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В конце вегетационного периода было обнаружено небольшое повышение массы саженцев 
березы повислой (всего растения и его осевых органов) под влиянием высокой дозы азота. Сажен-
цы карельской березы реагировали нарастанием массы на среднюю дозу подкормки азотом, когда 
масса всего растения увеличивалась на 42 %, а осевых органов – на 57 % по сравнению с контро-
лем. Высокая доза подкормки не стимулировала наращивание массы саженцев карельской березы. 

ВЫВОДЫ 

• Уже на второй год жизни сеянцев двух форм Betula pendula Roth заметна разница в их азот-
ном статусе. По сравнению с березой повислой карельская береза активней синтезировала в листьях 
и корнях аминокислоты, лучше обеспечивала органы сеянца азотом, пропуская больший объем цит-
руллина по осевым органам.  

• Внесение азотных удобрений в почву приводило к заметному повышению содержания бел-
ков в коре и древесине 2-летних саженцев карельской березы в период активной деятельности кам-
бия. Подкормки высокими дозами азота стимулировали синтез аминокислот в листьях карельской 
березы и отток их по коре. В итоге саженцы карельской березы реагировали на азотные удобрения 
нарастанием массы всего саженца и, особенно, его осевых органов.  
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Abstract. The content and fatty acid composition of three lipid fractions (neutral lipids, glycolipids, and 
phospholipids) in the trunk tissues of 7–8-year-old curly birch saplings were studied. The parameters were 
compared in saplings with normal and abnormal trunk development. The results show that neutral lipids in curly 
birch saplings with abnormal trunk development are distributed so that in the upper part of the trunk they are 
plentiful in the phelloderm, and in the lower part – in the wood. Thus, the most figured (lower) section of the 
trunk contains more neutral lipids in the wood than in the phelloderm. In addition, we found significantly higher 
content and unsaturation of phospholipid fatty acids in figured wood, mostly owing to linoleic acid (fatty acid 
with two double bonds). Comparison between curly birch plants with normal and abnormal development 
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revealed opposite gradients of change in the content of lipid fractions in the wood along the trunk: in curly birch 
with figured wood the content of all three lipid fractions (more explicitly neutral and phospholipids) increases 
towards the lower part of the trunk, whereas in straight-grained plants it decreases. 
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Betula pendula var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti – карельская береза – ценное и морфологи-
чески необычное растение. Основная отличительная особенность карельской березы – аномальная 
узорчатая древесина. Своеобразные темно-коричневые штрихи в сочетании с дающей блеск свиле-
ватостью приводят к возникновению на обработанных поверхностях изделий из карельской березы 
неповторимого мраморовидного рисунка. Наибольшую хозяйственную ценность имеет сильно сви-
леватая древесина с многочисленными коричневыми включениями, которые представляют собой 
аномальные скопления паренхимы [4]. Образование древесины и коры является результатом дея-
тельности камбия, гетеротрофная природа которого делает его полностью зависимым от притока 
фотоассимилятов. По флоэме осуществляется транспорт продуктов фотосинтеза к местам их по-
требления и, в частности в камбиальную зону, являющуюся в период утолщения ствола одним из 
основных акцепторов ассимилятов. Как известно, сахароза – конечный продукт фотосинтеза и важ-
нейшая транспортная форма углеводов в растениях [1].  

Структурной основой клеточной мембраны является липидный бислой. Главное свойство ли-
пидного бислоя – текучесть, которая определяется его составом и имеет большое значение для вы-
полнения мембранами своих функций, в том числе транспорта воды и ионов, восприятия внешних 
сигналов. От текучести мембранных липидов зависит форма белковой глобулы и, следовательно, 
активность связанных с мембранами ферментов [6]. Биологическая мембрана – это в высшей степе-
ни динамичная структура. Текучесть липидного слоя мембраны сама есть, в первую очередь, функ-
ция «упаковки» углеводородных цепей, а упаковка зависит от наличия двойных связей, т. е. от сте-
пени ненасыщенности жирнокислотных остатков липидов. Замена входящих в состав липидов жир-
ных кислот позволяет влиять на функциональные характеристики мембран и на условия деятельно-
сти мембранных белков, не затрагивая белковую часть мембраны. Необходимый уровень насыщен-
ности мембранных липидов поддерживается отношением скорости двух процессов: синтеза жир-
ных кислот de novo, что дает постоянный приток насыщенных кислот к мембране, и десатурации, 
которая поддерживает нужный уровень ненасыщенности и функциональное состояние мембраны 
для выполнения ею функций в определенных условиях [5, 9, 10, 11].  

В нашей работе саженцы карельской березы из семян одной партии, растущие в одинаковых ус-
ловиях, к семилетнему возрасту имели разные особенности внешнего и внутреннего строения ствола. 
Среди экспериментальных объектов мы выделили две группы растений: саженцы нормального строе-
ния (ровные гладкие стволы, прямослойная древесина) и саженцы аномального строения, что внешне 
выражалось в образовании на стволах утолщений, а также изменении текстуры древесины ствола, появ-
лении узорчатости древесины. Для раскрытия механизма такого развития необходимо изучить особен-
ности метаболизма, определяющие структурные отклонения от нормы. Целью данной работы было ис-
следование основных показателей липидного обмена в тканях ствола, а именно: содержания и жирно-
кислотного состава липидов всех фракций, сравнительная характеристика данных показателей у сажен-
цев с нормальным и аномальным развитием ствола. Это поможет выделить особенности липидного ме-
таболизма, характерные для формирования аномальной структуры древесины карельской березы.  

    У карельской березы с аномальным развитием (проявившейся) ствол (ниже кроны) разде-
лили на 4 части. Самая верхняя часть ствола имела слабое проявление узорчатости древесины, са-
мая нижняя была наиболее насыщена по рисунку древесины. Сверху вниз по стволу наблюдалось 
усиление насыщенности рисунка древесины, т. е. признака «карелистости». У карельской березы 
нормального развития (непроявившейся) слабое проявление свилеватости (нарушения вертикально-



Structural and functional deviations from normal growth and development of plants 
 

 302

тяжевой ориентации в древесине) отмечали только в самой нижней части ствола. Со ствола такой 
березы отбирали образцы тканей из верхней, средней и нижней части. Проводили отбор наружного 
слоя древесины и феллодермы – паренхимы коры. Отбор образцов проходил в период активной 
камбиальной деятельности (утолщения ствола) – вторая половина июля (возраст саженцев 7 лет) и 
во время покоя по окончании вегетационного периода – вторая половина октября 2009 г., когда са-
женцы становились уже восьмилетними. Растительный материал фиксировали в жидком азоте, вы-
сушивали в лиофильной сушилке. Экстракцию липидов проводили смесью хлороформа и метанола 
в соотношении 2:1 по объему. Фракционирование суммарных липидов осуществляли методом ко-
лоночной хроматографии. В качестве колонки использовали Пастеровские пипетки длиной 145 мм, 
заполненные силикагелем Bio-Sil A100-200 mesh. На колонку с силикагелем переносили липидный 
экстракт, растворенный в хлороформе, и элюировали растворителями отдельные фракции: хлоро-
формом – нейтральные липиды (НЛ), ацетоном – гликолипиды (ГЛ), метанолом – фосфолипиды 
(ФЛ). Жирные кислоты (ЖК) липидных фракций исследовали в виде их метиловых эфиров, кото-
рые получали переэтерификацией липидов метанолом в присутствии ацетилхлорида, и разделяли 
на хроматографе «Хроматэк – Кристалл-5000.1» (Йошкар-Ола, Республика Марий Эл). Колонка 
Zebron ZB-FFAP капиллярная 50 м х 0,32 мм. Анализ проводили в изотермическом режиме: темпе-
ратура колонки 225°С, испарителя 240°С, детектора 250°С. Газ-носитель – азот, 50 мл/мин. Иденти-
фицировали жирные кислоты с помощью метчиков – стандартных жирных кислот (Supelco 37 ком-
понентов), а также посредством сравнения полученных экспериментальных величин эквивалентных 
длин цепей (ECL) с табличными данными величин ECL метиловых эфиров цис-ненасыщенных 
жирных кислот. Содержание жирных кислот в липидах определяли с помощью внутреннего стан-
дарта – маргариновой кислоты, которую вносили в определенном количестве в образец перед мети-
лированием. Все жирные кислоты распределяли по группам в зависимости от степени ненасыщен-
ности: моноеновые (М) – в углеродной цепочке имеется одна двойная связь; диеновые (Д) – две; 
триеновые (Тр.) – три; тетраеновые (Тетр.) – четыре и насыщенные (Н) – без двойных связей. Ин-
декс ненасыщенности (ИН) рассчитывали по методу D. Lyons [8].  

Проведенные исследования показали, что у проявившейся карельской березы в направле-
нии увеличения узорчатости древесины, т. е. сверху вниз по стволу, росло содержание жирных 
кислот (а, следовательно, и липидов) всех трех липидных фракций древесины. Количество ней-
тральных липидов возрастало в 2,5 раза, гликолипидов – в 1,3 раза, а фосфолипидов – наиболее 
существенно: в 2,9 раза (рис. 1, 2). В феллодерме в том же направлении уменьшалось содержание 
жирных кислот нейтральных липидов в 3 раза от первого до третьего участка ствола (рис.1). Со-
держание жирных кислот фосфолипидов падало в 1,7 раза к третьему участку и росло в 1,6 раза к 
нижнему участку. Количество жирных кислот гликолипидов в начале снижалось, а к нижнему 
участку росло до уровня верхнего (рис. 2).  

При сравнении содержания жирных кислот в древесине и феллодерме одних и тех же участ-
ков ствола в июле (рис.1) отмечено, что в верхней половине ствола (1–2 участки) имело место пре-
обладание жирных кислот нейтральных липидов в феллодерме в 3,6–3,8 раза, а к участкам 3–4 на-
ступало преимущество древесины по содержанию жирных кислот нейтральных липидов в 1,2–1,4 
раза. Суммарное содержание жирных кислот нейтральной фракции в феллодерме и древесине в 
верхней части ствола составляло, примерно, 17 мг/г сухого вещества, а в нижерасположенных час-
тях ствола держалось на уровне 10–12 мг/г. Значит, верхняя часть ствола содержала в своей фелло-
дерме значительное количество нейтральных липидов, которое постепенно падало при продвиже-
нии вниз, при этом рос уровень нейтральных липидов древесины. В верхней части ствола (сразу 
под кроной) в паренхимных клетках флоэмы накапливались ассимиляты, образованные в листьях в 
результате активного фотосинтеза и не использованные в процессе роста, их излишек превращался 
в липиды и оседал в паренхимных клетках. В нижних участках ствола таких запасов нейтральных 
липидов в паренхиме флоэмы становилось меньше, но росло количество подобных запасов в ксиле-
ме (древесине). Чем ниже по стволу участок древесины, тем выше запасы нейтральных липидов в 
ней и тем более узорчатый рисунок древесины. Накопление запасных липидов в паренхимных клет-
ках древесины сопровождалось повышением свилеватости транспортных путей и усилением узор-
чатости древесины карельской березы.   
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Рисунок 1. Содержание ЖК НЛ в древесине 
и феллодерме разных участков ствола 

проявившейся 7-летней карельской березы 
(июль). 1–4 - участки ствола      

Рисунок 2. Содержание ЖК мембранных 
липидов в древесине и феллодерме разных 
участков ствола проявившейся 7-летней 

карельской березы (июль) 

Рисунок 3. ИН ЖК мембранных липидов 
древесины разных участков ствола 
проявившейся карельской березы 

Рисунок 4. Содержание групп ЖК мембранных 
липидов в древесине разных участков ствола 

проявившейся каерльской березы 
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Анатомо-цитологический анализ показал, что рисунок древесины карельской березы форми-
руется в результате заложения обильных прослоек клеток запасающей паренхимы, создающих ха-
рактерный узор в виде темноокрашенных черточек и V-образных включений; клетки запасающей 
паренхимы в зонах структурных аномалий содержат большое количество липидных капель, что 
указывает на накопление в них нейтральных липидов [7].  
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Из мембранных липидов наблюдалось существенное преобладание фосфолипидов в древе-
сине двух нижних участков ствола (в 2,6–2,9 раза) (рис. 2). В фосфолипидах древесины сверху 
вниз существенно рос индекс ненасыщенности (в 3,6 раза) (рис. 3), главным образом, за счет дие-
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Рисунок 5. Содержание ЖК фракций липидов 
древесины верхней и нижней частей ствола 

проявившейся и непроявившейся карельской березы 

Рисунок 6. Содержание ЖК НЛ в 
древесине и феллодерме разных участков 
ствола проявившейся 8-летней карельской 

березы (октябрь) 

новых кислот, которые увеличивали свое содержание в 4 раза к нижнему участку ствола (рис. 4). 
В основном, это линолевая кислота (18:2). У гликолипидов при этом индекс ненасыщенности воз-
растал в 1,6 раза, а диеновые кислоты (в основном, линолевая) – в 1,7 раза. Таким образом, в уча-
стках древесины ствола, содержащих много нейтральных липидов, существенно возрастал уро-
вень фосфолипидов, причем среди жирнокислотных остатков этих фосфолипидов преобладала 
линолевая кислота. Значит, повышенное образование липидных капель в узорчатой древесине 
приводило к увеличению содержания мембранных липидов (фосфолипидов), а последние нарас-
тали за счет липидов с высоким содержанием линолевой кислоты. Дополнительный синтез фос-
фолипидов мог быть связан с необходимостью образования дополнительных мембран, ограничи-
вающих многочисленные липидные капли. 

Главная функция мембранных липидов состоит в том, что они формируют бислойный 
матрикс, с которым взаимодействуют белки. От состава мембранных липидов, то есть от нали-
чия двойных связей, или от степени ненасыщенности жирнокислотных остатков, зависит плот-
ность упаковки липидов и, соответственно, текучесть мембраны. Физическое состояние липид-
ного бислоя влияет на каталитическую активность многих мембранных ферментов. Липиды при 
этом могут выполнять две функции: создавать необходимую среду и действовать как аллосте-
рический регулятор, модулирующий активность фермента путем стабилизации его в определен-
ной конформации [2, 3]. 

Сравнение проявившейся и непроявившейся карельских берез между собой показывает, что в 
древесине первой из берез содержание ЖК НЛ и ФЛ значительно преобладает в нижней части ство-
ла по сравнению с верхней, тогда как у непроявившейся березы картина обратная, а именно, замет-
ное преобладание отмечено в верхней части ствола (рис. 5), т. е. наблюдается зеркальное отражение 
соотношения уровней ЖК липидных фракций в древесине разных частей ствола у берез с разной 
текстурой древесины.  
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В октябре, когда у деревьев, ставших уже восьмилетними, наступил период покоя по за-
вершении вегетационного периода, в разных частях ствола проявившейся карельской березы 
наблюдалось разное распределение нейтральных липидов в феллодерме и древесине: в верхней 
части ствола нейтральных липидов гораздо больше в феллодерме, чем в древесине (более чем в 
5 раз), в средней части – примерно поровну, а в нижней части возросший уровень нейтральных 
липидов в древесине превышал их снизившийся уровень в феллодерме (рис. 6). Получается, 
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что, примерно одинаковое суммарное количество жирных кислот нейтральных липидов в изу-
ченных тканях ствола (20 - 23 мг на г сухого вещества) по длине ствола по-разному распределе-
но по его тканям. В результате вегетационного периода происходило накопление нейтральных 
(можно считать запасных) липидов в наиболее узорчатой части древесины ствола карельской 
березы. В древесине проявившейся карельской березы содержание ЖК мембранных липидов и 
их ненасыщенность росли одновременно, т. е. рост ЖК липидных фракций происходил за счет 
ненасыщенных кислот. 

ВЫВОДЫ 

• Узорчатая древесина карельской березы содержит в клетках паренхимы значительное коли-
чество нейтральных липидов, которые в большинстве своем представляют запасные липиды. 

• При этом в узорчатой древесине отмечен существенный рост содержания и ненасыщенности 
жирных кислот фосфолипидов, в основном, за счет линолевой кислоты. 

•  Сравнение проявившейся карельской березы с непроявившейся показывает противополож-
ный характер изменения содержания липидных фракций в древесине по длине ствола: у карельской 
березы с признаками «карелистости» содержание всех трех фракций липидов растет к нижней (наи-
более узорчатой) части ствола, а у березы без признаков падает. 

• Все вышеизложенное дает возможность предположить, что при образовании аномальной 
текстуры древесины карельской березы происходит накопление запасных нейтральных липидов 
в паренхимных клетках древесины, а также возрастание содержания мембранных липидов, в 
большей степени фосфолипидов, причем с повышенной ненасыщенностью жирнокислотных ос-
татков. Увеличение ненасыщенности жирных кислот мембранных липидов указывает на изме-
нение свойств клеточных мембран, а, следовательно, и их функционального состояния, что при-
водит к изменению метаболизма и направленности дифференциации клеток камбия ствола ка-
рельской березы. 
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Abstract. History of investigation, artificial reproduction and current status of karelian birch are 
presented. 




