой древесины 
остается малоизученным и требует дальнейшего 
исследования у многих коммерчески важных ви-
дов и основных лесообразующих пород.

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