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АКТИВНОСТЬ ПЕРОКСИДАЗЫ В ОРГАНАХ  
И ТКАНЯХ ДЕРЕВЬЕВ БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ

На деревьях березы повислой с разной степенью проявления узорчатости в структуре древесины 
в течение вегетационного сезона изучали активности кислых и основных пероксидаз во флоэмной 
и ксилемной частях камбиальной зоны. Для обеих форм березы повислой в тканях флоэмы актив-
ность пероксидазы была выше, чем в тканях ксилемы. Были выявлены отрицательные корреляции 
между активностью пероксидазы и интенсивностью камбиального роста. К июню, когда в стволо-
вой части начинаются ростовые процессы, активность пероксидазы существенно снижалась по 
сравнению с маем, когда камбий еще неактивен. В конце июля продолжительные высокие темпера-
туры привели к  существенному торможению камбиальной активности. При этом в  ксилеме и  во 
флоэме наблюдалось увеличение пероксидазной активности как для кислых, так и для основных 
форм фермента. Наличие высокой ферментативной активности обнаружено только в тканях ствола 
с  узорчатым строением. У  безузорчатых растений активность пероксидазы не изменялась. 
Обсуждаются возможные пути участия пероксидазы в процессах аномального морфогенеза древес-
ных растений.
Ключевые слова: Betula pendula Roth, карельская береза, пероксидазы, крахмал, пигменты

Пероксидаза (1.11.1.7) – функционально очень 
лабильный фермент, способный выполнять мно-
гообразные функции в  живых организмах. Ос-
новной функцией пероксидазы, наряду с  супе-
роксиддисмутазой и каталазой, является защита 
организма от вредного воздействия перекиси 
водорода и  других активных форм кислорода, 
образующихся при окислительном стрессе [2], 
[24], [30]. Другой важной функцией этого фер-
мента является непосредственное участие 
в процессах дифференциации тканей и органов 
высших наземных растений [17]. Поскольку суб-
стратами пероксидазы могут быть фитогормоны 
(абсцизовая кислота, гибберелловая кислота, 

ауксин), фермент может регулировать состав 
физиологически активных веществ в тканях ра-
стения [14], [22].

Пероксидазе принадлежит ключевая роль 
в  процессе лигнификации [3], [15], [16], [20], 
[21], который, в  свою очередь, определяет не-
которые различия между карельской березой 
(Betula pendula var. carelica) c аномальной узор-
чатой древесиной ствола и  обычной березой 
повислой (Betula pendula var. pendula). Так, ка-
рельская береза отличается более высокой сте-
пенью жесткости структуры стенки ксилемных 
производных за счет увеличения лигнифика-
ции [8].
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У карельской березы при любом варианте 
скрещивания родительских форм в  потомстве 
появляются особи как с  узорчатой, так и  без-
узорчатой текстурой древесины. Для диагности-
ки узорчатости в потомстве карельской березы 
был предложен метод определения активности 
пероксидазы лубяной ткани в одногодичных се-
янцах в фазе глубокого покоя [13], но, несмотря 
на взаимосвязь данного фермента с ростовыми 
процессами в растительном организме и форми-
рованием аномальной структуры ствола, изуче-
ние активности пероксидазы в тканях и органах 
березы повислой ранее не проводилось. В связи 
с этим целью работы было изучить активность 
пероксидазы в тканях и органах у растений бе-
резы повислой с  разной степенью узорчатости 
древесины.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объектами исследования были 41–43-лет-

ние деревья обычной березы повислой (Betula 
pendula Roth var. pendula) и  карельской березы 
(B. pendula var. carelica). Все растения произра-
стали в  одинаковых почвенно-климатических 
условиях на Агробиологической станции Ка-
рельского научного центра РАН в 2 км от Петро-
заводска (61o45’ с. ш., 34o20’ в. д.).

Отбор образцов вели в течение 2010–2011 го-
дов: май – распускание листьев (активный кси-
лемный транспорт); июнь  – интенсивный при-
рост ксилемы (активный флоэмный транспорт 
ассимилятов к  камбиальной зоне и  ксилеме); 
июль – период активного роста, формирование 
вторичной клеточной стенки, в связи с отсутст-
вием дождей и  высокими температурами в  это 
время имело место преждевременное торможе-
ние камбиального роста [7]; февраль  – период 
покоя (из-за отрицательных температур транс-
порт отсутствует).

Из ствола берез препарировали ткани флоэ-
мы и ксилемы. На анализ брали по три растения 
каждой формы березы.

Растительный материал растирали с жидким 
азотом, затем для получения экстракта ткани 
ксилемы и флоэмы гомогенизировали при 4  оС 
в  буфере следующего состава: 50 мМ Hepes 
(pH = 7,5), 1 мМ ЭДТА, 1 мМ ЭГТА, 3 мМ DTT, 
5 мМ MgCl2, 0,5 мМ PMS, экстрагировали 20 ми-
нут при 4 оС и центрифугировали при 10 000 g 
в  течение 20 минут (центрифуга Sigma 2-16PK, 
Германия). Осадок троекратно промывали буфе-
ром. Осадок и объединенный супернатант диа-
лизовали при 4 оС в течение 18–20 часов против 
буфера для гомогенизации, разбавленного в  10 
раз. Активность пероксидазы определяли в по-
лученных после диализа ферментативных пре-
паратах.

В качестве донора водорода использовали 
бензидин и гваякол, в качестве субстрата – пе-
рекись водорода.

Для определения активности пероксидазы 
в  реакции окисления бензидина использова-
ли реакционную смесь следующего состава: 
50 мМ K, Na-фосфатный буфер (рН = 7,8), 2,5–
5 мМ перекись водорода и 34 мкМ бензидина. 
О  ферментативной активности пероксидазы 
судили по интенсивности уменьшения оптиче-
ской плотности в области поглощения бензиди-
на (λ = 282 нм) и выражали ее таким образом: 
израсходовано мкмоль бензидина / г сырой тка-
ни за минуту.

Состав реакционной смеси для определения 
активности пероксидазы в  реакции окисления 
гваякола был следующий: 50 мМ K, Na-фосфат-
ный буфер (рН  = 5), 2,5–5 мМ перекиси водо-
рода, 21,5 мМ гваякола. Ферментативную ак-
тивность пероксидазы определяли по скорости 
образования продукта реакции тетрагваякола 
(с  учетом коэффициента экстинкции ε470нм = 
0,0266 мкМ-1см-1) и выражали следующим обра-
зом: образовалось мкмоль тетрагваякола / г сы-
рой ткани за минуту.

Изменения электронных спектров поглоще-
ния реакционной смеси, содержащей фермента-
тивный препарат из тканей ксилемы карельской 
березы, перекись водорода и гваякол (21,5 mM) 
или бензидин (33,6 мкМ), приведены в  рабо-
те [1].

В листьях определяли содержание хлорофил-
лов и  каротиноидов. Для этого замороженные 
высечки листьев растирали на холоде в  80  % 
ацетоне. Содержание хлорофиллов a и b и сумму 
каротиноидов определяли спектрофотометриче-
ски (спектрофотометр СФ 2000, Россия) в ацето-
новой вытяжке при длинах волн 663 и  646 нм 
(хлорофиллы) и 470 нм (каротиноиды) [5]. Долю 
хлорофиллов в  светособирающем комплексе 
(ССК) рассчитывали исходя из того, что весь Хл 
b находится в ССК, а соотношение хлорофиллов 
а/b в этом комплексе составляет 1,2 [27].

Крахмал из листьев и тканей извлекали хлор-
ной кислотой [29], его содержание определяли 
по количеству образованной в  результате кис-
лотного гидролиза глюкозы глюкозооксидаз-
ным методом.

Данные на графиках представляют средние 
арифметические значения, полученные из трех 
биологических и  четырех аналитических по-
вторностей опыта.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИе
Активность пероксидазы в  тканях ствола 

деревьев березы повислой
Индивидуальные пероксидазы различают-

ся по субстратной специфичности, что связано 
с изменением заряда и конфигурации фермента 
и субстрата при разных значениях рН [6]. Инку-
бационная среда в реакции окисления гваякола 
по значению рН ближе к рН-оптимуму для ва-
куолярных пероксидаз и пероксидаз клеточных 
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стенок, в то время как в реакции окисления бен-
зидина условия соответствуют рН-оптимуму 
цитоплазматических пероксидаз.

В мае во флоэме у растений обычной березы 
повислой были обнаружены высокие активности 
пероксидазы как в реакции окисления гваякола, 
так и бензидина. В тканях ксилемы в этот период 
активности пероксидаз не определялись совсем 
(рис. 1). Причиной высокой активности перокси-
дазы может быть повышение субстратов, в том 
числе соединений фенольной природы. В  мае 
во флоэме активируется гидролиз полимерных 
компонентов, в  результате мобилизации запас-
ных веществ образуется большое количество 
сахаров, основная масса которых со ксилемным 
соком поднимается к главным акцепторам асси-
милятов  – распускающимся листьям, но часть 
сахаров используется в  клетке на метаболиче-
ские нужды, в том числе на образование феноль-
ных соединений.

В июне  – июле интенсивно фотосинтезиру-
ющие листья являются донорами ассимилятов, 
а  основным местом потребления метаболитов 
становится камбиальная зона и формирующиеся 
клетки ксилемы и флоэмы. В этот период у ра-
стений березы повислой в ксилеме обнаружена 
самая высокая активность сахарозосинтазы [7], 
благодаря которой сахароза интенсивно оттека-
ет из флоэмы в камбиальную зону, где в резуль-
тате ее метаболизации по сахарозосинтазному 
пути появляется большое количество УДФ-глю-
козы, идущей на синтез компонентов клеточных 
стенок ксилемы. При этом в  июне во флоэме 
происходило снижение активности гваяколо-
вой и бензидиновой пероксидазы, в то время как 
в ксилеме эти пероксидазы начинали проявлять 
незначительную активность (рис. 1а, б).

Рис. 1. Активность пероксидазы в тканях ствола растений 
B. pendula var. pendula в реакции окисления гваякола (а) 
и бензидина (б). По оси абсцисс – время взятия образцов 
(месяц), по оси ординат – активность фермента: а – мк-

моль образовавшегося тетрагваякола на 1 г сырой ткани 
за минуту, б – мкмоль израсходованного бензидина на 1 г 

сырой ткани за минуту

Середина и  конец июля в  нашем исследо-
вании  – это период торможения деятельности 
камбия, вызванного погодными условиями. Так, 
отсутствие дождей в  течение июля и  высокие 
температуры привели к преждевременному тор-
можению камбиального роста и  снижению ак-
тивности сахарозосинтазы в ксилеме [7].

В этот период у обычной березы повислой во 
флоэме происходило дальнейшее снижение ак-
тивности пероксидазы, в то время как в ксилеме 
ее активность возрастала, особенно в  реакции 
окисления бензидина. Так, активность бензиди-
новой пероксидазы в ксилеме в июле была самой 
высокой за весь сезон (рис.  1б). В  феврале ра-
стения находились в  состоянии вынужденного 
покоя, то есть все изменения в метаболических 
процессах были обусловлены в первую очередь 
влиянием внешних факторов, таких как свет 
и температура. Как во флоэме, так и в ксилеме 
в этот период активности пероксидаз в реакции 
окисления бензидина были невысоки (рис.  1б), 
в  то время как активность гваяколовых перок-
сидаз в  тканях ствола была довольно высокой 
(рис. 1б). Вероятно, у обычной березы повислой 
в  период вынужденного покоя пероксидазы 
клеточных стенок и вакуолярные пероксидазы, 
в  отличие от цитоплазматических, принимают 
активное участие в метаболических процессах.

Таким образом, получено, что активность 
пероксидазы находится в обратной корреляции 
с ростовыми процессами.

У растений карельской березы активности 
пероксидаз как в  реакции окисления гваякола 
(рис.  2а), так и  в  реакции бензидина (рис.  2б) 
были примерно в  10 раз выше по сравнению 
с  обычной березой повислой. Высокая актив-
ность пероксидазы может быть причиной уве-
личения у карельской березы жесткости струк-
туры клеточной стенки по сравнению с обычной 
березой, как было показано нами ранее [8].

Рис. 2. Активность пероксидазы в тканях ствола растений 
B. pendula var. carelica в реакции окисления гваякола (а) 

и бензидина (б). Обозначения, как на рис. 1
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Именно пероксидаза участвует в укреплении 
клеточной стенки растений путем катализа по-
лимеризации фенольных соединений с  образо-
ванием лигнина и  суберина [19], [23], [25], [31] 
и их кросс-связывания с такими структурными 
белками, как экстенсин [18] и гидроксипролин-
богатые белки [28].

Еще одна отличительная особенность карель-
ской березы  – это существенное возрастание 
в июле в тканях флоэмы активности всех форм 
пероксидаз (рис. 2а, б). Повышение пероксидаз-
ной активности при торможении камбиального 
роста у узорчатых растений может быть связано 
с возрастанием утилизации сахарозы на синтез 
соединений фенольной природы.

Тот факт, что у обычной березы повислой не 
происходило возрастания пероксидазной актив-
ности в период снижения камбиального роста во 
флоэме, может свидетельствовать о включении 
у нее избытка сахаров в другие метаболические 
процессы. Известно, что хорошим индикатором 
изменения условий среды является крахмал [11], 
который может временно депонироваться в  ра-
стении при избытке метаболитов. Крахмал на-
капливается в виде слоистых зерен различного 
размера, и  поскольку зерна не могут передви-
гаться из клетки в  клетку, то крахмал обнару-
живается именно там, где он синтезируется [10].

В мае  – июне в  тканях ствола у  двух форм 
березы повислой не обнаруживалось большо-
го количества крахмала (рис. 3). При снижении 
камбиальной активности у  40-летних растений 
его количество возрастало у карельской березы 
во флоэме (рис. 3а), а у обычной березы – во фло-
эме и ксилеме (рис. 3). Особенно существенное 
увеличение содержания крахмала происходило 
во флоэме у обычной березы повислой, его зна-
чения достигали 50 мг/г (рис. 3).

Рис. 3. Содержание крахмала (мг/г сухой ткани) во флоэме 
(а) и ксилеме (б) у растений березы повислой. По оси 

абсцисс – время взятия образцов (месяц)

Таким образом, временно образующийся во 
флоэме избыток метаболитов по причине тор-
можения камбиального роста у  обычной бере-

зы повислой откладывается в  виде крахмала, 
а  у  карельской березы, вероятно, идет синтез 
вторичных метаболитов, в котором пероксидаза 
принимает активное участие.

Динамика активности пероксидазы в листьях
У 40-летних деревьев березы повислой в 

июне в листьях, которые выступают в качестве 
донора вновь синтезированных органических 
веществ, активность пероксидазы (рис. 4) была 
значительно ниже, чем в тканях флоэмы и кси-
лемы (рис. 1а, 2а) в этот период.

Длительное действие высоких температур 
в июле и отсутствие дождей, приведшее к вре-
менному снижению камбиальной активности, не 
могли не сказаться и на метаболическом статусе 
листьев. Так, активность фермента в листьях B. 
pendula var. pendula снизилась в  семь раз, в  то 
время как у  B. pendula var. carelica активность 
пероксидазы почти не изменилась (рис. 4).

Рис. 4. Активность пероксидазы (образуется мкмоль 
тетрагваякола на 1 г сырой ткани за минуту) в листьях 
у растений березы повислой в период активного роста 

(VI – июнь, VII – июль)

Известно, что при действии неблагоприят-
ных факторов [26], в  том числе повышенной 
температуры [32], [33], в клетках растений раз-
вивается окислительный стресс, связанный 
с  повышенной продукцией активных форм 
кислорода (АФК). Наряду с  антиоксидантными 
ферментами, к которым относится пероксидаза, 
у растений к важным низкомолекулярным анти-
оксидантам относятся пигменты [12].

Изучение изменения содержания пигмен-
тов в листьях карельской березы показало, что 
длительное действие высоких температур при-
водило к  снижению суммарного содержания 
хлорофиллов (хл  а + хл b) (рис.  5а) и  кароти-
ноидов (рис. 5б) примерно в 1,5 раза. Следует 
отметить, что в листьях обычной березы пови-
слой не происходило достоверных изменений 
в  количестве фотосинтезирующих пигментов 
(рис. 5а, б).
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Рис. 5. Содержание хлорофиллов (хл а + хл b) (а), каро-
тиноидов (б) (мг/г сухой ткани) и количество пигментов 

в светособирающем комплексе (%) (в) в листьях растений 
березы повислой в период активного роста (VI – июнь, 

VII – июль)

Устойчивость фотосинтетического аппара
та растений формируется за счет изменения 
концентрации и  перераспределения зеленых 
и  желтых пигментов в  ССК [4]. У  обеих форм 
растений березы повислой к июлю наблюдалось 
снижение количества хлорофиллов примерно 
в 1,2 раза по сравнению с июнем в составе ССК 
(рис.  5в), что в  условиях повышенных темпе-
ратур можно рассматривать как адаптивную 
реакцию, позволяющую избежать фотоингиби-
рования путем уменьшения количества погло-
щаемого света [9].

Подводя итог, можно заключить, что в ответ 
на длительное влияние высоких температур 
на фоне отсутствия дождей, приведшее к тор-
можению камбиального роста ствола, у  двух 
форм березы повислой в  листовом аппарате 
происходили разные изменения. У  обычной 
березы повислой снижение доли хлорофиллов 
в  ССК сопровождалось возрастанием суммы 
хлорофиллов и содержания каратиноидов при 
существенном снижении активности перок-
сидазы. У  карельской березы снижение доли 
хлорофиллов в  ССК, наоборот, происходило 
на фоне снижения содержания пигментов, при 
этом активность пероксидазы почти не изме-
нялась.

Таким образом, в  результате проведенного 
исследования было установлено, что в аномаль-
ных по строению тканях ствола карельской 
березы активность пероксидазы значительно 
превосходит таковую в тканях обычной березы 
повислой. Наблюдаемые изменения активности 
фермента на разных фазах развития указывают 
на его активное участие в метаболических про-
цессах и  свидетельствуют о  перспективности 
выбранного направления исследований. Насто-
ящую работу можно рассматривать как первое 
приближение к  пониманию функциональной 
роли пероксидазы в  процессах, предшествую-
щих и сопровождающих нарушение морфогене-
за у древесных растений.
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PEROXIDASE ACTIVITY IN ORGANS AND TISSUES OF SILVER BIRCH TREES
Silver birch trees with different degrees of manifestation of wood grain patterns were studied to reveal acid and alkaline peroxidase 
activity in the phloem and xylem parts of the cambial zone during the trees’ growing season. Peroxidase activity in the phloem 
tissues of both types of silver birch was elevated in xylem tissues. Correlations between peroxidase activity and intensity of the 
cambial growth were negative. In June, when growth processes commenced in the trunk, peroxidase activity dropped significantly 
when compared to data obtained in May.   At this time, cambium was not yet active. Later in July, a prolonged high temperature 
period resulted in substantial inhibition of cambial activity. Peroxidase activity in both acid and alkaline forms of the enzymes rose 
during this period both in xylem and in phloem tissues. High enzyme activity was found only in tissues of curly-grained trunks. 
Peroxidase activity in straight-grained plants did not change. Possible pathways of peroxidase involvement in the processes of 
abnormal morphogeny of woody plants are discussed.
Key words: Betula pendula Roth, curly birch, peroxidase, starch, pigments
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