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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Актуальность проблемы. Раскрытие механизмов приспособления 
растений к экстремальным условиям Севера имеет не только большое 
теоретическое, но и практическое значение. Древесные растения по 
сравнению с травянистыми изучены в этом отношении гораздо слабее, 
хотя именно они занимают доминирующее положение в лесных и лесо
тундровых ценозах. Важнейшим компонентом данного типа ценозов 
являются различные виды березы, значение которых особенно велико в 
северных растительных сообществах. Род Береза ВеШа Ь. имеет обшир
ный ареал и отличается значительным полиморфизмом. В европейской 
части России наиболее часто встречаются береза повислая ВеЫа реп<Ы1а 
КоЙ1 и береза пушистая В. риЬезсет ЕЬйц Являясь лесообразующими, 
они имеют огромное экологическое и экономическое, а также эстетиче
ское значение. Их ареалы в значительной степени перекрываются, одна
ко береза пушистая несколько менее требовательна к экологическим 
условиям произрастания, характеризуется более высокой пластичностью 
и способна дальше продвигаться в северные широты.' 

Исследование морфо-физиологических и биохимических особенно
стей различных видов и разновидностей берёзы в условиях Восточной 
Фенноскандии актуально во многих отношениях. Во-первых, здесь про
ходит северная граница ареала березы/Приспособление древесных рас
тений, имеющих многолетний цикл развития, к экстремальным факто
рам Севера может осуществляться как в форме фенотипических измене
ний, так и генетических. Изучение внутривидовой изменчивости березы 
по ряду показателей позволяет глубже понять характер и сущность этих 
изменений. Во-вторых, для территории Фенноскандии характерны не
стабильность погодных условий, резкие перепады температур и корот
кий вегетационный период, что в значительной мере ! синхронизирует 
сроки прохождения фенологических фаз у-растений и способствует тем 
самым естественной гибридизации близкородственных видов; Это, в 
свою очередь, является одной из причин существования многих спорных 
вопросов, касающихся таксономии берез. В-третьих, в условиях Фенно
скандии у березы выделились уникальные особи с наследственными из
менениями в текстуре древесины (карельская береза ВеМа репд,и1а КоЙ1 
уаг. сагеИса Мегск1, ледяная береза - юе ЫгсЬ) и форме листовой пла
стинки (далекарлийская береза В. репдлйа Кой1Уаг: ^а1есагИса ЗсЬпеШ. 
(Е. $). Их происхождение й физиолого-бйохимические особенности по 
сути дела пока не изучёны, ареалы ограничены и прерывисты. В России 
в естественных условиях наибольшее число деревьев карельской березы, 
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отличающейся узорчатой текстурой древесины, произрастает на терри
тории Карелии, поэтому ее изучение и решение вопросов воспроизвод
ства имеет здесь особое значение. В-четвертых, изучение морфогенеза 
редких и исчезающих: представителей рода Веййа в природе и культуре 
т у Иго, обладающих уникальными Особенностями роста и развития и 
имеющйх важное хозяйственное значение, позволяет разработать подхо
д а к управлению этими процессами. 

Цель и задачи исследования. Целью нашей работы явилось изучение 
морфо-физиологических й биохимических особенностей различных ви
дов и разновидностей березы семенного и вегетативного происхождения 
в условиях Восточной Фенноскандии. При этом предполагалось решить 
следующие задачи: ' " 

• исследовать на примере генеративного (от внутри- и межвидового 
скрещивания) и вегетативного потомства особенности роста и развития 
березы в условиях Восточной Фенноскандии; 

• изучить закономерности фенотипического проявления узорчатой 
текстуры древесины на стволах карельской березы в онтогенезе; 

• исследовать роль липидов в механизмах приспособления березы к 
условиям Севера; 

. • дать сравнительную характеристику различных видов и разновид
ностей березы по ряду физиолого-биохимических показателей; 

• провести анализ способов сохранения и размножения редких и ис
чезающих представителей рода ВеЫа, произрастающих в естественных 
условиях Фенноскандии; . 

• изучить потенциальные способности органов и тканей березы к 
морфогенезу и регенерации в природе и культуреЛп УИГО. 

Научная новизна. Впервые проведено одновременное изучение мор
фо-физиологических, биохимических, экологических и генетических осо
бенностей ряда видов и разновидностей березы, определяющих возмож
ности .их произрастания в условиях Восточной Фенноскандии. Показано, 
что внутривидовое разнообразие березы, прежде всего, обусловлено эко
логическими условиями и возможностью естественной гибридизации бе
резы повислой с березой пушистой. В результате осуществления искусст
венной гибридизации основных видов березы, с участием карельской бере
зы и последующего изучения гибридного материала установлены возрас
тные изменения морфо-физиологических признаков у побегов в генера
тивном потомстве; Многолетние наблюдения за ростом и развитием гиб
ридного потомства карельской березы позволили выдвинуть гипотезу о 
возможности изменения характера фенотипического проявления узорча
той текстуры древесины в онтогенезе растений. На основании морфологи-

5 

ческогр и гистохимического изучения получены новые данные о локали
зации липидов в почках березы. Проведен анализ содержания липидов и 
их жирнокислотного состава в различных органах и тканях основных ви
дов березы и их разновидностей, произрастающих в условиях Фенноскан-
дищ . и впервые установлены видовые различия между ВеШ1а репйгйа К0Й1 
ц В. риЪезсет ЕЬгЬ. по жирнокислотному составу липидов в почках. Об
наружено, что в почках березы пушистой при адаптации к условиям Севе
ра регуляция .; фазового состояния липидов осуществляется не только в 
результате увеличения, полиненасыщеннных, но и за счет накопления ко-
роткоцепочковых жирных кислот. Впервые,, проведено физиолого-
биохимическое изучение карельской березы, ледяной березы и далекар-
лийской березы. Дана оценка способам воспроизводства редких и исче
зающих представителей рода ВеЫа, особое внимание уделено клональ-
ному микроразмноженшо в культуре туИго. На основании.выявленных 
физиолого-биохимических и экрлого-генетических . особенностей. видов 
березы предложена гипотеза происхождения карельской березы.. , ; Г ( ; ; л 

.Основные положения, выдвигаемые на защиту.. " ; ;; ; ^у-у;? 
1. В условиях Восточной Фенноскандии морфр-физиолохические и 

биохимические особенности березы определяются как экологическими 
факторами, так и возможностью естественной гибридизации между бе
резой пушистой и березой повислой, которая наблюдается здесь благо
даря совпадению у них сроков цветения (в отличие от других регионов, 
где имеет место фенологическая изоляция этих видов). 

..2. фенотипическое проявление узорчатой текстуры древесины карель
ской березы изменяется в онтогенезе и зависит от формы роста растений. . . 

3. Для видов березы,. произрастающих в Восточной Фенноскандии, 
характерно наличие существенных различий по содержанию липидов и 
их. жирнокислотному составу в почках, в частности, короткоцепочковых 
ЖИрНЫХ КИСЛОТ. ..... / . ; , у : . у у у у й 

4. В условиях естественной гибридизации при неперманентности 
проявления морфологических признаков побегов для систематики рода 
ВеЫа целесообразно использовать физиолого-биохимические критерии 
(жирнокислотный состав липидов, изоферментный состав и,др.). 

?, 5. Разновидности березы, такие, как карельская, ледяная и далекар-
лийская, возникли и существуют в Восточной Фенноскандии 'благодаря 
естественной гибридизации между основными видами. Для сохранения 
их декоративных и хозяйственных признаков следует сочетать традици
онные (прививки) и нетрадиционные., (клональное микроразмнржение) 
способы размножения. ^ 
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6. Согласно гипотезе происхождения карельской березы, выдвину
той автором, появление признака узорчатости носит вероятностный ха
рактер и зависит как от климатических условий, так и от качества ис
пользуемой пыльцы. ! 

я Практическая значимость работы. Изучение морфо-физиологических 
и биохимических особенностей различных видов берёзы, произрастаю
щих в условиях Восточной Фенноскандии, позволяет глубже понять ме
ханизмы устойчивости и, соответственно, продуктивности древесных 
растений на северном пределе их выживания. Полученные данные по 
динамике содержания липидов и их жирнокислотному составу должны 
учитываться при оценке почек березы с точки зрения фармакологии: они 
позволяют уточнить виды и сроки сбора почек как лекарственного сырья. 
Видоспецифичность березы по содержанию липидов и особенно их жир
нокислотному составу в почках, выявленная в работе, способствует про
ведению таксономической оценки представителей рода ВеЫа при недос
таточной выраженности морфологических признаков у побегов. Отрабо
танные способы прививки и клонального микроразмножения в культуре 
т УИГО предлагаются для ширюкого использования при восстановлении 
генофонда как редких й исчезающих видов и разновидностей березы, так 
и других древесных растений. Показана возможность использования ме
тода трансплантации для изучения природы карельской березы. Результа
ты исследований рекомендуется учитывать в лесной селекционной прак
тике при выделении хозяйственно ценных и декоративных морфоформ 
березы и их интродукции в новые районы. Кроме того, они могут быть 
использованы в учебном процессе при чтении курсов физиологии расте
ний, экологии, дендрологии, генетики и селекции древесных растений на 
биологических и лесохозяйственных факультетах вузов. 

Личный вклад автора состоит в разработке программы исследований, 
планировании, организации и проведении всех полевых й лабораторных 
работ, определении методических подходов, выборе объектов. Обработ
ка, обобщение и интерпретация представленных в диссертации материа
лов, а также их оформление выполнены при непосредственном участии 
автора или под его руководством. Работы, проведенные в соавторстве, 
опубликованы; и ссылки на них даны в соответствующих разделах дис
сертации:'Часть'селекционно-генетических исследований велась под ру
ководством заслуженного деятеля науки КАССР, к.с.-х.н. В.И. Ермакова, 
которому автор глубоко признательна. 

Основу работы составляют материалы более чем 25-летних иссле
дований, осуществленных в соответствии с планами НИР в Институте 
леса Карельского научного центра РАН в период с 1974 по 2001 г. Автор 
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являлась руководителем и' ответственным исполнителем разделов и тем. 
Отдельные этапы работы выполнялись лично автором на основании со
ответствующих заданий и при финансовой поддержке Государственного 
комитета по лесу Республики Карелия (1992-1994 гг.); Научного Совета 
по государственной научно-технической программе России «Биологиче
ское разнообразие» (1994 г.); государственного заказа по линии Мин
науки и технической политики Р Ф по важнейшим народнохозяйствен
ным программам и проектам (1995-1996 гг.) и приоритетным направле
ниям генетики (1998-1999 гг.); проекта «Интеграция» с Петрозаводским 
государственным университетом и Карельским государственным педа
гогическим университетом (1995-2001. гг.); Академии Финляндии на 
базе Отделения физиологии растений Хельсинкского университета по 
проекту «Липиды древесных растений» (1999 г.). >•.••, 

Апробация работы. Результаты исследований докладывались или 
представлялись на Всесоюзных конференциях, совещаниях и симпозиу
мах: по основам рационального использования биологических ресурсов 
(Петрозаводск, 1976, 1978, 1982;-Рига, 1978; Апатиты, 1978; Сыктывкар, 
1979, 1995; Архангельск, 1991; Оренбург, 1998); «Исследования в облас
ти химии древесины» (Рига, ; 1978); «Проблемы физиологии и биохимии 
древесных растений» (Красноярск, 1982); по лесной генетике, селекции 
и физиологии древесных растений (Петрозаводск, 1983; Воронеж, 1989; 
Уфа, 1991); «Хемосистематика и эволюционная биохимия высших рас
тений» (Ялта, 1979; Звенигород, 1986); «Проблемы физиологии и био
химии древесных растений» (Петрозаводск, 1989); «Факторы таксоно
мического и биохорологического разнообразия» (Санкт-Петербург, 
1995); на школе-конференции «Актуальные проблемы геоботаники...» 
(Петрозаводск, 2001); на сессиях комиссии Л.А. Иванова по анатомии, 
физиологии и экологии лесных растений» (Ленинград, 1983; Петроза
водск, 1991); на съездах Всесоюзного и Русского ботанического общест
ва (Донецк, 1983; Санкт-Петербург, 1998); Всесоюзного и Российского 
общества генетиков и селекционеров» (Минск, 1992); Общества физио
логов растений (Москва, 1999); на международных симпозиумах, конфе
ренциях и совещаниях: «Физико-химические основы физиологии расте
ний и биотехнология» (Москва, 1997); «Биология культивируемых кле
ток растений и биотехнология» (Алма-Ата, 1993); «Рогез!, епуноптеп! 
апй пелу {есЬпокщу т Пог&егп Еигоре» (Рейгогауобзк - Лоепзии, 1993); 
«Популяции и сообщества растений: экология, биоразнообразие, мони
торинг» (Кострома, 1996); «М.В. Ломоносов и национальное наследие 
России» (Архангельск, 1996); по анатомии и морфологии растений 
(Санкт-Петербург, 1997, 2002); «КагеНа апб Н о т а у : Й1е т а т 1хепс1з апй 
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ргозрёсГз оЕ зщепййс соорегайоп» (РеЦогауоскк, 1997); «ВюсНуегзНу оГ 
РеппозкапсЬа (сЬуегзйу, Ьшпап тзрас!, паШге сопзегуайоп)» (РеЬогауобзк, 
1997); «МазигЬ]бгк. ОсИйщ, ргобикйоп осЬ уккезап-уапсктЬ» (Тгапйз, 8^уе-
беп, 1998); «Изучение онтогенеза растений природных и культурных флор 
в ботанических учреждениях и дендропарках Евразии» (Белая Церковь, 
Украина, 1999); «Проблемы дендрологии на рубеже X X I в:» (Москва, 
1999); «Вю1о§1ёа1 Ьаз13 о^Шё зШбу,; тапа^ешеШ: апб рго1есйоп оР йога, бита 
апй Ше зой соуег ш Еаз1егп РеппбзскапсИа» (Ре1гогауойзк, 1999); «Интегра
ция фундаментальной науки и высшего: образования по проблемам уско
ренного воспроизводства, использования и модификации древесины» (Во
ронеж^ 2000); «Строение, свойства и качество древесины - 2000» (Пефоза-
водск, 2000); «ВюсИуегзЬу апй сопзегуайоп оР Вогеа1 ИаШге» (КиЬто, Рш-
1апс1,2000); «Проблемы сохранения биоразнообразия в наземных и морских 
экосистемах Севера» (Апатиты, 2001); «Актуальные вопросы экологиче
ской физиологии растений в X X I веке» (Сыктывкар, 200 Г); «Биологические 
ресурсы и устойчивое развитие» (Пущино; 2001); «Биоразнообразиё Евро
пейского Севера» (Пефозаводск, 2001); «Человек и окружающая среда 
Баренц-региона в начале 21 века» (Петрозаводск, 2001); «СотрЩег йа1а 
апа1уз13 апб тойе1т§. КоЬизРаезз апй СотрЩег Мепзхуе МеЙюЙз» (Мшзк, 
Ве1ашзз1а, 2000); «32п а 1п1етайопа1 Б у т р о з ш т оп Еззепйа! ОИз» (№гос1а\у, 
Ро1апб, 2001); «Тгее Вю1:есЬпокщу: 1Ье пех! МШепшит» ОУазЬтЩоп, Ш А , 
2001); на научных семинарах: «Системный анализ в исследованиях приро
да и общества» (Пефозаводск, 2000); ВераШгё оР 81Мси1Шге 8\уеЙ1зЬ Ш ь 
уегзНу оР А§пси1Шга1 8с1епсез, И т ё а (Умео, Швеция, 1996); ХбУй'атзййДе! 
Убге осЬ ЬпзйШйопеп Рог зко§ззкб1:зе1, 8 Ш , Тгапаз (Транас, Швеция, 1998); 
Рш&аЬацшКезеагсЬ 81айоп РшшзЬ Рогез! КезеагсЬ 1пзйШ1е (Пункахарью, 
Фшшяндия, 1993, 1998); БераШге о Ш а п ! РЬузю1о§у, ЧЬе 1МуегзЬуоРНе1-
зшк! (Хельсинки, Финляндия, 1999) и др: 

Публикации. По материалам диссертации опубликовано более 
90 научных работ, в том числе около 40 статей в отечественной и 
зарубежной печати; 1 монография (в соавторстве), 4 авторских сви
детельства на изобретения и 1 патент. ' 

Структура и объем диссертации. Диссертация состоит из введения, 
8 глав, заключения, выводов и списка литературы, включающего 464 
наименования (из них 165 на иносфанных языках). Работа изложена на 
366 сфаницах, содержит 82 таблицы и 122 рисунка. 

. РАЙОН, ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 

Район исследования. Приводится краткая характеристика и основ
ные особенности природно-климатических условий восточной части 
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Фенноскандии (Карело-Мурманский регион), которые определяются, с 
одной стороны, теплым течением Гольфсфим, а с другой - холодными 
воздушными массами Арктики (Романов, 1956; Елина, 2000). 

О б ъ е к т ы исследований. В качестве объектов исследований исполь
зовали наиболее распросфаненные виды и разновидности березы, про
израстающие в Восточной Фенноскандии: березу повислую ВеШ1а реп-
Ма Койг, березу пушистую В. риЪезсет ЕЬгЬ., березу субарктическую 
В. риЪезсет ЕЬгЬ., зиЪзр. зиЪагсйса (Ог1) (= В. зиЪагсйса СМоуа), березу 
извилистую В. риЪезсет ЕЬгЬ., зиЪзр. ХоПиоза (ЬебеЬ) И у т . (= В. 
сгегерапоуй Ог1оуа), березу карликовую Б. папа Ь. Особое внимание 
уделяли редким и исчезающим разновидностям: карельской березе Ве-
Ы1а;репйи1а Кх>1Ь ушг сагеНса ГМегск!.V ледяной березе гее Ыгск и дале-
карлийской березе В. репйиЪа КоФ уаг. йа1есагИса 8сЬпек1 (Ь. Г) Изуче
ние видов и разновидностей березы накладывает особые фебования к 
выбору объектов, так как, отличаясь полиморфизмом, она всегда была 
одним из «фудных» растений для таксономической обработки. Учиты
вая это, а также результаты предшествующих исследований по карель
ской березе, мы исследовали природные популяции и искусственно соз
данные в результате внуфи-, межвидовой гибридизации и вегетативного 
размножения березы (в основном путем прививки и культуры т УНГО). 

Гибридное потомство (сибсы) получено при конфолируемом опылении, 
осуществленном в 1964 и 1969 гг. в природных популяциях березы по
вислой и березы пушистой с участием карельской березы софудниками 
лаборатории цитологии, генетики и селекции древесных растений Ин
ститута леса Карельского филиала АН СССР под руководством к.с.-х.н. 
В.И. Ермакова по следующим вариантам: перекрестное внутривидовое 
^опыление карельской березы с карельской березой; березы повислой с 
березой повислой или карельской; березы пушистой с березой пуши
стой; межвидовое скрещивание березы повислой или карельской с бере
зой пушистой и березы пушистой с карельской березой или повислой; 
самоопыление и без опыления. Полусибсовое потомство выращено из 
семян от свободного опыления. Часть полученных гибридов первого 
поколения (Р0 произрастает на участках испытания гибридных семей на 
территории Агробиологической станции Института биологии КарНЦ 
РАН (вблизи г. Пефозаводска). 

Вегетативное потомство карельской березы, растущее на экспери
ментальных участках испытания клонов (там же, вблизи г. Пефозавод
ска), получено путем прививки, начиная с 1967 г. и по настоящее время. 
Для прививки использовали такие способы, как: за кору, в боковой раз
рез и аблактировка вегетирующим привоем. Каждый клон представлен 
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5-12 растениями с характерными признаками карельской березы разного 
происхождения. ' : -

Эксперименты по внутри- и межвидовым пересадкам коры карель
ской бфёзы-осуЩествлень1 на 250 деревьях-реципиентах. 
" :: ОпЬ1ты 'по конфолируем по фадици-
онной методике. Часть гибридных семян служила эксплантом при вве
дении в культуру тканей. Работы по клональному микроразмножению 
берёзы ведутся с 1991 г. 

Для получения многомерных статистических моделей использовали 
сибсовое потомство карельской березы (скрещивание 1964 г., 349 де
ревьев, 24 гибридные семьи). 

Сбор данных для выявления индивидуальной изменчивости берёз 
по содержанию липидов и их жирнокислотному составу в почках про
водили с 25 особей в популяции березы пушистой и 20 особей в попу
ляции березы повислой, произрастающих в средней подзоне тайги (Ка
релия, 60 км к северо-востоку от г. Пефозаводска). Для изучения се
зонной динамики липидов отбирали средние пробы с трех деревьев, 
растущих в природной популяции березы повислой и березы пушистой, 
а также в искусственной популяции карельской березы (заложенной 
Н.О. Соколовым в 1934 г.), расположенных в 30 км к северо-востоку от 
г. Пефозаводска. В 1994-200 Г гг. исследования повторили и расширили, 
дополнив гибридами и клонами. Образцы анализировали в течение двух 
лет в период весеннего пробуждения почек (весна), активной вегетации 
(лето), подготовки к зиме (осень) и покоя (зима). Для исследований ис
пользовали покоящиеся и распускающиеся почки, листья, семена. Об
разцы стволовой части березы разделяли на бересту, луб, древесину. 

В Мурманской области сбор материала осуществляли в северной 
подзоне тайги (Кольский полуосфов, вблизи ж.д. станции Хибины) в 
популяций совместно произрастающих березы субарктической й березы 
повислой, а также в горных районах в популяциях березы извилистой, с 
разн&х террас западного склона горы Вудъявчорр, расположенных на 
территории Полярно-Альпийского ботанического сада-института Коль
ского научного центра РАН. 

Частично экспериментальный материал собран в Финляндии (лесная 
опытная станция Пункахарью Института леса Финляндии, ботанический 
сад Хельсинкского университета) и Швеции (ценфальная часть с ф а н ы -
от г. Стокгольма до г. Умео), а также в Белоруссии. 

е Методы исследований. Изучение роста и развития генеративного и 
вегетативного потомства березы. В течение многих лет за ростом и разви
тием гибридов и привитых растений велись наблюдения: периодически 
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измеряли их высоту, диамеф ствола, отмечали фенотипическое прояв
ление узорчатой текстуры древесины и т. д. 

Для изучения возрастных изменений в развитии морфо-физиоло
гических признаков у побегов в потомстве березы с одних и тех же рас
тений (участок испытания гибридных семей 1969 г. скрещивания) с раз
ницей в девять лет проведены индивидуальные гербарные сборы: в 1987 
(363 листа) и 1996 гг. (332). Гибридологический анализ выполнили с по
мощью метода гибридных индексов (КаШо, 1959; Ермаков, 1975, 1986), по
лученных при изучении побегов по 16 морфо-физиологическйм признакам. 

Морфологические и гистохимические исследования проводили на 
поперечных и продольных срезах, .сделанных на замораживающем мик
ротоме «РгщотоЪП» (Австрия). Просмотр и микрофотосъемку препара
тов выполняли на микроскопе «Эргавал» (Германия). Для выявления 
локализации липидов применяли Судан 3 .. 

Физиолого-биохимические исследования. 
Фракционный состав липидов изучали с использованием колоночной 

(Разсиа1, Щ1еу, 1974; Кейтс, 1975) и тонкослойной (Сухарева-Немакова 
и др., 1973; Родионов, Холопцева, 1974) хроматографии. 

Анализ содержания липидов и их жирнокислотного состава. Экс
тракцию липидов проводили смесью хлороформа и метанола (в соотно
шении 2:1 по объему) по методу Фолча с соавт. (Ро1сЬ е! а1., 1957). Жир
ные кислоты исследовали в виде их метиловых эфиров, которые получа
ли переэтерификацией липидов метанолом в присутствии ацетилхлорида 
и разделяли на газожидкостном хроматографе «СЬгот-5» (Чехослова
кия) с ионизационно-пламенным детектором. Стеклянную колонку дли
ной 2,5 м и диаметром! 3 мм заполняли хроматоном >1-8ирег (размер час
тиц 0,125-0,160 мм), пропитанным 15%-ным реоплексом 400. Темпера
тура колонки 196°С. Скорость потока газа носителя (азота) - 60 мл/мин., 
водорода и воздуха - 30 и 450 мл/мин. Идентификацию жирных кислот 
осуществляли путем сравнения с метчиками, а также сопоставлением 
эквивалентной длины цепи (ЕИЬ) с табличными данными Цагшезоп, 
1975). Концентрацию индивидуальных жирных кислот рассчитывали по 
произведениям высоты пиков на время удерживания (Столяров и др.,1 

1978). Анализы проводили не менее чем в трех повторностях. Все кисло
ты распределяли по группам в зависимости от степени ненасыщенности: 
моноеновые (М) - в углеродной цепочке имеется одна двойная связь; , 
диеновые (Д) - две двойные связи; фиеновые (Тр.) - три двойные связи; 
тефаеиовые (Теф.) - четыре двойные связи и насыщенные (Н) - двой
ные связи в углеродной цепочке отсутствуют.. Индекс двойной связи 
(ИДС) рассчитывали по методу Лайонса с соавт. (Ьуопз е! а1., 1964): . 
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М + 2 х Д + 3 х Тр. • + 4 х Тетр. 
НДС = - - - - - - - - - } 

юо 
Коэффициент ненасыщенности жирных кислот определяли по фор-

М ^ я е ' . : - 2 ненасыщенных кислот . -: 
К = - - - - - - — - — - — — г — . — - г — г , где 2 - сумма кислот. 

2 насыщенных кислот 
В состав суммы короткоцепочковых жирных кислот включали ки

слоты с числом углеродных атомов менее 16. Для оценки амплитуды 
изменчивости содержания липидов использовали коэффициент вариации 
и шкалу уровней изменчивости, предложенную С. А. Мамаевым (1973). 

Изучение эфирных масел. Сбор образцов осуществляли в период с 
ноября 1997 по февраль 2002 г. Извлечение эфирных масел проводили 
методом гидродистилляции в аппарате Клевенджера. Объем масла опре
деляли волюмометрически, качественный состав - методом газожидко
стной хроматографии в сочетании с масс-спектрометрией. 

Изоферментный анализ почек проводили в течение 1993-1997 гг. в 
периоды глубокого и вынужденного покоя. Ферменты экстрагировали из 
свежего растительного материала трис-глициновым буфером (рН 8,3), 
содержащем 0,1% ЭДТА, 1% тритона Х-100 (Ларионова, 1979). Разделе
ние ферментов осуществляли методом вертикального диск-электрофо
реза в полиакриламидномтеле (Сафонов, Сафонова, 1969; Маурер, 1971) 
при концентрации разделяющего геля 7%, силе тока 5 мА на 1 трубку. 
Окраску гелей с ферментативной активностью проводили по В.И.-Сафо
нову и М.П. Сафоновой (1971). В качестве субстрата для пероксидазы 
использовали бензидин. Состав изоферментов характеризовали по отно
сительной электрофоретичёской подвижности (ОЭП), по величине кото
рой выделены три зоны подвижности изоферментов: медленная (ОЭП до 
0,33), средняя (от 0,34 до 6,66) и быстрая (от 0,67 до 1,0). 

Анализ аминокислот. Образцы березы фиксировали серным эфиром, 
высушивали, измельчали. Извлечение свободных аминокислот из расти
тельного материала проводили по методу В.П. Плешкова и М.Н. Конд
ратьева (1971). Аминокислоты разделяли на автоматическом аминокис
лотном анализаторе «ААА-339» (Чехословакия). 

Клональное микроразмножение. Исходным материалом (эксплантом) 
для введения в культуру т УИГО служили вегетативные почки, побеги, 
ткани листа, проростки гибридных семян от контролируемого скрещива
ния. Повторность опытов от 5 до 40-кратной. В качестве питательной 
среды использовали минеральную основу М8 (МигазЬще, 8коо& 1962) ц 

(Ыоуб, МССО\УП, 1980). Дополнительно вносили органические до
бавки, витамины, гормоны, сахарозу, агар. После стерильного введения 
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экспланта в среду (в ламинар-боксе) пробирки размещали на светопло-
щадке. Фотопериод составлял 8 часов, температура воздуха - +20-22°. В 
ходе экспериментов проводили наблюдения за качественными и количе
ственными изменениями в развитии эксплантов, ведущими к формирова
нию растительного организма, затем отмечали высоту и число дифферен
цирующихся стеблевых побегов,; число и длину корней. После высадки в 
грунт у растений учитывали высоту, состояние, приживаемость и сохран
ность. В целом в культуру введено более 14 тыс. эксплантов, размножае-7 

мый материал пассирован в более чем 5 тыс. пробирок. , 
Многомерный анализ. Для вывления закономерностей фенотипиче

ского проявления узорчатой текстуры древесины в гибридном потомстве 
карельской березы в течение более чем 30 лет привлекли методы мате
матической классификации: кластерный, дискриминантный, факторный 
и регрессионный анализы (Афифи, Эйзен, 1982; Ким и др., 1989; Харин, 
1992). В пределах каждой семьи растения описывались двумя категори-
зированными переменными - формой роста и типом поверхности ствола. 
По форме роста исследовались три группы деревьев; высоко-, коротко
ствольная и кустообразная. По характеру поверхности ствола в каждой 
группе анализировались шесть типов: из них четыре с узорчатой тексту
рой древесины - шаровидноутолщенные, мелкобугорчатые, бугорчатые, 
ребристые и два безузорчатые: с обычной текстурой древесины - без 
признаков узорчатости и со слабым проявлением признаков узорчатости. 

Статистическую обработку данных осуществляли с помощью об
щепринятых методов вариационной статистики (Рокицкий, 1973; Иван- ^ 
тер, Коросов, 1992) и статистических пакетов 81аЩгарЫсз 6,0. > 

ОСОБЕННОСТИ ПРОЯВЛЕНИЯ МОРФО-ФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ ... .. 
У ПОБЕГОВ В ГЕНЕРАТИВНОМ И ВЕГЕТАТИВНОМ ПОТОМСТВЕ-БЕРЕЗЫ Г; 

Изучение вариабельности морфо-физиологических признаков у по
бегов в гибридном потомстве березы первого поколения показало, что 
они не являются инвариантными, а варьируют в довольно широких пре
делах, зависящих от природно-климатических условий и видовой при
надлежности растений. Из множества признаков нами исследованы наи
более характерные для березы повислой Ве(и1а реп'йиШ КоШ и березы 
пушистой В. риЪезсет ЕЬгЬ., которые принято считать видовыми или 
таксономическими (ИаШо, 1959; Ермаков, 1975, 1986). 

Нами обнаружено, что гибридное потомство, полученное в результа
те внутри- и межвидового скрещивания, независимо от года исследова
ния, по величине гибридного индекса (рис. 1) оказалось сосредоточен
ным в интервале значений от 13 до 59. Существенно, что ни в одной 
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гибридной семье, произрастающей в условиях Карелии, не было обна
ружено растений, которые по всем 16 признакам имели бы показатель О 
(типичный, для березы пушистой) или 64 (типичный для березы повис
лой). Изученные растения отличаются полиморфизмом, и кривая их рас
пределения имеет две вершины: одна из них в большей степени соответ
ствует березе пушистой (с величиной гибридного индекса от 23 до 31), 

. другая - березе повислой (51-54). г >:; 7 1/ : ; -

13 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 36 38 40 42 44 46 48 50 52 54 56 58 
г ' ' Величина гибридного индекса 

. Рис. 1. Диаграмма.распределения гибридных растений березы 
по величине гибридного индекса 

; : Экспериментальное осуществление возможных в природе вариантов 
внутри- и межвидового скрещивания берёзы показало, что в условиях 
Восточной Фенноскандии наблюдается гибридизация ее основных ви
дов: Срёда потомков у большинства растений морфо-физиологические 
признаки побегов в целом соответствуют видовым характеристикам бе
резы повислой или березы пушистой. Наблюдаемая амплитуда изменчи
вости свидетельствует о наличии гибридных растений (около 30%), у 
которых фенотипинески проявляются признаки обоих видов. Отмечено, 
что направленность этих изменений в значительной степени зависит от 
варианта скрещивания. 

Возрастные изменения морфо-физиологических признаков у побе
гов в генеративном потомстве березы, полученном при внутривидо
вых скрещиваниях. Сравнительный анализ диаграмм, отражающих хро
нографическую изменчивость гибридных растений по значениям их гиб
ридных да карельской березы с карель
ской березой (рис. 2, А), карельской березы с березой повислой (рис. 2, Б) и 
карельской березы от свободного опыления (рис. . 2, В), а также березы 
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пушистой с березой пушистой (рис. 3, А), свидетельствует о развитии у по
бегов морфо-физиологических признаков, характерных для березы повис
лой или березы пушистой и незначительных их изменениях в онтогенезе. 

13 16 18 . 20 22 24 26 28 30 32 . 34 36 . 39 41 43 45 47 49 51 53 55 57 

Величина гибридного индекса 

Рис. 2. Распределение потомства по величине 
гибридного индекса: 

А - карельская береза х карельская береза; Б - карельская береза 
х береза повислая; В - карельская берёза, свободное опыление 

Особенности проявления морфо-физиологических признаков у 
побегов в генеративном потомстве березы, полученном от межвидо
вого скрещивания. Наши многолетние исследования показали возмож
ность межвидового скрещивания березы повислой (или карельской бере
зы) с березой пушистой и, наоборот, березы пушистой с березой повис
лой (или карельской). При этом потомство, полученное при скрещива
нии, карельской березы с березой пушистой (рис. 3, Б), отличается значи
тельным разбросом по шкале гибридных индексов: от 26 до 54 (рис. 3, Б). 
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13 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 38 40 42 44 46 48 50 52 54 56 58 

13 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 38 40 42 44 46 48 50 52 54 56 58 

Величина гибридного индекса 

Рис. 3. Распределение гибридных растений 
по величине гибридного индекса: 

А - береза пушистая х береза пушистая; Б - карельская 
береза х береза пушистая; В - береза пушистая х карельская береза 

Более половины изученных гибридов находятся вправо от «среднего» зна
чения (35) в направлении проявления признаков, характерных для березы 
повислой. Следует заметить, что оценочные показатели морфо-
физиологических признаков побегов у потомков, полученных от скрещи
вания карельской березы с березой пушистой (рис. 3, Б), оказались более 
вариабельными, чем при скрещивании карельской. березы с карельской 
березой (рис: 2, А) или карельской березы с березой повислой (рис. 2, Б): 
Большое влияние на изменение признаков оказали отцовские деревья бе
резы пушистой: у гибридов усилилась опушенность стеблей молодых 
побегов, черешков и в углах жилок листовых пластинок. Более резкой 
стала контрастность жилок на нижней стороне листовой пластинки, из
менились текстура и;форма листовых пластинок. Однако оценочные пока
затели морфо-физиологических признаков у гибридов, полученных от 
скрещивания карельской берёзы с березой пушистой (рис. 3, Б), оказались 
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по большинству признаков выше, чем при скрещивании внутри березы 
пушистой (рис. 3, А). . ^ 
( Иные закономерности обнаружены нами, когда в качестве материн
ских использовались деревья березы пушистой (рис. 3, В). Величина 
гибридных индексов у гибридов, полученных от их скрещивания с ка
рельской березой (или березой повислой), находится в интервале значе-

: ний от 16 до 41 (рис: 3, В). В этом отношении они немногим отличаются 
от гибридов, полученных от скрещивания березы пушистой с берёзой 
пушистой (рис. 3, А), у которых амплитуда величины гибридных индек
сов колеблется от 16 до 38.: г г < : , ; ;: ^ п 

В ходе изучения изменчивости потомков по величине гибридного 
индекса (в возрасте 17 и 26 лет) установлено, что в процессе их роста и 
развития могут проявляться ранее незаметные морфо-физиологические 
признаки, что свидетельствует об их возрастной изменчивости: В ре
зультате исследований установлен факт повышенного содержания липи
дов в почках берез Севера. Этот признак оказался достаточно стабиль
ным, и в этом направлении были проведены специальные исследования.-

Особенности проявления морфо-физиологических признаков по
бегов в вегетативном потомстве карельской березы. Гибридологиче
ский анализ. 22-летнего потомства показал, что величина гибридного ин
декса изученных клонов варьирует в пределах от 43 до 56. Карельская бе
реза по большинству морфо-физиологических признаков у побегов соот
ветствует березе повислой. Распределение растений карельской березы 
разного происхождения по значению их гибридных индексов показало, что 
признаки березы повислой более отчетливо проявляются у клонов, произ
растающих в более южных районах, в то время как с продвижением на Се
вер некоторые у морфо-физиологические признаки у побегов проявляют 
сходство с березой пушистой, которая в процессе эволюции выработала 
достаточно надежные способы защиты генеративных и вегетативных орга
нов от заморозков, иссушения и др. в виде опушенности на побегах, листо
вых пластинках, почечных яешуях, накопления липидов в почках и т. п. 

"" РОСТ И РАЗВИТИЕ СЕМЕННОГО И ВЕГЕТАТИВНОГО ПОТОМСТВА 
: КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ 

Особенности ростовых процессов семенного потомства карель
ской березы и проявление у него признаков узорчатости древесины. 
Многолетние данные по изучению интенсивности роста семенного по
томства березы показали, что в среднем у растений наибольшие значения 
по высоте наблюдаются в вариантах, где одним из родителей была береза 

| " ^ ^ ^ | с т ^ " ^ ^ ^ ^ П м), береза повислая (до 16 м) или карельская береза 

| К а р е л ь с н о г о научного 
) ц е н т р а РАЙ 
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от свободного опыления (до 13,8 м). Это можно объяснить тем; что в этих 
вариантах скрещивания присутствуют деревья без признаков узорчатости 
в древесине, обладающие интенсивным ростом в высоту (от 16 до 22 м). 
Наибольшие значения прироста растений по диаметру отмечены по мере 
проявления признаков узорчатой текстуры древесины в семьях с участи
ем карельской березы. Установлено, что индивидуальная изменчивость 
изученных растений по высоте в пределах гибридной семьи достаточно 
велика, что обусловлено ; влиянием генотипа родительских деревьев и, 
вероятно, особенностями метаболизма, а. не экологическими факторами, 
поскольку гибриды произрастают в одинаковых условиях. 

Наблюдения показали, что формирование узорчатой тексзуры древе
сины в гибридном потомстве от скрещивания внутри карельской березы 
наиболее активно происходит, на десятый год развития растений • и со
провождается фенотипическим . изменением характера поверхности 
ствола. Однако в благоприятных условиях, согласно нашим и литера
турным данным, первые признаки «карелистости» становятся заметными 
с трех лет. Не следует; отрицать мнения исследователей, которые счита
ют, что карельская береза с первых двух лет различается развитием по
бегов ,(8аагпУок1, 1944; Любавская, 1975; Барсукова, 1990) или измене
нием в строении древесины (Сакс, Бандер, 1970; Косиченко, Щетинкин, 
1982). Не исключено, что уже в раннем возрасте анатомические призна
ки отражают процессы формирования аномальной текстуры древесины. 

Динамика проявления узорчатой текстуры древесины в онтоге
незе карельской березы. Для изучения характера изменения фенотипи
ческого. проявления узорчатой текстуры древесины у гибридных потом
ков карельской березы мы привлекли многомерный анализ. Это позво
лило -выявить для различных форм роста карельской березы домини
рующие типы поверхности ствола и закономерности их изменения в он
тогенезе растений на протяжении более чем 30 лет. 

С помощью кластерного анализа установлено; что при формировании 
узорчатой текстуры древесины у высоко- и короткоствольных форм роста 
карельской березы (табл. 1) преобладает проявление шаррвидноутолщен-
ного и мелкобугорчатого типов поверхности ствола, а у кустообразных -
шаровидноутолщенного как в отдельные десятилетия, так и в течение всего 
периода изучения потомства. Использование факторного анализа (табл. 2, 3) 
позволило выявить некоторые закономерности динамики проявления харак
тера поверхности ствола в гибридном потомстве карельской березы и сфор
мулировать гипотезу о том, что текстурный фенотип ее ствола формируется 
не всегда завершенным и может трансформироваться в онтогенезе, причем 
характер этих изменений зависит от формы роста растений: Так, у части 
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Таблица 1 
Результаты кластеризации гибридных с е м е й карельской березы 

по типу поверхности ствола д л я различных форм роста 

Год 
I кластер II кластер III кластер 

Год " Доминирующий тип поверхности ствола 
Высокоствольная форма роста 

1975 б/пр., м/буг., ш/ут. б/пр., м/буг., сл. пр. 0 . 
1986 м/буг., б/пр., буг. м/буг., ш/ут., б/пр. 0 
1999 буг., ш/ут., ребр. буг., ш/ут., ребр. 0 

Короткоствольная форма роста 
1975 сл. пр., ребр., б/пр. б/пр., сл. пр., ребр. м/буг., ш/ут., буг. 
1986 ш/ут., м/буг., ребр. м/буг. буг., ш/ут. ш/ут., буг., ребр. 
1999 ребр., сл. пр., м/буг. ребр., ш/ут. 0 

Кустообразная форма роста 
1975 0 ш/ут., б/пр м/буг., буг., ш/ут. 
1986 0 ш/ут., м/буг. о г 

1999 0 0 0 
Примечание, ш/ут. - шаровидноутолщенный, буг. - бугорчатый, м/буг. - мелкобу-: 

горчатый, ребр. - ребристый, сл. пр. - со слабовыраженными признаками узорчатости, 
б/пр. - без признаков узорчатости. 

Таблица 2 
Факторные нагрузки для короткоствольной и кустообразной ф о р м роста 

карельской березы 

Тип поверхности 
ствола. 

Форма роста 
Тип поверхности 

ствола. 
короткоствольная кустообразная Тип поверхности 

ствола. 
р, ъ Рз ъ • Рз Р. - | . Р 2 Рз^ 

1975 г. 

Шаровидноутолщенный -0,08 0,73 -0,39 0,13 > -0,21 0,29 . 0,78 : . ; -0 ,04 

Мелкобугорчатый; •.• -0,26 -0,45 , -0,09 0,70 0,02 0 -0 0 

Бугорчатый 0,35 -0,22 0,35 -0,68 : -0,42 -0,18 -0,54- Ч),37 

Ребристый - ( -0,16 \ , 0,13 -0,15 -0,44 0,77 . 0 : 0 

Без признаков 0,06 -0,06 0,73 0,41 -0,08. 0 -0 0 : 

Со слабыми признаками о;оз -0,22 -0,01 0,28 0,81 0 -0 . 0 

1986 г. 
Шаровидноутолщенный 0,03 0,93 -0,03 -0,06 0,01 0,98 0,13 -0,01 

Мелкобугорчатый -0,85 -0,33 -0,01 0,21 0,03 -0,21 • 0,32 0,81 

Бугорчатый 0,87 -0,34 -0,04 -0,18 -0,04 -0,24 0,71 -035 

Без признаков -0,18 0,04 0,83 0,05 -0,07 0 ' -0 0 

1999 г. 

Шаровидноутолщенный 0,08 0,87 0,20 -0,09 0,02 0,98 0,13 -0,01 

Мелкобугорчатый -0,88 -0,34 0,01 о д ( 0,02 0 -0 о' 

Бугорчатый 0,93 - о ; м -0,13 -0,08 -0,04 о : : -0 0 

Примечание. Здесь и в табл. 3 нагрузки, абсолютная величина которых больше 0,5, 
выделены полужирным шрифтом. 
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Таблица 3 
Факторные нагрузки для высокоствольной ф о р м ы роста 

карельской березы . 

Тип поверхности ствола Р1 Р2 Рз ; Рз Рб 
1975 г. 

Шаровидноутолщенный -0,03 -0,01 -0,11 0,87 0,05 0,02 

Мелкобугорчатый -0,10 0,08 0,89 ' -0,19 -0,16 -0,13 

Бугорчатый 0,32 0,45 . -0,07 - о д з ; 6,46 -0,36 

Ребристый 0,95 .: -0,04 , -0,09 0,01 -0,01 0,08 

Без признаков -0,27 -0,77 -0,45 -0,05 -0,18 0,22 

Со слабыми признаками 0,02 0,85 -0,08 0,16 -0,00 0,11 
1986 г. ' 

Шаровидноутолщенный -0,18 -0,09 -0,22 0,02 0,87 -0,23 

Мелкобугорчатый 0,13 0,01 0,93 0,13 -0,08 0,15 

Бугорчатый -0,07 -0,14 -0,54 0,03 -0,67 -0,41 

Ребристый . 0,34 .0,34. : ; -0Д6 -0,52. • 0,16 - 0,4 

Без признаков -0,13 0,19 0,10 0,50 -0,38 0,01 

Со слабыми признаками -0,07 0,03 0,05 -0,03 -0,03 0,96 
1999 г. 

Мелкобугорчатый 0,10. 0,68 . 0,12 -0,5 •{.. • -0,01 0,16 

Бугорчатый 0,69 0,20 • ; 0,03 -0,23 -0,12 -0,24 

Ребристый 0,97 -0,02 -0,10 -0,01 -0,02 0,06 

Без признаков -0,71 -0,51 , -0,12 . 0,41 0,06 ОДЗ 

Со слабыми признаками 0,82 0,13 0,30 -0,03 0,01 -0,07 

гибридов карельской березы независимо от формы роста в течение всех 
лет изучения проявляется шаровидноутолщенный тип поверхности ство
ла (табл. 4). У большинства высоко- и короткоствольных форм устойчиво' 
развивается мелкобугорчатый тип поверхности. Обычный гладкий без 
признаков узорчатости тип поверхности Ствола в течение всех изученных: 
десятилетий наблюдается у высокоствольных форм роста растений, у 
короткоствольных - он заметен только в первые два десятилетия. Ребри
стый тип поверхности ствола устойчиво развивается у высокоствольных 
растений, у короткоствольных после 10 лет развития он сменяется узор
чатыми типами. Не вызывает сомнения отсутствие стабильности в прояв
лении слабых признаков узорчатости: со временем они или исчезают или 
усиливаются. Если признаки узорчатости исчезают, то независимо от 
формы роста продолжает развиваться тип без признаков узорчатости. В 
случае если со временем признаки узорчатости усиливаются, то, согласно 
полученным данным, характер их фенотипического проявления различа
ется у высоко- и короткоствольных форм роста (табл. 4). Замечена также 
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; мш/;:?;^:'.:. ••'.'•Г. и>~. •• Г" '••.;-:;<:;; ^> . Таблица 4 
Проявление характера поверхности ствола у различных ф о р м роста 

V . -у.;,., карельской березы в онтогенезе .,,•; - . г 

Тип" 
пбверхно-
сти ствола 

Форма роста Тип" 
пбверхно-
сти ствола 

в ысокостволь ная короткоствольная кустообразная 
Тип" 

пбверхно-
сти ствола 1975 г. 1986 г. 1999 г.: 1975 г. 1986 г. 1999 г. 1975 г 1986 г. 1999 г. 

Шаровидно
утолщенный . . + . " + ' .... .... + 4 + , + + + + 

Мелкобугор
чатый 4 + + + • • • ' ; + : : : 4 + 4 + . + 

Бугорчатый • + ' • ' 4 . - К •• • : :+ + 

Ребристый 7 ,+. •4 • 
Без признаков 
узорчатости ' : 4 ' " ' + + 

Со слабыми 
признаками 

Примечание. Развитие определенного типа поверхности ствола: + стабильное, 
+ + стабильное и доминирующее, - отсутствие развития. г 

несовместимость формирования в'отдельные десятилетия шаровидно-
утолщенного и мелкобугорчатого, мелкобугорчатого и бугорчатого ти
пов поверхности ствола и наличие их смены друг на друга по десятиле
тиям. Указанные закономерности подтверждают нашу гипотезу о транс
формации характера поверхности ствола в онтогенезе растений. 

ЛОКАЛИЗАЦИЯ липидов. в ПОЧКАХ, их СОДЕРЖАНИЕ 
И ЖИРНОКИСЛОТНЫЙ СОСТАВ.В.РАЗЛИЧНЫХ ОРГАНАХ И ТКАНЯХ БЕРЕЗЫ. 

Морфо-физиологическая характеристика почек березы и лока
лизация в них липидов. Анализ морфо-физиологических особенностей 
побегов у березы обратил наше внимание на факт очень высокого содер
жания липидов в почках, которые заполняют свободные пространства 
между ее зачаточными органами (рис. 4). В отличие от березы повислой, 

Рис. 4; Локализация липидов в почке березы пушистой. 
Фрагмент поперечного среза: 

пр. - прилистник, з. л. - зачаточный лист, л - липиды, ж - железки 
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в почках березы пушистой липиды локализованы не только внутри поч
ки, но и покрывают, ее снаружи.: По всей видимости, липиды в почках 
выделяются многоклеточными железками, которые располагаются у ос
нования чешуй и прилистников, а также густо покрывают зачаточные 
листочки. Окружая зачаточные органы почки, липиды тем самым спо
собствуют выживанию меристематических тканей в зимних условиях и 
обеспечивают успешное начало вегетации в следующем году. Биохими
ческие исследования показали, что в почках березы пушистой содержит
ся до 55% липидов, а у березы повислой - до 35%. . 

Физиологические аспекты изменчивости различных видов бере
зы по содержанию липидов и их жирнокислотному составу в почках. 
Для того чтобы количественно оценить видовые различия березы пуши-; 
стой и березы повислой по содержанию лшшдов в почках и их жирно
кислотному составу, представлялось целесообразным исследовать про
явление внутривидовой изменчивости березы по этим показателям на 
трех уровнях: в метамерах кроны одного дерева, а также отдельных осо
бей основных видов березы в годичном цикле их развития (в пределах 
организма); изменчивость особей внутри популяции (в пределах насаж
дения); сравнение, одновозрастных популяций березы в пределах района 
исследований, а также расположенных на разной географической широ
те: в южной части Карелии (67°ЗГс. ш., 33°45'в. д.) и на Кольском полу
острове (61°45'с. ш., 34°19'в. д.) (между насаждениями). 

Исследования показали, что содержание липидов в почках обоих ви
дов березы в пределах дерева (табл. 5) изменяется незначительно. 

. Внутрипопуляционная изменчивость по этому признаку в целом ха
рактеризуется также довольно низким уровнем (табл. 6). Вместе с тем 
следует заметить, что коэффициент вариации в популяциях обоих видов 
заметным образом изменяется в зависимости от фазы развития почек. Не
смотря на одинаковый уровень индивидуальной изменчивости, у обоих 
видов встречаются особи как с более высоким, так и более низким со
держанием липидов. Особенно часто такие отклонения от средних вели-

Таблща 5 
И з м е н е н и е содержания липидов в пределах кроны 

' ; одного дерева (в % от абс. сух. в-ва) :; +' 

дерева 

V Береза повислая, 
часть кроны 

дерева. 

; Береза пушистая, 
часть кроны 

дерева 
нижняя верхняя 

дерева. 
нижняя верхняя 

1 43,3 ± 0 , 8 , 43,7 ± 0 , 5 . 4 47,8 ± 0 , 4 . 48,6 ± 0 , 8 
2 44,1 ± 1,0 -44,5 ± 0,7 . 5 ' 45,5 ± 0,5 47,0 ± 0 , 5 
З с ... , 4 4 , 6 ± 0 , 6 ... ,, 4 5 , 9 ± 1 , 0 6 42,9 ± 0 , 7 46,0 ± 0 , 8 
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Таблица 6 
Внутрипопуляционная изменчивость, березы п у ш и с т о й и березы повислой 

. по с о д е р ж а н и ю липидов в почках 

- Число - Размах 
Месяц модельных изменчивости С , % а Мср± т 

деревьев (в % от абс. сух. в-ва) 
Береза пушистая 

Июль : г. 24 20,1-43,0 15.2 4,6 30,2 ± 0 , 9 
Август г ; .25 35,2-48,2 : 12,6 5,3 42,2 ± 1 , 1 

"Декабрь 10 43,8-49,5 4,9 2,3 46,1 ± 0 , 8 
Береза повислая 

Август ' Г ) 1 20 35,9-48,7 8,2 3,5 42,0 ±о;8 
Декабрь 10 32,3-39,7 6,8 2,4 36,0 ± 0 , 7 -

чин встречаются у березы пушистой, которая обладает более широкой 
амплитудой изменчивости по данному признаку. Это обстоятельство 
очень важно для селекционной работы и свидетельствует о полимор
физме растений в пределах вида. 

Изучение сезонной динамики показало, что максимальное количест
во липидов в почках наблюдается в зимний период, причем у березы 
пушистой их содержится на 10-15% (от абс. сух. в-ва) больше, чем у 
березы повислой. При продвижении с юга на север и подъеме высоты 
места произрастания растений над уровнем моря количество липидов в 
почках березы также возрастает. Особенности березы пушистой, связан
ные с более высоким содержанием липидов в почках по сравнению с 
березой повислой, выявленные в Карелии, подтвердились и при изуче
нии популяций берез, произрастающих на Кольском полуострове, что 
свидетельствует об адаптивном характере изменения липидов в почках 
березы в условиях Севера. 

В липидах почек изученных видов березы наблюдается высокое со
держание ненасыщенных жирных кислот (табл. 7, 8). -

Таблица 7 
Географическая изменчивость березы по с о д е р ж а н и ю ненасыщенных 

ж и р н ы х кислот в почках (в % от абс. сух . в-ва) 

Месяц Карелия Кольский полуостров 
Береза повислая 

Октябрь 82,8 ± 0 , 1 -86,5 ± 0 , 7 
Январь .. 82,7 ± 0 , 8 ' 90,5 ± 0 , 4 
Май 77,8 ± 0 , 3 ' 78,1 ± 1 , 0 

Береза пушистая 
Декабрь . 52,9 ± 0 , 3 - 54,2 ± 0 , 1 • 
Февраль . 57,7 ± 0 , 2 . .60,3 ± 0 , 4 
Апрель 48,4 ± 0 , 2 52,3 ± 0 , 3 
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Таблица 8 
С о д е р ж а н и е ненасыщенных ж и р н ы х кислот в зависимости 

от высоты места произрастания березы 

Месяц 
' Высота над уровнем моря 

Месяц 
320 м 410 м 

Август 44,5 ± 0,2 54,5 ± 0 , 1 
Декабрь 55,1 ± 0 , 8 64,7 ± 0 , 1 
Февраль 52,1 ± 0 , 3 60,3 ± 0,3 
Май 43,9 ± 0 , 2 : 46,3 ± 0 , 4 

Величина коэффициента ненасыщенности лидидов почек березы в 
пределах каждого вида также увеличивается с наступлением холодов 
(рис. 5), продвижением на Север и повышением высоты места их произ--
растания над уровнем моря. Подобная закономерность сохраняется в 
течение осенне-зимке-весеннего периода и не является случайной, так 
как степенью ненасыщенности жирных кислот определяется их физиче
ское состояние: чем больше степень ненасыщенности, тем выше молеку
лярная подвижность кислоты и ниже температура плавления, которая, в 
свою очередь, способствует сохранению жидкой консистенции липидов 
в условиях холодного периода. 

Июль Август Сентябрь Октябрь Декабрь Январь Апрель 

Рис . 5. Сезонная динамика величины коэффициента 
:. ненасыщенности липидов, с о д е р ж а щ и х с я в почках б е р е з ы 

На основании полученных результатов нами сделано заключение о: 
видовых различиях березы по жирнокислотному составу липидов: в поч
ках березы повислой (и ее разновидностей) доминируют линолевая и ли-
ноленовая (С 18) жирные кислоты (рис. 6, А, Б), а в почках березы пуши
стой (и ее-разновидностей) в значительных количествах содержатся ко-
роткоцепочковые (С<16) жирные кислоты (рис. 6, В) независимо от фазы 
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Рис. 6. С о о т н о ш е н и е жирных кислот типа С<16; С 1 6 и С 1 8 

в липидах почек березы: 
А - береза повислая, Б - карельская береза, В - береза пушистая 

их развития и места произрастания растений. Это позволило выдвинуть 
гипотезу о различных путях адаптации исследованных видов к условиям 
Севера на биохимическом уровне: у березы с более южным ареалом (по
вислая и карельская) фазовое состояние липидов, существенное для за
щиты почечных меристем, регулируется только с помощью синтеза по
линенасыщенных жирных кислот, тогда как у березы пушистой и ее раз
новидностей существует, помимо этого, и другой путь - за счет образо
вания кислот с короткой углеродной цепью. Наличие короткоцепочко-
вых жирных кислот, по-видимому, имеет специфическое адаптивное 
значение, свойственное запасным липидам* локализованным в простран
стве между зачаточными органами почек северных берез и выработан
ное в процессе эволюции. В .последние годы появились публикации 
(8отегуе11е, Вго\узе, 1991), объясняющие механизм, при котором типич
ные короткоцепочковые жирные кислоты, аккумулированные в триа-
цилглицеридах, не входят в состав мембран: их синтез пространственно 
отделен от синтеза фосфолипидов. 

Жирнокислотный состав липидов в различных органах и тканях 
ствола березы. В данном разделе приводятся, выявленные нами особен
ности жирнокислотногр состава липидов (рис. 7), характерные для от
дельных, органов и тканей разных видов и разновидностей березы: в 
суммарном липидном экстракте, полученном из листьев разных видов 
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• береза повислая 
• карельская береза 
• береза пушистая 

18 16,2 

I I Г 

Покоящиеся почки 

4,5 

2,3 14 
' \ Ьт1Ш1 

14.5 13,1 

гъ,2 

• береза повислая 
• карельская береза 
• береза пушистая 

Листья 

1 2,6 1,9 
•6.4 7,2 

•береза повислая • 
• карельская береза 

Семена 
82,9 

90,7 

ЩИ4 

•береза пушистая 

„ „ 3 - 5 22 3 - 5 
0.4 0,4 о.35 . 1 

10,4 Ю 

0 8 °-5 0 8 ПЯРП 1,5 0.7 1.45 

М П С О Л Ле 

Жирные кислоты 

Рис. 7. Содержание основных ж и р н ы х кислот в покоящихся почках, 
листьях и с е м е н а х различных берез 

березы, содержится до 54% линоленовой кислота, тогда как в семенах -
до 90% линолевой кислоты. 

В почкахвсех изученных берез преобладают диеновые (Д) и триеновые 
(Тр.) кислоты, в листьях - триеновые (рис. 7). В процессе формирования 
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побегов из почек возрастает доля триеновых кислот. Береста независимо 
от вида березы характеризуется наибольшим содержанием липидов (до 
80%), которые по сравнению с другими частями ствола (рис. 8) в зимний 
период имеют повышенное количество короткоцепочковых жирных ки
слот, а в период активного роста - кислот с 16 атомами углерода (С^). В 

Б е р е з а пушистая Б е р е з а повислая Карельская береза 

79% 64% 

Ш береста Шлуб 0 древесина 

Рис. 8. С о д е р ж а н и е липидов в стволе березы 

лубе липидов от 14 до 30% от общего содержания их в стволе, и они от
личаются высокой концентрацией ненасыщенных и С 1 8 - кислот (в ос
новном за счет С 1 8 : 2 - линолевой и С 1 8 : 3 - линоленовой). Древесине свой
ственно довольно низкое содержание липидов, включающих преимуще
ственно насыщенные жирные кислота. Различия, установленные нами 
по жирнокислотному составу липидов разных частей ствола березы, оче
видно, обусловлены функциональной ролью бересты, луба и древесины. 

Жирнокислотный состав липидов в почках гибридного потомст
ва березы. Изучение гибридного потомства берёзы по жирнокислотному 
составу продемонстрировало, что в составе липидов почек независимо 
от варианта скрещивания имеется" характерный набор жирных кислот, 
позволяющий четко определить видовую принадлежность отдельных 
особей. При этом способность видов к большему или меньшему накопле
нию отдельных жирных кислот устойчиво сохраняется в потомстве. Так, 
гибриды от скрещивания карельской березы с березой повислой, а так
же, варианты их «самоопыления» и свободного опыления наследуют 
признаки основного вида - березы повислой. В вариантах скрещивания, 
где в качестве материнского взяты растения березы пушистой, независи
мо от того- какое растение использовано в качестве отцовского - береза 
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повислая или. карельская береза,; по жирнокислотному составу домини
руют признаки березы пушистой./ . . 

Значительный интерес представляют гибриды от скрещивания ка
рельской березы с березой пушистой, среди, которых встречаются, расте
ния не только с признаками материнского растения (рис. 9), но и с при
знаками отца. Последние отличаются также повышенным содержанием 

11:0 11:- 12:0 12:- 13:0 13:- 14:0 14:- 15:0 15:- 16:0 16:- 17:0 17:- 18:0 18:1 18:2 18:3 >18 

11:0 11:- 12:0 12:- 13:0 13:- 14:0 14:- 15:0 15:- 16:0 16:- 17:0 17:- 18:0 18:1 18:2 18:3 >18 

11:0 11:- 12:0 12:- 13:0 13:- 14:0 14:- 15:0 15:- 16:0 16:- 17:0 17:- 18:0 18:1 18:2 18:3 >18 . 

Жирные кислоты 

Рис. 9. Характеристика жирнокислотного состава липидов 
почек $ - карельской березы (А) , - березы 

пушистой (Б) и гибридного растения (В) 

суммарных липидов (40-45% от абс. сух. в-ва) и наследуют морфологи
ческие признаки березы пушистой (табл. 9): величина гибридного ин
декса у них ниже (31-41) по сравнению с особями, жирнокислотный со
став которых соответствует таковому березы повислой (49-56). Иссле
дования также показали, что при скрещивании карельской березы с бере
зой пушистой в потомстве имеются особи как с узорчатой древесиной, 
так и без признаков узорчатости (табл. 9). В связи с этим особый интерес 
представляет гибрид № 729, у которого проявились некоторые морфоло
гические признаки карельской березы, а жирнокислотный состав липидов 
оказался сходным с березой пушистой. Это свидетельствует о том, что 
жирнокислотный состав определяется генотипом и не коррелирует с при
знаком древесины, и, следовательно, его можно использовать в качестве 
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•'••-/•т . / . • / , / / . / • . / • .. Таблица 9 \ 
Характеристика гибридов от скрещивания карельской березы у •. 

с б е р е з о й пушистой 

дерева 

Жирнокислотный состав 
липидов, характерный для 

Содержание 
липидов в % 

от абс. сух. в-ва 

Гибридный 
индекс дерева 

б. повислой б. пушистой 

Содержание 
липидов в % 

от абс. сух. в-ва 

Гибридный 
индекс 

Гибриды с признаками карельской березы 
276 + 35,8 ± 0,8 56 
398 • • • + : / ; 36,6 ±Ю,5 49 
729 44,5 ± 0,3 31 

Гибриды без признаков карельской березы 
. 282 , + 35,7 ± 0 , 4 55 

393 ,; " • " . " " + . / ' ; Г 45,9+0,7 41 
533 39,8 ± : 0,4 37 
728 " + . . . . . 44,4 ± 0,1 35 

дополнительного критерия при нестабильном проявлении морфологических 
признаков. . 

Таким образом, на основании изучения гибридного потомства, полу
ченного от внутри- и(или) межвидового скрещивания березы повислой и 
березы пушистой, установлено, что жирнокислотный состав липидов в поч
ках «не смешивается», а его наследование у гибридов первого поколения 
(РО происходит в основном по материнской линии с частичным доминиро
ванием березы пушистой (отца). 

ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ РЕДКИХ 
' ; • И ИСЧЕЗАЮЩИХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РОДА ВЕТША / 

Одной из особенностей территории Фенноскандии является произ
растание здесь редких и исчезающих разновидностей ВеШШ репЗиТа 
КоФ: карельской березы В. репйЫа КоШ уаг. сагеИса Мегск1, ледяной 
березы ЕгзЫгке, гее Ыгск, гзтазигЪ^огк (Ьтскрш!:, 1948; М т з з о п , 1974; 
МещаЛомчсг, 1979) и далекарлийской березы В. реп(Ы1а КоШ уаг. йа\е-
сагИса/'ЗЬпеИ (Ь. {.). Отметим, что научные данные о ледяной березе и 
далекарлийской березе практически отсутствуют. 

Внутривидовое разнообразие карельской березы по высоте и харак
теру поверхности ствола определило различные подходы к классифика
ции ее форм (Соколов, 1950; Любавская, 1966, 1978; $аагпю, 1976; Ер
маков, 1986; Евдокимов, 1989). Г 

Обобщение результатов многолетних исследований и анализ публи
каций показали, что в пределах естественного , произрастания карельской 
березы на всем протяжении ее ареала целесообразно выделять три формы 
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роста (табл. 10): высокоствольную, короткоствольную и кустообразную и 
три типа поверхности ствола: шаровидноутолщенный, мелкобугорчатый 
и ребристый. Безузорчатый тип карельской березы встречается, но визу
ально его практически невозможно отличить от обычной безузорчатой 
березы. : , 7 

Таблица 10 
Внутривидовое разнообразие карельской березы 

Форма роста 
(Соколов, 1950) 

Тип поверхности ствола 
Форма роста 

(Соколов, 1950) 
1 ' Русский аналог 

(Ермаков, 1986; 
Ветчинникова, 1997) 

Финский аналог \ 
(Заагшо, 1976) ; 

Кустообразная 
Короткоствольная 
Высокоствольная 

Шаровидноутолщенный 
Мелкобугорчатый 

-Ребристый 

К (бутылочная) 
Р (бугорчатая) 

^ (продольно-наплывная)1 

К(кольчатая) 

Только в Швеции, Финляндии и Карелии встречается ледяная берё
за, не имеющая даже своего собственного ботанического названия. Фин
ские исследователи (Заагпю, 1976) относят ледяную березу к карельской 
и выделяют ее как тип К (кольчатая) (табл. 10). Ледяная берёза так же, 
как карельская, имеет выпуклости на поверхности ствола (табл. 11), но, 
по нашему мнению, деревья с «кольчатым» типом поверхности ствола 
не относятся к карельской березе, так как отличаются от нее тонкой ко
рой и волнистой текстурой древесины, которая не имеет темно-
коричневых вкраплений, типичных для карельской березы. Далекарлий-
ская береза отличается глубокорассеченной листовой пластинкой и яв
ляется высоко декоративной. 

Таблица 11 
Характеристика типов поверхности ствола карельской березы 

Тип Наличие Проявление > 
узорчатости < 

Толщина 
коры 

Тип 
выпуклостей ямчатости 

Проявление > 
узорчатости < 

Толщина 
коры 

К Есть Есть . . .ЕСТЬ.,- .. Толстокорая 
Р .Есть Есть Равномерное Толстокорая 
] ... Полосы. . Редкое, Слабое. Толстокорая 
К Есть Нет " Нет Тонкокорая 

В данном разделе диссертации приводятся результаты сравнитель
ного изучения основных видов и разновидностей березы по ряду физио-
лого-биохимических показателей. . 

31 

' В частности, в ходе электрофоретического анализа состава изофер
ментов пероксидазы в почках березы пушистой, березы повислой и их 
разновидностей выявлены как универсальные изоформы, присущие всем 
изучаемым объектам, так и специфические, которые имеют наибольшую 
частоту встречаемости у отдельных из исследуемых видов и разновидно
стей. Установлено, что в период зимнего покоя у березы пушистой 
спектр изопероксидаз отличается наибольшим числом изоформ, среди 
которых постоянными являются семь компонентов, расположённых в 
основном в зоне средней электрофоретической подвижности. В период 
глубокого покоя только у данного вида березы была обнаружена изофбр-
ма с ОЭП = 0,27-0,28 (рис. 10). 

о 

8 

•о 

•0.1 

*0.2 

-О.З 

-0.4 

-0 .5 

43.6 

-0 .7 

0.8 

-0 .9 

1.6 

Рис. 

1 2 3 4 5 

Виды и формы березы 

10. Электрофореграммы изоферментов пероксидазы почек: 

1 - березы пушистой, 2 - карельской березы, 3 - березы повислой, 
4 - далекарлийской березы, 5 - ледяной березы " 

Анализ аминокислотного состава показал, что у изученных предста
вителей рода ВеЫ1а запас азота в покоящихся почках в основном нахо
дится в виде аргинина. В период распускания почек процент аргинина 
уменьшается, но возрастает, содержание у-аминомасляной кислоты и 
пролина. Наблюдается тенденция проявления видовых и внутривидовых 
различий. Так, у березы пушистой отмечено повышенное содержание 
аспарагиновой кислоты и пониженное - пролина. Береза повислая ха
рактеризуется увеличенным содержанием изолейцина. Далекарлийской 
березе свойственно накопление цитруллина и орнитина. Пушистая бере
за и ледяная характеризуются отсутствием цитруллина и метионина. У 
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карельской березы в отличие от других видов и разновидностей в соста-
вё аминокислот обнаружены небольшие количества метилгистидина. 

Согласно нашим данным, в почках березы пушистой содержится 
около 2% эфирных масел, а у березы повислой - только 0,3%. Детальная 
идентификация компонентов эфирных масел, выделенных нами из почек 
березы, потребовала проведения специальных методических исследова
ний, результаты которых опубликованы. Данные, полученные при ис
пользовании газовой хроматографии и масс-спектроскопии, показали 
наличие в летучей фракции терпеновых гидрокарбонов и их кислородсо
держащих производных. Показано, что различия, выявленные по составу 
и соотношению компонентов эфирных масел березы, в значительной 
степени определяются генотипом растений. 

ИССЛЕДОВАНИЕ СПОСОБНОСТИ БЕРЕЗЫ 
. К РЕЮВЕНИЛИЗАЦИИ И РЕГЕНЕРАЦИИ В ПРИРОДЕ 

Одной из важных проблем является сохранение и воспроизводство 
генофонда карельской березы, ледяной березы и далекарлийской березы. 
Значительные перспективы для этого открывает метод клонального мик
роразмножения в культуре т УЫГО. Однако лишь немногие виды древес
ных растений легко размножаются вегетативно, поэтому перед введени
ем в культуру их желательно реювенилизировать, т. е. омолодить. В 
данном разделе на основании литературных данных и собственных экс
периментальных исследований приводится анализ всех возможных спо
собов размножения березы (рис. 11). 

РАЗМЬЛОЖЕНИЕ^БЕРЕЗЫ 

свободное \ естественное искусственное 

\ /I \ ч 
^ I ' \ прививка 

СЕМЕННОЕ .; ВЕГЕТАТИВНОЕ 

э^ное 
опыление / ^ 

п о р о с л ь 
ОТВОДКИ 

контролируемое капообразование 
скрещивание ' т р а н с п л а н т а ц и я / стеблевое 

- I - ' тканей коры [ черенкование 
клональное 

микроразмножение клональное микроразмножение 

Рис. 11. Основные с п о с о б ы размножения березы 
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ИЗУЧЕНИЕ ПОТЕНЦИАЛЬНЫХ СПОСОБНОСТЕЙ ОРГАНОВ И ТКАНЕЙ 
БЕРЕЗЫ К МОРФОГЕНЕЗУ И МУЛЬТИПЛИКАЦИИ В КУЛЬТУРЕ Ш У1ТЯО 

При исследовании реализации тотипотентности отдельных органов и 
тканей березы в культуре гп УИГО предполагалась отработка всех этапов 
клонального микроразмножения от введения исходных тканей (эксплан
тов) в культуру до получения посадочного материала (рис. 12). 

Рис. 12. Схема клонального микроразмножения березы: 
I - отбор эксплантов и введение в культуру, II - собственно размножение, 
III - корнеобразование, IV - адаптация к нестерильным условиям среды 

Изучение влияния стерилизации на инфицированность эксплан
тов и способность их к морфогенезу выполнено в связи с тем, что у дре
весных растений существуют трудности с обеспечением асептики экс- , 
плантов. Из всех испытанных стерилизующих веществ наиболее эффек
тивными для березы оказались: 0,1%-ный диацид, 5%-ный раствор хлор
ной извести и 70%-ный этанол с режимом стерилизации от 1 до 6 мин. в 
зависимости от типа экспланта. 

Исследование морфогенетических потенций различных органов 
и тканей березы в культуре т у Иго. Анализируя и обобщая отечест
венный и зарубежный опыт клонального микроразмножения, березы, мы 
вели исследования в двух направлениях: индукция морфогенеза из веге
тативных тканей и гибридных семян, полученных от контролируемого 
скрещивания/ Результаты показали достаточно высокую тотипотент-
ность меристематической ткани проростков (рис; 13, А): опытным путем 
удалось получить до 22 побегов д.е ПОУО из одного экспланта за один 
пассаж (т. е. за 28-30 дней). Растения, полученные из вегетативных тка
ней побегов, имели меньший процент мультипликации. 
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Рис. 13. Р а з м н о ж е н и е березы в культуре тканей: 
А - мультипликация побегов; Б - корнеобразование 

Влияние состава культуральной среды на процессы элонгации и 
мультипликации побегов. Приводятся результаты регенераций экс
плантов при использовании стандартных питательных сред (М8 и \УРМ) 
и их модификаций. Установлена сезонная изменчивость в способности 
тканей к восстановлению целого организма или его части (на основе то-
типотентности). 

Индукция корней происходила обычно в течение 10-14 дней 
(рис. 13, Б). Результаты свидетельствуют, что число предыдущих пасса
жей не оказывает существенного влияния на процент укоренения побегов 
(рис. 14). Средние показатели роста и развития растений-регенерантов 

%120 

Клон 271 
№ пассажа: 

Клон 275 Клон 276 
• - 5 О- 6 • - 7 ЕЗ- 8 

Рис. 14. Влияние длительности культивирования 
тканей на и н д у к ц и ю корней (ризогенез) ; 
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перед высадкой в грунт у разных клонов достаточно различны, что, ви
димо, обусловлено генетически: одни клоны развиваются быстрее, дру
гие - медленнее (табл. 12). Через ;7-9 недель выращенные т УНГО расте-
ния-регенеранты, имеющие стебель, листочки, корневую систему, пере
носили из стерильных условий в теплицу. 

. Таблица.12 
Характеристика растений-регенерантов в зависимости от происхождения клона 

Показатели 
Н о м е р клона 

Показатели 
274 275 277 

Высота, см 
Длина корней, см 
Число листьев, шт. 
Число корешков, шт. 

3,85 ± 0,15 
• 0,75 ± 0,06 

5,62 ± 0 , 1 7 
1,67 ± 0 , 1 3 

3,10 ± 0,14 
1,04 ± 0 , 0 9 
6,55 ± 0,34 
2,40 ± 0 , 2 0 

2,76 ± 0 , 1 5 
1,24 ± 0 , 1 2 • 
4,55 ± 0 , 2 9 ; ; 

2,05 ± 0,20 

Изучение роста и развития растений-регенерантов ех УНГО. В 
данном разделе рассматривается влияние сроков высадки растений-
регенерантов в грунт, условий выращивания и происхождения на их 
рост и развитие. Отмечен интересный факт, что в случаях отсутствия 
корней ту Иг о при высадке в грунт, растения-реге неранты продолжали 
рост и развитие. Видимо, «выдерживание» их в среде для корнеобразо-
вания стимулирует образование корней в дальнейшем ех УНГО. 

В процессе выполнения многовариантных экспериментов нами от
работан способ клонального микроразмножения березы, в результате в 
грунт высажено более 4 тыс. растений-регенерантов. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Условия Европейского Севера и особенно Заполярья являются экс
тремальными для произрастания большинства видов растений. Здесь 
проходит северная граница, являющаяся пределом выживания древесной 
растительности (КаШо, 1982; КаШо е! а1., 1986). Растения, растущие в 
подобных условиях, можно отнести к экстремальной форме приспособ
ления к условиям Севера и вместе с тем к наиболее удобным объектам 
для изучения особенностей такого рода адаптации. 

Как известно, в послеледниковый период на территории Фенноскан
дии широкое распространение получили различные виды и разновидно
сти березы. Своеобразие березы как объекта исследования (многолетний 
цикл развития, внутривидовое разнообразие; наличие редких и исчезаю
щих разновидностей) предопределило необходимость одновременного; 
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гоученйя физиолого-биохимических, экологических и генетических осо
бенностей различных ее видов при адаптации к условиям Севера. 

Изучение изменчивости морфо-физиологических признаков побегов 
в гибридном потомстве березы первого поколения с учетом природно-
климатических условий их произрастания показало, что они обладают 
значительным потенциалом фенотипической изменчивости, который 
проявляется, в частности, в широкой амплитуде их внутривидовой из
менчивости/В условиях Севера среди потомков у большинства растений 
морфо-физиологические признаки побегов в целом соответствует видо
вым характеристикам березы повислой или березы пушистой, но около 
30% гибридов проявляют промежуточные или смешанные признаки 
обоих видов. В ходе изучения изменчивости потомков по гибридному 
индексу (в возрасте 17 и 26 лет) установлено также изменение морфо-
физиологических признаков у побегов в онтогенезе гибридных растений. 
По нашему мнению, это обусловлено формированием признаков, обес
печивающих выживание березы в условиях Севера. 

На основании результатов более чем 30-летних опытов по контроли
руемому опылению березы повислой и березы пушистой мы пришли к 
заключению, что территория Фенноскандии относится к региону, в пре
делах которого наблюдается межвидовая гибридизация, несмотря на 
существенное различие этих берез по числу хромосом (2п = 28 и 2п = 56, 
соответственно). Интересно, что в условиях эколого-географического 
оптимума подобного «смешивания» видов обычно не происходит, оче
видно, из-за фенологической изоляции. Это означает, что в условиях 
Фенноскандии особенности роста и развития березы определяются как 
экологическими факторами, так и наличием возможности для межвидо
вой гибридизации, в результате которой происходят количественные и 
качественные изменения ряда морфо-физиологических показателей. С 
учетом этого обстоятельства часть наших исследований выполнена на 
искусственно полученном гибридном материале в соответствии с воз
можными в природе вариантами внутри- и межвидового скрещивания 
березы повислой, березы пушистой, карельской березы и далекарлий
ской березы. Некоторые изменения, возникшие в процессе эволюции 
видов, закрепились генетически и проявляются в потомстве. Так, у бере
зы в условиях Фенноскандии четко выделились карельская береза ВеЫа 
реЫи1аКо\к уаг. сагеИса Мегск!, ледяная береза 1се ЫгсЬ и далекарлий-
ская береза ВеЫарепЫа Койгуаг. <1а1есагНса §\те\й (Ъ. {.). 

Изучение фенотипической изменчивости признаков узорчатой тексту
ры древесины у гибридных потомков карельской березы в течение 35 лет 
позволило сформулировать гипотезу о доминировании в зависимости от 
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формы роста отдельных типов поверхности ствола, и, соответственно, 
текстуры древесины, и возможности ее изменения в онтогенезе развития 
растений. 

Анализ вариабельности березы по морфо-физиологическим признакам 
побегов обратил наше внимание на факт повышенного содержания липи
дов в почках! Многолетние биохимические исследования подтвердили, 
что в почках березы пушистой содержится до 55% липидов, а березы по
вислой - около 35%. Согласно нашим данным, в почках березы пушистой 
обнаружено около 2% эфирных масел, а у березы повислой - только 0,3%. 
Морфо-гистохимические исследования показали, что липиды, содержа
щиеся в почках как у березы пушистой, так и у березы повислой, запол
няют свободные пространства почки между ее зачаточными органами. 

Повышенное содержание липидов в сформировавшихся почках березы 
пушистой и ее разновидностей по сравнению с березой повислой и ее раз
новидностями в Карело-Мурманском регионе подтверждены изучением 
метамерной, внутри- (индивидуальной, сезонной) и межпопуляционной 
(географической) изменчивости берез по данному признаку. 

На основании проведенных исследований нами сделано заключение о 
различиях березы на видовом уровне по жирнокислотному составу липи
дов: в почках березы повислой (й ее разновидностей) доминируют лино-
левая и линоленовая жирные кислоты, а в почках березы пушистой (и ее 
разновидностей) в значительных количествах содержатся короткоцепоч-
ковые жирные кислоты, причем независимо от фазы их развития и места 
произрастания растений. В то же время степень ненасыщенности липидов 
и содержание отдельных жирных кислот изменяются под влиянием усло
вий окружающей среды. Важно, что ненасыщенность жирнокислотного 
состава липидов почек изучаемых берез заметно возрастает с наступле
нием холодного времени года, с продвижением растений на Север и по
вышением высоты места их произрастания над уровнем моря. Результаты 
изучения гибридного потомства березы по жирнокислотному составу 
доказали, что в составе липидов почек независимо от варианта скрещива
ния имеется характерный набор жирных кислот, позволяющий четко оп
ределять видовую принадлежность отдельных особей. При этом способ
ность видов к большему или меньшему накоплению отдельных жирных 
кислот устойчиво сохраняется в потомстве. Эти различия в соотношении 
жирных кислот являются не случайными и связаны с характером приспо
собления березы к суровым условиям произрастания. Для выполнения 
функций защиты меристем почек липиды должны находиться в жидком 
состоянии. По аналогии с мембранными липидами (Ьуопз, 1972, 1973) 
можно предположить, что фазовый переход липидного слоя приводит к 
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нарушению его целостности, что обусловливает, в свою очередь., повреж
дение тканей почки низкой температурой и обезвоживанием. Двойные 
связи создают изгибы в алифатической цепи и затрудняют кристаллиза
цию. Только при очень низких температурах слабые связи, стабилизи
рующие взаимодействия между молекулами липидов, становятся доста
точно прочными для того, чтобы высоконенасыщенные липиды могли 
затвердеть (Хочачка, Сомеро, 1977). Жирнокислотный состав также су
щественно влияет на фазовое состояние липидов: укорачивание длины 
углеводородной цепи и увеличение числа двойных связей снижают тем
пературу плавления этих соединений. (Ленинджер, 1976). Повышенную 
изменчивость березы пушистой по сравнению с более консервативной 
березой повислой можно объяснить тем, что тетраплоиды имеют значи
тельно, больше возможностей для рекомбинации генов, чем диплоиды 
(береза повислая). Важность изучения особенностей криорезистентного 
состояния почек определяется тем, что их меристематические ткани, об
ладая повышенной чувствительностью к условиям зимы, в значительной 
степени определяют выживание дерева в целом. Поэтому механизмы со
хранения жизнеспособности меристем являются определяющими для 
адаптации древесных растений в условиях Севера. 

.: На основании изучения жирнокислотного состава липидов нами вы
явлено, наличие определенных особенностей, характерных для отдель
ных органов разных видов и разновидностей березы. К ним, в частности, 
относятся: возрастание доли триеновых кислот в процессе формирова
ния листьев из почек и высокое содержание насыщенных жирных кислот 
в суммарных липидах коры и древесины. В листьях и почках степень 
ненасыщенности жирных кислот, входящих в состав липидов, выше, чем 
в коре и древесине. Последнее говорит о более высокой реакционноспо-
собности липидных веществ этих органов. Липиды коры и древесины, 
имеющие в своем составе кислоты с низкой степенью ненасыщенности 
(с преобладанием насыщенной кислоты - пальмитиновой С^о), играют в 
основном роль запасных веществ. 

Виды и разновидности березы различаются также по составу амино
кислот, изоферментов пероксидазы и эфирных масел. 

Обобщение результатов многолетних экспериментальных исследо
ваний позволило нам сформулировать гипотезу эколого-генетического 
происхождения карельской березы, согласно которой ее появление носит 
вероятностный характер и связано, как с экологическими условиями, ко
торые способствовали возникновению и сохранению уникального гено
типа, т а к и е качеством используемой пыльцы. В силу этих причин ареал 
карельской березы является ограниченным и прерывистым. Основными 
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причинами, которые предшествовали её появлению, следуёт считать 
совместное произрастание березы повислой с берёзой пушистой и отсут
ствие фенологической изоляции между ними. Именно в результате 
скрещивания березы повислой с березой пушистой появилась, на наш 
взгляд, карельская береза. 

ВЫВОДЫ 

1. У растений березы, произрастающих на территории Восточной 
Фенноскандии, установлена возможность гибридизации между основ
ными видами Ве1и1а регнЫа КоШ и В. риЪезсет ЕЬгЬ. при условии сов
падения сроков цветения. Образующиеся при этом гибриды характери
зуются достаточно высокой изменчивостью по основным морфо-
физиологическим признакам у побегов. На основании анализа распредет 

ления растений в гибридном потомстве по величине гибридного индекса 
выделены две преобладающие группы: одна из них соответствует березе 
пушистой, другая - березе повислой. 

2. Степень проявления основных морфо-физиологических признаков 
у гибридного потомства зависит от конкретной комбинации скрещива
ния. При опылении березы повислой (? ) пыльцой березы пушистой,((^) 
более 30% образующихся гибридов имеют смешанное проявление мор
фо-физиологических признаков обоих, видов. При обратном скрещива
нии березы пушистой ( § ) с березой повислой (с?) гибриды по преимуще
ству наследуют признаки материнского растения. С 1 

3 Возрастная изменчивость проявления признаков, наблюдаемая в 
процессе роста и развития гибридного потомства березы, во многом свя т 

зана с произрастанием в экстремальных условиях Севера. Вместе с тем 
выявлен ряд морфо-физиологических признаков у побегов, которые со
храняют стабильность независимо от возраста и места произрастания. У 
берёзы повислой - это форма листовой пластинки и характер очертания 
линий, образующих ее вершину, отсутствие опушенности на стебле мот 
лодого побега, на черешке, в углах жилок и на поверхности листовой 
пластинки и др. У березы пушистой - длина центральной жилки до наи
более широкой части листовой пластинки, отсутствие «бородавчатрсти» 
на молодых побегах и листовых пластинках, присутствие рпушецнрети 
на листовых пластинках и особенно в углах их жилок, а также наличие 
липидов в почках. . . / п .... /; ^ . 

4. Анализ динамики проявления «узорчатости» в гибридном цотомст-
ве карельской березы показал наличие доминирующего развития опреде
ленных типов поверхности ствола у различных форм роста. . При формиро
вании узорчатой текстуры древесины у высоко- и короткоствольных форм 
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роста преобладает шаровидноутолщенный и мелкобугорчатый типы по
верхности ствола, а у кустообразных - в основном шаровидноутолщен
ный. В гибридном потомстве карельской березы установлено обязатель
ное присутствие деревьев с обычным (без признаков узорчатости) типом 
поверхности ствола у высоко- и короткоствольных форм роста и отсутст
вие таковых у кустообразных. Ребристый тип поверхности постоянно при
сутствует только у высокоствольных форм роста, тогда как у коротко
ствольных после 10 лет развития он сменяется узорчатыми типами. На 
основании полученных данных предложена гипотеза о существовании 
корреляции между характеров поверхности ствола карельской березы, 
формой роста, а также его трансформацией в онтогенезе. 

5. Липиды, содержащиеся в почках изученных видов березы, запол
няют свободные пространства почки между ее зачаточными органами. 
Причем у березы пушистой, отличающейся повышенным содержанием 
липидов, последние локализованы не только внутри почки, но покрыва
ют ее и снаружи. Размах изменчивости в содержании липидов в почках в 
пределах одной особи и между отдельными деревьями в популяции, как 
правило, невелик. В зимний период, а также по мере продвижения на 
Север и с повышением высоты произрастания растений над уровнем 
моря наблюдается четко выраженное увеличение количества суммарных 
липидов в почках. 

6. Почки березы содержат в основном нейтральные липиды, но в зави
симости от вида могут различаться как по качественному составу, так и по 
количественному соотношению в них жирных кислот. К числу видоспе-
цифичных жирных кислот, синтезируемых березой пушистой и не обна
руженных или встречающихся в следовых количествах лишь в отдельные 
фенофазы развития у березы повислой, относятся жирные кислоты с ко
роткой углеродной цепью. Содержание ненасыщенных жирных кислот в 
почках березы повислой составляет около 90%, в то время как у березы 
пушистой не превышает 60%. Указанные различия, по нашему мнению, 
могут быть использованы в хемосистематике берез. 

7. В семенах растений березы повислой, карельской березы, березы 
пушистой и березы карликовой доля ненасыщенных жирных кислот со
ставляет 93-97%, причем около 90% из них приходится на линолевую 
кислоту. В суммарном липидном экстракте из листьев отдельных видов 
березы преобладает линоленовая кислота, доля которой может состав
лять 54%. В процессе образования побегов из почек происходит увели
чение доли триеновых кислот (преимущественно линоленовой) за счет 
уменьшения диеновых (главным образом линолевой). Кроме того, выяв
лены определенные особенности жирнокислотного состава липидов 
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ствола березы, не зависящие от вида: в древесине липиды содержат в 
основном насыщенные кислоты, в лубе - ненасыщенные, а в берёсте -
короткоцепочковые. Указанные особенности состава липидов, очевидно, 
связаны с их функциональной ролью. -

8. Изучение гибридного потомства березы по жирнокислотному со
ставу выявило, что в составе липидов почек независимо от 'варианта 
скрещивания имеется характерный набор жирных кислот, с помощью 
которого можно четко определить видовую принадлежность отдельных 
особей. Существенно, что способность видов к большему илй меньшему 
накоплению отдельных жирных кислот устойчиво сохраняется в потом
стве. Причем при скрещивании у гибридов жирнокислотный состав «не 
смешивается», а наследуется с четко выраженными признаками 'вида в 
основном по материнской линии, значительно реже ш. отцовской (в слу
чае березы пушистой). 

9. Анализ изоферментного состава пероксидазы в почках березы пу
шистой, березы повислой и их разновидностей выявил ряд изоформ, 
присущих всем изучаемым объектам, а также ряд специфических, характ 
терных отдельным видам и разновидностям. В период зимнего покоя.у 
березы пушистой спектр изопероксидаз отличается наибольшим числом 
изоформ; среди которых постоянными являются семь компонентов, рас
положенных в основном в зоне средней электрофоретической подвиж
ности. У карельской березы спектры изопероксидаз оказались сходными 
с березой повислой. 

10. В почках березы пушистой содержится до 2,5% эфирных масел, а 
у березы повислой - не более 0,3%. Идентификация компонентов эфир
ных масел почек березы выявила наличие в них терпеновых гидрокарбо
нов и их кислородсодержащих производных. Установлено, что виды 
березы могут значительно различаться по составу и соотношению ком
понентов эфирных масел березы, что определяется генотипом растений 
и не зависит от сезона. 

11. Показана целесообразность сочетания классических (гибридиза
ция, прививки) и современных способов (биотехнология) размножения 
растений при возобновлении высоко декоративных форм березы. В усло
виях лабораторного эксперимента отработан способ клонального микро
размножения, который позволяет не только возобновлять и размножать 
селекционные формы березы, но и заметно расширять генетическое раз
нообразие, в том числе редких и исчезающих разновидностей - карель
ской березы, ледяной березы и далекарлийской березы, что имеет боль
шое значение для целей селекции и практики лесного хозяйства. Дли
тельность получения растений-регенерантов отработанным способом 



42 

составляет от 7 до 9 недель. Одновременно с этим показана высокая то-
типотентность меристематической ткани проростков гибридных семян и 
достигнут высокий коэффициент размножения (до 22 побегов йе ПОУО из 
одного экспланта за один пассаж, т. е. за 28-30 дней). 

12. В целом, проведенные многолетние исследования позволили не 
только описать морфо-физиологические и биохимические особенности 
основных видов и разновидностей березы, произрастающих в условиях 
Восточной Фенноскандии, но и сформулировать новый взгляд на про
блему происхождения карельской березы - одного из наиболее ценных, 
интересных и важных представителей древесных растений. 
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