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В раннем онТогенеЗе и Во ВЗрослом сосТоЯнии 
(на Примере BETULA PENDULA ROTH)

К. м. никерова, н. а. галибина, Ю. л. мощенская,  
л. л. новицкая, м. н. Подгорная, и. н. софронова
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Впервые проведено исследование активности комплекса ферментов антиокси-
дантной системы (АОС) (супероксиддисмутазы (СОД), каталазы (КАТ), пероксида-
зы (ПОД)) и полифенолоксидазы (ПФО) на разных этапах онтогенеза при формиро-
вании нормальной и аномальной структуры древесины: у сеянцев (6- и 11-недель-
ных) и у взрослых растений разных форм березы повислой. Показано, что в воз-
расте 6 недель сеянцы обычной березы повислой (Betula pendula Roth var. pendula) 
и карельской березы (Betula pendula Roth var. carelica (Mercl.) Hämet-Ahti) не имеют 
внешних отличий, однако сеянцы Betula pendula Roth var. pendula показывают более 
высокую активность ферментов вторичного метаболизма (ПОД и ПФО) по сравне-
нию с сеянцами Betula pendula var. carelica. Уже к возрасту 11 недель происходит 
изменение метаболических стратегий ферментов АОС. У сеянцев березы повислой 
начинают преобладать ростовые процессы, и растения достигают более высоких 
морфометрических показателей; напротив, у сеянцев карельской березы наблю-
даются более высокие значения ферментов АОС. У взрослых растений карельской 
березы аномальный ксилогенез, как уже было отмечено нами ранее, путем взаимо-
связанной цепочки метаболических реакций находит отражение в более высокой 
активности ПОД, а также, что отмечено впервые, более высокой активности СОД, 
КАТ и ПФО. Важно, что переориентация АОС на процессы вторичного метаболизма 
наблюдается уже в возрасте 11 недель, когда внешние видимые признаки аномаль-
ного ксилогенеза отсутствуют. Выдвигается гипотеза, что активность ферментов 
АОС может являться тест-признаком для диагностики аномального ксилогенеза 
у карельской березы уже на самых ранних этапах онтогенеза.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ксилогенез; онтогенез; карельская береза; узорчатая дре-
весина; сеянцы; лист; стебель; супероксиддисмутаза; каталаза; пероксидаза; по-
лифенолоксидаза.
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M. N. Podgornaya, I. N. Sofronova. THE ANTIOXIDANT ENZYMES – 
INDICATORS OF DIFFERENT XYLOGENESIS SCENARIOS: IN EARLY 
ONTOGENY AND IN ADULT PLANTS (EXAMPLE OF BETULA PENDULA 
ROTH)

We studied the activity of antioxidant enzymes (superoxide dismutase (SOD), catalase 
(CAT), peroxidase (POD)) and polyphenol oxidase (PPO) across ontogenetic stages dur-
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Введение

Ксилогенез, или процесс формирования 
древесины, – это фиксация углерода в соста-
ве структурных полимеров углеводной и фе-
нольной природы в клеточных стенках древес-
неющих тканей растений. Изучение процессов 
ксилогенеза актуально как для фундаменталь-
ной науки, так и для практического использо-
вания древесного материала [Никишов, 1985; 
Barnett, Jeronimidis, 2003]. Поэтому необхо-
димо осуществлять поиск путей управления 
процессами, лежащими в основе ксилогенеза, 
с целью повышения продуктивности древесных 
растений. Кроме того, встает важный вопрос: 
как на ранних этапах обнаружить особенности 
переходов различных стадий ксилогенеза и ка-
кие цитологические, биохимические и молеку-
лярные маркеры могут для этого использовать-
ся [Fucuda, 1996].

Существуют древесные растения, которые 
позволяют исследователям параллельно изу-
чать механизмы нормального и аномального 
ксилогенеза. Одним из таких растений явля-
ется береза повислая (Betula pendula Roth var. 
pendula), у которой формируется нормальная 
прямослойная древесина, и ее особая форма – 
карельская береза (B. pendula Roth var. carelica 
(Mercl.) Hämet-Ahti), древесина которой носит 
свилеватый характер и визуально характеризу-
ется наличием узора в местах крупных скопле-
ний паренхимных клеток [Коровин и др., 2003; 
Novitskaya, Kushnir, 2006].

Наши предыдущие исследования показа-
ли, что у нормальной и аномальной древесины 

березы повислой существуют биохимические 
маркеры среди ферментов углеводного обме-
на и антиоксидантной системы (АОС). При об-
разовании прямослойной древесины сахароза 
расщепляется преимущественно сахарозосин-
тазным (СС) путем под контролем гена SUS1 
и сопровождается активным синтезом струк-
турных компонентов клеточных стенок (целлю-
лозы) [Галибина и др., 2015а, 2016б; Мощен-
ская и др., 2016, 2017]. В аномальных тканях 
расщепление образующегося избытка сахаро-
зы в камбиальной зоне и флоэме [Новицкая, 
2008; Новицкая и др., 2015] сопровождается 
повышением активности другого сахарозо-
расщепляющего фермента – апопластной ин-
вертазы (АпИнв) [Галибина и др., 2015б]. В ре-
зультате повышения активности АпИнв в клетке 
вместо УДФ-глюкозы, образующейся при рас-
щеплении сахарозы СС, возрастает содержа-
ние свободных гексоз. Гексозы, посредством 
включения в пентозо-фосфатный путь и цикл 
Кребса [Savidge et al., 1996; Донцов и др., 2006; 
Couee et al., 2006; Wellen, Thompson, 2010; 
Borges et al., 2017], участвуют в синтезе актив-
ных форм кислорода (АФК) и фенольных со-
единений, приводя к повышению активности 
ферментов АОС [Галибина и др., 2013, 2016а; 
Никерова и др., 2016, 2017а, б; Никерова, Га-
либина, 2017]. Глюкоза, являясь сигнальной 
молекулой, может инициировать активность 
ферментов АОС [Hu et al., 2012], а также не-
посредственно взаимодействовать с АФК, об-
разуя субстраты пероксидазного окисления 
[Синькевич и др., 2009]. В результате проис-
ходит переключение путей утилизации сахаро-

ing the formation of normal (in silver birch, Betula pendula Roth var. pendula) and abnor-
mal (in Karelian birch, Betula pendula Roth var. carelica (Mercl.) Hämet-Ahti) wood struc-
ture. This was the first study of this sort. The objects were the seedlings (6-and 11-weeks-
old) and adult plants of different forms of the silver birch (var. pendula and var. carelica). It 
was shown that at the age of 6 weeks, the seedlings of Betula pendula Roth var. pendula 
and Betula pendula Roth var. carelica (Mercl.) Hämet-Ahti had no external differences, 
but seedlings of Betula pendula Roth var. pendula showed a higher activity of secondary 
metabolism enzymes (POD and PPO) compared to Betula pendula var. carelica seed-
lings. We noticed a change in the metabolic strategies of antioxidant enzymes by the age 
of 11 weeks. Growth processes began to dominate in the var. pendula seedlings, and their 
morphometric parameters reached higher values; on the contrary, var. carelica seedlings 
had higher activities of antioxidant enzymes. As we have reported previously, abnormal 
xylogenesis in adult Karelian birch plants is biochemically reflected in a higher POD activi-
ty. A new finding from this study is the higher activity of SOD, CAT and PPO in the process 
of abnormal xylogenesis. It is important that the antioxidant system is reoriented towards 
secondary metabolism already at the age of 11 weeks, when there are no visible signs 
of abnormal xylogenesis yet. We put forward a hypothesis that the activity of antioxidant 
enzymes can act as a test for the diagnosis of abnormal xylogenesis in Karelian birch at 
the earliest stages of the ontogeny.

K e y w o r d s: xylogenesis; ontogeny; Karelian birch; figured wood; seedlings; leaf; stem; 
superoxide dismutase; catalase; peroxidase; polyphenol oxidase.
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зы с синтеза целлюлозы (как при образовании 
нормальной древесины) на реакции вторичного 
метаболизма.

Субстраты фенольной природы часто яв-
ляются биологически активными веществами 
и могут служить сырьем для получения различ-
ных препаратов, а сами ферменты АОС могут 
быть использованы в процессах биокатализа 
[Burton, 2003; Borges et al., 2017]. Фермен-
ты АОС вовлечены в регуляцию метаболизма 
на протяжении всего онтогенеза [Жукова и др., 
1996; Половникова, Воскресенская, 2008; 
Jakovljević et al., 2013; Iqbal et al., 2017], поэто-
му их изучение необходимо на разных его ста-
диях.

В настоящей работе мы провели изучение 
активности комплекса ферментов АОС (су-
пероксиддисмутазы (СОД), каталазы (КАТ), 
пероксидазы (ПОД)) и полифенолоксидазы 
(ПФО) (1) у взрослых растений березы повис-
лой при формировании нормальной и аномаль-
ной структуры древесины и (2) на начальных 
этапах онтогенеза у 6- и 11-недельных сеянцев 
обычной и карельской березы.

объекты и методы исследования

Растительный материал

Объекты исследования – сеянцы и взрослые 
растения обычной березы повислой (B. pendula 
var. pendula) и карельской березы (B. pendula 
var. carelica).

Сеянцы обычной и карельской березы вы-
ращивали до возраста 6 и 11 недель под свето-
установкой при температуре воздуха 21–22 °С, 
освещенности около 5 клк и 16-часовом све-
топериоде на питательном грунте следующе-
го состава: N – 0,5 %, C – 21 %, содержание 
подвижных форм P и K соответственно 0,03 
и 0,09 %. На анализ отбирали стебли и листья. 
Длина листа была в диапазоне 2–5 см. Семена 
карельской березы получены от контролиру-
емого опыления деревьев с ярко выраженны-
ми признаками узорчатости. Было отобрано 
по 10–15 индивидуальных растений обычной 
и карельской березы 6- и 11-недельного воз-
раста для получения общей навески. Аналити-
ческая повторность трехкратная.

Возраст взрослых растений на момент отбо-
ра составил 25 лет. Они произрастали на лесо-
семенной плантации в Медвежьегорском райо-
не Республики Карелия. На анализ отбирали 
растения обычной березы и узорчатые расте-
ния карельской березы, выращенные из семян 
от контролируемого опыления плюсовых дере-
вьев. Исследование проводили в конце июня 

(30.06.2016), в период активного камбиального 
роста. На стволе изучаемых растений вырезали 
окошки 10×6 см и отделяли кору от древесины. 
С поверхности древесины соскабливали тка-
ни ксилемы, куда входили материнские клетки 
ксилемы и наружные слои прироста ксилемы 
текущего года. С внутренней поверхности коры 
препарировали ткани флоэмы, которые вклю-
чали камбиальную зону, проводящую флоэму 
и самые внутренние слои непроводящей фло-
эмы. Отбор образцов тканей ствола контроли-
ровали под световым микроскопом. У растений 
карельской березы ткани отбирали из участков 
ствола с характерными вздутиями, неровнос-
тями, крупными бугорками и бугорчатыми вы-
пуклостями. Всего было отобрано 20 растений 
карельской березы и 8 растений обычной бе-
резы повислой, что и составило биологическую 
повторность.

Весь растительный материал замораживали 
в жидком азоте и хранили в низкотемператур-
ной морозильной камере при –70 °С.

Биохимические исследования

Растительные ткани растирали с жидким 
азотом и гомогенизировали при 4 °С в буфе-
ре следующего 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 10 000 g в те-
чение 20 минут (центрифуга MPW-351R, Поль-
ша). Далее проводили диализ при 4 °С в тече-
ние 18–20 часов против буфера для гомогени-
зации, разбавленного в 10 раз. В полученных 
после диализа ферментативных препаратах 
спектрофотометрически (СФ 2000, Россия) 
определяли активность ферментов [Галибина 
и др., 2013].

Об активности СОД судили по ингибирова-
нию фотовосстановления нитросинего тетра-
золия (НСТ). Инкубационная среда для опре-
деления активности СОД содержала: 50 мМ 
K,Na-фосфатный буфер (рН 7,8), 172 мкМ НСТ, 
210 мкМ метионин, 24 мкМ рибофлавин, 0,1% 
тритон Х-100. Для определения активности 
СОД измеряли уменьшение оптической плот-
ности при 560 нм после 30 минут инкубации 
под светом флуоресцентных ламп. Активность 
СОД выражали в усл. ед. на 1 мг белка за 30 ми-
нут (усл. ед./мг белка).

Об активности КАТ судили по ферментатив-
ному разложению перекиси водорода. Инку-
бационная среда содержала 50 мМ K,Na-фос-
фатный буфер (рН 7,8) и 14,7 мМ перекись 
водорода. Время инкубации – 4 минуты. Для 
определения активности КАТ измеряли умень-
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шение оптической плотности при 240 нм, со-
держание H2O2 рассчитывали по предваритель-
но построенному градуировочному графику 
[Никерова и др., 2016]. Активность КАТ выра-
жали в мкмоль восстановленной перекиси во-
дорода на 1 мг белка (мкмоль H2O2/мг белка).

Для определения активности ПОД в качест-
ве донора водорода использовали гваякол, 
в качестве субстрата – перекись водорода. 
Инкубационная среда для определения актив-
ности ПОД содержала: 50 мМ K,Na-фосфат-
ный буфер (рН 7,8); 2,6 мМ перекись водорода 
и 21,5 мМ гваякол. Время инкубации – 30 ми-
нут. Активность ПОД определяли по скорости 
образования продукта реакции – тетрагваякола 
(ТГ). Для определения содержания образовав-
шегося ТГ измеряли увеличение оптической 
плотности при 470 нм и количество ТГ рассчи-
тывали с учетом коэффициента экстинкции 
(ε470 нм = 0,0266 мкМ-1 см-1). Активность ПОД вы-
ражали в мкмоль образовавшегося ТГ на 1 мг 
белка (мкмоль ТГ/мг белка) [Галибина и др., 
2016а; Никерова, Галибина, 2017].

Для определения активности ПФО в качест-
ве субстрата использовали пирокатехин. Инку-
бационная среда для определения активности 
ПФО содержала: 50 мМ K,Na-фосфатный бу-
фер (рН 7,8); 16,4 мМ пирокатехин. Для опре-
деления активности ПФО измеряли увеличе-
ние оптической плотности при длине волны 
420 нм, где поглощают продукты окисления пи-
рокатехина. Время наблюдения за реакцией – 
20 минут. Активность ПФО выражали в усл. ед. 
на 1 мг белка за 1 минуту (усл. ед./мг белка).

Содержание белка определяли по методу 
Бредфорда.

Статистическая обработка данных осущест-
влялась в среде Microsoft Excel. В таблице, 
содержащей значения активности ферментов 
в органах сеянцев, приведены средние зна-
чения и их стандартные отклонения для трех-
кратной аналитической повторности. На диа-
граммах, отражающих активность ферментов 
в тканях ствола взрослых растений, приведены 
средние значения для биологической повтор-
ности и их стандартные ошибки (n = 8 – для рас-
тений обычной березы повислой, n = 20 – для 
растений карельской березы). На диаграммах, 
отражающих морфометрические характерис-
тики растений, приведены средние значения 
для биологической повторности и их стандарт-
ные ошибки (n = 10–15). Для оценки досто-
верности различий использовали t-критерий 
Стьюдента. Статистически значимыми считали 
различия при р < 0,05.

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании Центра коллективного пользования 

Федерального исследовательского центра «Ка-
рельский научный центр Российской академии 
наук».

результаты

Активность антиоксидантных ферментов 
у взрослых растений обычной и карельской 
березы в тканях ствола

Активность СОД была выше и в тканях кси-
лемы, и в тканях флоэмы у взрослых растений 
карельской березы. В ксилеме – в 6 раз, во 
флоэме – в 1,3 раза (рис. 1, А).

Отличия по каталазной активности были об-
наружены только в ксилеме: у карельской бере-
зы она была выше, чем у обычной березы, в 1,2 
раза. Во флоэме активность КАТ не различа-
лась у изучаемых форм (рис. 1, Б).

Активность ПОД была значительно выше 
у растений карельской березы по сравнению 
с обычной березой повислой. В ксилеме – в 6,9 
раза, во флоэме – в 10 раз (рис. 1, В).

Показатели активности ПФО у растений ка-
рельской березы также значительно превыша-
ли таковые у обычной. В ксилеме у растений ка-
рельской березы она была выше в 4 раза, а во 
флоэме – в 3,8 раза (рис. 1, Г).

Активность антиоксидантных ферментов 
у сеянцев обычной и карельской березы 
в стебле и листе

В возрасте 6 недель сеянцы обычной бере-
зы повислой и карельской березы не имели 
внешних морфометрических отличий, растения 
были примерно одинаковы по высоте и био-
массе.

По достижении возраста 11 недель отличия 
сеянцев по морфометрическим характеристикам 
становятся явными, ростовые процессы интен-
сивнее выражены у обычной березы повислой.

Так, высота сеянцев обычной березы соста-
вила в среднем 6,8 см, что в 1,5 раза выше, чем 
у карельской березы, у которой высота сеянцев 
была 4,6 см. Масса листьев у сеянцев обычной 
березы повислой была в 1,9 раза выше, чем 
у сеянцев карельской березы: значения соста-
вили 0,29 и 0,15 г соответственно. При срав-
нении массы стебля тенденция сохранилась, 
обнаружено отличие в 2 раза: масса стебля 
0,08 г – у сеянцев обычной березы повислой, 
0,04 г – у сеянцев карельской березы (рис. 2).

Активность СОД в целом возрастала при 
увеличении возраста сеянцев у обеих изуча-
емых форм березы повислой. Однако на 6 не-
делях активность была выше в листе, а на 11 – 
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в стебле. Для обеих форм обнаружены сходные 
метаболические стратегии СОД. Активность 
фермента в стебле была выше у сеянцев ка-
рельской березы обоих возрастов: на 6 неде-
лях – в 5 раз, на 11 неделях – в 1,2 раза.

В листе, напротив, активность СОД была не-
значительно выше у сеянцев обычной березы.

Активность КАТ показала очень высокие зна-
чения в листе у 6-недельных сеянцев, причем 
у сеянцев карельской березы активность КАТ 
была немного выше. В стебле активность фер-
мента также была более высокой у сеянцев ка-
рельской березы, отличалась в 1,4 раза.

К возрасту 11 недель активность КАТ рез-
ко снизилась в листе у обеих форм и была не-
значительно выше у сеянцев обычной березы. 
В стебле обычной березы повислой при пере-
ходе с 6 до 11 недель активность КАТ незначи-
тельно возросла – в 1,1 раза, а в стебле у сеян-
цев карельской березы более значительно сни-
зилась – в 1,3 раза.

Рис. 1. Активность СОД (А), КАТ (Б), ПОД (В) и ПФО (Г) в ксилеме и флоэме у растений обыч-
ной (var. pendula) и карельской (var. carelica) березы
Fig. 1. Activity of SOD (А), CAT (Б), POD (В) and PPO (Г) in the xylem and phloem of silver birch (var. 
pendula) and Karelian birch (var. carelica)

Рис. 2. Морфометрические показатели 11-недель-
ных сеянцев обычной (var. pendula) и карельской (var. 
carelica) березы
Fig. 2. Morphometric parameters of the 11-week-old 
seedlings of silver birch (var. pendula) and Karelian birch 
(var. carelica)
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Таким образом, отмечаем, что в 6 недель 
значения активности КАТ были более высо-
кие у сеянцев карельской березы. В 11 недель 
в стебле значения активности КАТ не отлича-
ются, а в листе активность КАТ выше у сеянцев 
обычной березы повислой в 1,1 раза.

Активность ПОД у 6-недельных сеянцев 
обычной березы повислой была выше в 1,1 
(стебель) и в 4,2 (лист) раза по сравнению с ка-
рельской березой. А в 11 недель, напротив, 
активность ПОД у сеянцев карельской бере-
зы превышала значения березы обычной в 2,1 
раза в стебле и в 1,2 раза в листе.

При изучении ПФО обнаружена аналогич-
ная ПОД тенденция. В 6 недель активность 
фермента выше у сеянцев обычной березы 
повислой и в стебле и в листе. В 11 недель ак-
тивность фермента становится выше у сеянцев 
карельской березы. Отметим очень высокие 
значения ПФО в стебле 11-недельных сеян-
цев карельской березы. В 6 недель активность 
ПФО была выше в 1,6 раза у сеянцев обычной 
березы по сравнению с сеянцами карельской 
березы, а к 11 неделям уже у сеянцев карель-
ской березы активность ПФО в 1,7 раза выше, 
чем у сеянцев обычной березы повислой. 
В листе тенденция та же, однако количествен-
ные показатели активности значительно ниже. 
В 6 недель активность ПФО была выше в 1,2 
раза у сеянцев обычной березы по сравнению 
с сеянцами карельской березы, а в 11 недель 

у сеянцев карельской березы наблюдалась ак-
тивность ПФО в 1,1 раза выше, чем у сеянцев 
обычной березы повислой.

Значения активности СОД, КАТ, ПОД и ПФО 
у сеянцев разных форм березы повислой при-
ведены в таблице.

обсуждение

Проведенное исследование позволило вы-
явить ряд отличий в нейтрализации активных 
форм кислорода у двух форм березы повислой 
в раннем онтогенезе и взрослом состоянии.

У 25-летних растений карельской березы 
в местах аномалий в период активного кам-
биального роста формирование древесины 
происходит на фоне высокой активности фер-
ментов АОС (СОД, ПОД и ПФО) как в ксилеме, 
так и во флоэме, значительно превышающей 
таковую у обычной березы (рис. 1, А, В, Г). Это 
первая отличительная черта формирующих-
ся аномальных тканей камбиального регио-
на у карельской березы. Полученные данные 
о высокой активности ПОД в местах анома-
лий подтверждают наши предыдущие иссле-
дования [Галибина и др., 2013, 2016а; Нике-
рова, Галибина, 2017; Никерова и др., 2017а, 
б]. При этом активность КАТ была выше лишь 
в тканях ксилемы, во флоэме разницы не об-
наружено (рис. 1, Б). Каталаза – это первый 
фермент, принимающий участие в нейтрали-

Активность ферментов АОС у 6- и 11-недельных сеянцев обычной (var. pendula) и карельской (var. carelica) 
березы в стебле и листе
Activity of antioxidant enzymes in stems and leaves of the 6-and 11-week-old seedlings of silver birch (var. pendula) 
and Karelian birch (var. carelica)

Фермент
Enzyme

Форма
Betula pendula

Forms of
Betula pendula

6 недель
6 weeks

11 недель
11 weeks

стебель
stem

лист
leaf

стебель
stem

лист
leaf

СОД,
усл. ед./мг белка

SOD,
U/mg protein

var.
pendula 0,2 ± 0,01 1,5 ± 0,1 1,8 ± 0,1 1,7 ± 0,1

var.
carelica 1 ± 0,1 1,3 ± 0,1 2,1 ± 0,1 1,6 ± 0,1

КАТ,
мкмоль H2O2/мг белка

CAT,
μmol H2O2/mg protein

var.
pendula 532 ± 30 1458 ± 16 594 ± 16 593 ± 6

var.
carelica 747 ± 5 1605 ± 32 585 ± 57 532 ± 32

ПОД,
мкмоль ТГ/мг белка

POD,
μmol TG/mg protein

var.
pendula 49 ± 2 27 ± 1 6,2 ± 0,3 0,9 ± 0,04

var.
carelica 44 ± 2 6,4 ± 0,3 13 ± 1 1,1 ± 0,1

ПФО,
усл. ед./мг белка

PPO,
U/mg protein

var.
pendula 314 ± 16 129 ± 6 227 ± 11 45 ± 2

var.
carelica 201 ± 10 104 ± 5 375 ± 19 51 ± 3
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зации H2O2. Ранее нами было показано, что 
понижение активности КАТ у карельской бере-
зы сопровождается повышением активности 
другого фермента, утилизирующего перекись 
водорода, – ПОД [Никерова и др., 2017а]. Эти 
данные согласуются с результатами исследо-
вания Fernandez-Garcia с соавторами, в их ра-
боте показана компенсаторная роль ПОД и КАТ 
в сезонной динамике [Fernandez-Garcia et al., 
2004]. Таким образом, взаимосвязь активности 
ПОД и КАТ весьма интересна, их работа ско-
ординирована пространственно и по времени 
[Chen et al., 2006]. Активность СОД, значения 
которой во флоэме у карельской березы пре-
восходили таковую у обычной березы в 1,3 раза 
(рис. 1, А), вероятно, может стать причиной 
образования бо́льших количеств перекиси во-
дорода в аномальных тканях. Косвенно, распо-
лагая более высокими значениями активностей 
КАТ и ПОД в тканях при аномальном ксилогене-
зе, мы предполагаем, что высокие количества 
перекиси водорода – это отличительная осо-
бенность аномальных тканей. Однако подтвер-
дить это можно будет только после определе-
ния концентрации перекиси водорода. Кроме 
того, известно, что H2O2 в свою очередь может 
являться сигнальной молекулой для запуска ге-
нов ПФО [Thipyapong et al., 2004].

Активность СОД, участвующей в генерации 
H2O2, в ксилеме у двух форм березы повислой 
была значительно ниже по сравнению с флоэ-
мой, что, вероятно, сказалось на понижении ак-
тивности остальных ферментов АОС (рис. 1) – 
ПОД и КАТ, которые могут нейтрализовать 
перекись водорода, образовавшуюся в ходе 
реакции супероксиддисмутазного окисления 
[Alici, Arabaci, 2016]. Хотя, конечно, это далеко 
не единственный путь образования перекиси 
водорода. Наряду с супероксиддисмутазной 
реакцией ее источниками могут быть процессы 
окисления жирных кислот, работа таких фер-
ментов, как флавиновые дегидрогеназы и др. 
[Гарифзянов и др., 2011]. Более низкие значе-
ния разрушающих перекись ферментов (КАТ 
и ПОД) в ксилеме, по сравнению с флоэмой, 
также могут быть связаны с использованием 
перекиси водорода в биосинтезе лигнина [Os-
lon, Varner, 1993; Ros Barcelo, 2005]. Высокая 
активность изучаемых ферментов в тканях фло-
эмы может быть обусловлена большим коли-
чеством фенольных соединений, что характер-
но для древесных растений [Антонова, Стасова, 
2006, 2008], которые, в свою очередь, являются 
субстратами для окислительных реакций фер-
ментов АОС [Srivastava, van Huyste, 1977].

Мы выдвигаем гипотезу, что СОД, как пер-
вый фермент АОС [Прадедова и др., 2011], мо-

жет запускать ответы взаимосвязанных с ней 
метаболическими путями ферментов АОС. 
С другой стороны, высокая активность ПОД мо-
жет способствовать накоплению супероксид-
радикалов, которые образуются при выпол-
нении ПОД оксидазных функций [Минибаева, 
Гордон, 2003].

Ферменты АОС участвуют в регуляции мета-
болизма на протяжении всего онтогенеза [Жу-
кова и др., 1996; Половникова, Воскресенская, 
2008; Jakovljević et al., 2013; Igbal et al., 2017]. 
Пероксидаза и каталаза принимают участие 
в процессах роста и дифференциации [Gaspar, 
1995].

Изучение ферментов АОС на начальных эта-
пах онтогенеза выявило отличия в распределе-
нии их активности между 6- и 11-недельными 
растениями. Так, в стебле 6-недельных сеян-
цев у растений карельской березы, по сравне-
нию с обычной березой, были выше активно-
сти СОД и КАТ и ниже активности ПОД и ПФО. 
В стебле у 11-недельных сеянцев распределе-
ние активности ферментов АОС было аналогич-
но тому, что наблюдали у взрослых растений, 
а именно: активности СОД, ПОД и ПФО выше 
у сеянцев карельской березы (табл.). Таким 
образом, стебель 11-недельных сеянцев, ког-
да видимые признаки развития аномалий еще, 
конечно, отсутствуют, биохимически отражает 
переход метаболических реакций в направле-
нии аномального ксилогенеза.

Активность СОД к возрасту 11 недель стано-
вится значительно выше, вероятно, ввиду уве-
личения свободнорадикальных окислительно-
восстановительных реакций [Прадедова и др., 
2009] при интенсивных ростовых процессах.

Активность КАТ не показала отличий у ис-
следуемых растений. Мы предполагаем, что 
у сеянцев обычной березы это свидетельствует 
о преобладании каталазного пути расщепления 
перекиси водорода, что подтверждается затем 
более низкой активностью ПОД ввиду отсут-
ствия необходимости в нейтрализации пере-
киси водорода. У сеянцев карельской березы 
в нейтрализации перекиси водорода задейст-
вованы и КАТ и ПОД. Образовавшиеся в ходе 
пероксидазной реакции полифенолы вступают 
в реакцию полифенолоксидазного окисления. 
Предполагаем, что здесь имеет место внутри-
клеточное повышение активности ПФО, кото-
рая включается в метаболизм каскадом реак-
ций ферментов АОС и в данном случае не свя-
зана с различными реакциями повреждения, 
которые обычно вызывают ее высокую актив-
ность [Toivonen, Brummell, 2008].

У 11-недельных растений обычной бере-
зы более низкая активность ферментов АОС 
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(табл.) коррелирует с более активными рос-
товыми процессами (рис. 2). Активация же 
ферментов АОС у 11-недельных сеянцев ка-
рельской березы (табл.) свидетельствует 
о переориентации на процессы вторичного 
метаболизма, что коррелирует со снижени-
ем темпов роста (рис. 2). Предполагается, что 
высокие значения активности ПОД и ПФО мо-
гут понижать интенсивность ростовых про-
цессов [Laukkanen et al., 1999]. Все эти факты 
подтверждают ранее обнаруженную у взрослых 
растений обратную корреляцию между росто-
выми процессами и пероксидазной активнос-
тью в тканях ствола [Галибина и др., 2013].

Изучение активности ферментов АОС, ко-
торые, возможно, могут иметь индикаторную 
роль в стебле уже в раннем онтогенезе при 
рассмотрении процессов нормального и ано-
мального ксилогенеза, в листе приобретает 
особое значение. Лист функционирует в це-
лостной системе донорно-акцепторных от-
ношений. Акцепторные зоны (зоны роста или 
запасания) – в случае изучения древесных 
растений это формирующиеся стволовые тка-
ни – получают ассимиляты, которые образо-
вались в листе в ходе различных процессов 
жизнедеятельности (например, фотосинтеза 
и дыхания) [Шелякин и др., 2016]. Мы предпо-
ложили, что активность ферментов АОС, оп-
ределяемая в листовом аппарате, могла бы 
стать удобным биохимическим маркером для 
идентификации процессов нормального и ано-
мального ксилогенеза. Однако в этом случае 
особое значение имеет выбор определенной 
фазы развития листа, поскольку значения ак-
тивности ферментов могут отличаться между 
фазами [Никерова и др., 2016]. Несоблюдение 
этого условия не позволит обнаружить четких 
отличий по ферментативной активности.

У 6- и 11-недельных сеянцев активность 
СОД в листе ниже у карельской березы, что, 
вероятно, связано с акцепторными функциями 
стебля, где активность СОД выше (табл.).

Активность КАТ количественно значительно 
снижается от возраста 6 недель к возрасту 11 
недель. Это объясняется тем, что фермент по-
казывает высокую активность в молодых жиз-
неспособных органах и тканях [Карасев и др., 
2015] на самых ранних этапах развития рас-
тений [Половникова, Воскресенская, 2008], 
особенно важна роль каталазы в процессах, 
происходящих в клетках и тканях молодых се-
янцев [Willekens et al., 1995]. У 11-недельных 
растений количественные значения активности 
КАТ близки в стебле и листе. Это, возможно, 
свидетельствует о некоем пределе активно-
сти фермента, который может быть обуслов-

лен возрастными ограничениями и количест-
вом субстрата, что обнаруживается примерно 
с возраста 7–9 недель (наши неопубликован-
ные данные).

Таким образом, в возрасте 6 недель актив-
ность КАТ выше у сеянцев карельской березы; 
ПОД, напротив, выше у сеянцев обычной бе-
резы. К 11 неделям тенденция приобретает 
обратную закономерность ввиду качественных 
перестроек в активности ферментов АОС, что 
мы уже отмечали на более взрослых сеянцах 
[Никерова и др., 2016]. На основании полу-
ченных данных можно предположить, что ак-
тивность ферментов АОС в листовом аппарате 
может быть биохимическим индикатором узор-
чатости. Дальнейшие исследования в этом на-
правлении и верификация высказанной гипо-
тезы, вероятно, позволят использовать актив-
ность ферментов АОС в листовом аппарате для 
обнаружения узорчатости на ранних стадиях 
развития структурных аномалий.

Заключение

В результате проведенного исследования 
выяснено, что ферменты АОС могут быть био-
химическими маркерами для определения 
нормального и аномального ксилогенеза у ка-
рельской березы. Наиболее важен тот факт, что 
отличия по активности ферментов обнаружива-
ются уже на ранних стадиях онтогенеза, когда 
видимые признаки аномальной древесины, ко-
нечно, отсутствуют. Поэтому наши дальнейшие 
исследования будут направлены на выявление 
диапазонов количественных значений актив-
ности ферментов АОС, которые бы позволили 
биохимически характеризовать пути нормаль-
ного и аномального ксилогенеза в онтогенезе.

Протекание процессов нормального кси-
логенеза, связанного с образованием прямо-
слойной древесины, сопряжено с более интен-
сивными ростовыми процессами. Аномальный 
ксилогенез сопряжен с активными процессами 
вторичного метаболизма, что подтверждается 
высокой активностью ферментов АОС уже у се-
янцев карельской березы.

Полученные данные по пониманию биохи-
мических реакций, лежащих в основе ксилоге-
неза, могут быть использованы для повышения 
продуктивности древесных растений. Кроме 
того, органы и ткани с нестандартной фермен-
тативной активностью могут служить сырьем 
для получения различных биологически актив-
ных препаратов.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
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бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН) 
и при финансовой поддержке РФФИ (проект 
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