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НЕКОТОРЫЕ ОСОБЕННОСТИ ТРАНСПОРТНОЙ ФУНКЦИИ  
КЛЕТОЧНОЙ СТЕНКИ РАСТЕНИЙ АРКТИКИ*

Исследуются ионообменная способность (количество функциональных групп) и набухание клеточной 
стенки листа растений Betula nana L., Salix polaris Walenb., Dryas octopetala L. и Cassiope tetragona (L.) 
D. Don., произрастающих на острове Западный Шпицберген. Установлено, что клеточная стенка листа 
растений Арктики является катионообменником, который представлен сходным составом ионообмен-
ных групп (аминогруппы, карбоксильные и фенольные ОН-группы) с клеточными стенками растений 
тундровой зоны. У всех видов наибольший процент в структуре клеточной стенки листа приходится 
на карбоксильные группы гидроксикоричных кислот и фенольные ОН-группы, которые входят в со-
став соединений фенольной природы. Особенностью растений Арктики является увеличение в 2–3 
раза количества ионообменных групп каждого типа и высокие коэффициенты набухания клеточной 
стенки листа по сравнению с видами других климатических зон. Делается предположение, что высо-
кие значения ионообменной способности и коэффициента набухания клеточной стенки у всех иссле-
дованных видов способствуют более активному водному потоку по системе апопласта и усилению 
метаболических процессов в клеточной стенке у растений в условиях высоких широт.
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Клеточная стенка является одной из наиболее 
важных структур растительной клетки, которая 
первой включается в  адаптационные процессы, 
реагируя на условия произрастания. Ее сложный 
состав и активная функциональная деятельность 
[3] свидетельствуют о перестройках в зависимо-
сти от условий среды. Экстремальные условия 
Арктики диктуют особые требования к структу-
ре, в том числе и к клеточной стенке тех видов, ко-
торые произрастают в этих условиях. Однако ра-
бот, выполненных на клеточной стенке растений, 
произрастающих и  адаптированных к  высоким 
широтам, практически нет. В задачу настоящего 
исследования входило изучение ионообменных 
способностей клеточной стенки листа растений, 
произрастающих в условиях Арктики.

МЕСТО, ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА  
ИССЛЕДОВАНИЯ

Работа выполнена в  зоне тундровой ра-
стительности внутренних фьордов Западного 
Шпицбергена в 2009–2010 годах. Климатические 

особенности включают: короткий вегетацион-
ный период (40–70 дней), продолжительность 
которого определяется временем схода снега 
в локальных местообитаниях; низкая среднесу-
точная температура (8 °C) и круглосуточный по-
лярный день с 19 апреля по 24 августа [4].

Объектами исследования были виды естест-
венной флоры архипелага Шпицберген – Betula 
nana L. (сем. Betulaceae), Salix polaris Walenb. 
(сем. Salicaceae), Dryas octopetala L. (сем. 
Rosaceae) и Cassiope tetragona (L.) D. Don. (сем. 
Ericaceae). Все виды собраны в  районе залива 
Колсбей Западного Шпицбергена.

Для определения состава и  количества ио-
ногенных групп в  клеточных стенках листа 
использовали метод потенциометрического ти-
трования, количество групп оценивали по зна-
чению сорбционной емкости (S, мкмоль/г сух. 
массы клет. ст.), весовой коэффициент набуха-
ния клеточных стенок определяли гравиметри-
ческим методом [10], расчет константы иониза-
ции – по [6; 7].
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Транспортная функция растительной клеточ-

ной стенки состоит в передвижении веществ по 
апопласту и  связана с  образованием специаль-
ных структур клеточной стенки, которые отла-
гаются в период ее формирования и направляют 
и регулируют транспортные потоки [3], форми-
рующиеся во время роста и развития растений. 
Клеточная стенка  – слабый катионообменник, 
который способствует передвижению неболь-
ших водорастворимых молекул, куда входят 
вода, газы и различные низкомолекулярные ве-
щества. Все они испытывают слабое сопротив-
ление со стороны структур клеточной стенки 
(до 10–15 %).

Исследования показали, что в структуре кле-
точных стенок листа исследованных растений 
Арктики выявлено четыре типа ионообменных 
или функциональных групп (табл.  1), которые 
включают одну анионообменную аминогруппу 
с  константой ионизации (рКа ~ 3–4) и  три ка-
тионообменные группы: карбоксильные груп-
пы ά-D-полигалактуроновой кислоты (СООН 
ПГУК) (рКа ~ 5–6), карбоксильные группы ги-
дроксикоричных кислот (СООН ГКК) (рКа ~ 
7–8) и фенольные ОН-группы (рКа ~ 9–10). Коли-
чество и состав ионообменных групп клеточных 
стенок листа изученных растений сходен с  со-
ставом клеточной стенки листа и корня других 
видов древесных [8] и  травянистых растений 
[14; 6]. Общее количество ионообменных групп 
в  структуре клеточной стенки листа растений 
определяет максимальные значения сорбцион-
ной емкости клеточной стенки. Эти группы вы-
полняют транспортную функцию и принимают 
участие в реакциях обмена.

Таблица 1
С о д е р ж а н и е  и о н о о б м е н н ы х  г р у п п 

в   к л е т о ч н о й  с т е н к е  л и с т а  
р а с т е н и й  А р к т и к и

Тип группы
Кол-во групп, ΔS мкмоль  

на г сухой массы клет. стенки
Betula 
nana

Dryas 
octopetala

Salix 
polaris

Cassiope 
tetragona

Амино- 
группы 1200 ± 50 500 ± 50 450 ± 30 400 ± 20

СООН 
ПГУК* 1900 ± 30 1100 ± 50 450 ± 20 600 ± 40

СООН 
ГКК** 2500 ± 90 3000 ± 60 1700 ± 90 750 ± 30

Фенольные 
ОН-группы 2700 ± 80 2600 ± 60 550 ± 25 950 ± 70

Общее кол-во 
катионо-
обменных 
групп

7100 ± 100 6700 ± 80 2700 ± 50 2300 ± 50

Общее кол-во 
функцио-
нальных 
групп

8300 ± 100 7200 ± 90 3150 ± 50 2700 ± 50

Примечание. *  – карбоксильные группы ά-D-поли
галактуроновой кислоты; ** – карбоксильные группы ги-
дроксикоричных кислот.

Анализ количества аминогрупп клеточной 
стенки в  листьях исследуемых растений пока-
зал, что максимально высокие значения (до 1200 
мкмоль/г сух. массы клет. ст.) получены для 
Betula nana – редкого вида для Западного Шпиц-
бергена, для остальных видов этот показатель 
значительно ниже и  для у Cassiope tetragona  – 
широко распространенного, особенно на каль-
ценосных почвах вида, было показано количе-
ство групп – 400 мкмоль/г сух. массы клет. ст. 
Ионообменные аминогруппы клеточной стенки 
входят в состав структурных белков и фермен-
тов, содержание которых может достигать 15 % 
от массы клетки. Как отмечает Т. А. Горшкова, 
они представляют непрерывный ряд от щелоч-
ных, минимально гликозилированных белков 
(пролин-богатые) до кислых, высокогликози-
лированных протеогликанов (арабиногалак-
тоновые белки) [3]. Основной аминокислотой 
в гидролизате клеточной стенки является окси-
пролин, содержание которого может достигать 
40 % [13]. Ферментная система клеточной стенки 
представлена гидролазами, которые гидролизу-
ют полисахариды, приводя к  изменениям фи-
зических свойств клеточной стенки и ионного 
обмена. В формировании поверхностных слоев 
эпидермиса (кутина и  суберина), которые при-
сутствуют почти на всех листьях растений Ар-
ктики, участвуют трансацилазы.

В группу катионообменников входит карбок-
сильная группа ά-D-полигалактуроновой кис-
лоты (СООН ПГУК), максимальные значения 
которой обнаружены в  клеточной стенке листа 
у  Betula nana, высокие значения имеют виды 
Salix рolaris и Dryas octopetala, а  низкие вели-
чины отмечены у Cassiope tetragona. Основным 
полимером пектиновых веществ является поли-
галактуроновая кислота, полимеры которой на-
ходятся в пиранозной форме. Пектиновые веще-
ства – природные ионообменники, основной их 
функцией является регуляция действия фермен-
тов за счет создания подвижной системы локаль-
ного изменения рН и электрического заряда. Так, 
именно полигалактуроновая кислота отвечает за 
отрицательный заряд клеточной стенки [3].

Второй катионообменной группой клеточной 
стенки листа является карбоксильная группа 
гидроксикоричных кислот (СООН ГКК). Иссле-
дуемые виды по количеству СООН ГКК в кле-
точной стенке листа объединились в  две груп-
пы: наибольшие значения обнаружены у Betula 
nana, Dryas octopetala, во вторую группу вошли 
Salix рolaris и  Cassiope tetragona с  более низ-
кими значениями. Гидроксикоричные кисло-
ты являются составляющей суберина, кутина 
и пектиновых полисахаридов. Кроме того, такие 
оксикоричные кислоты, как n-кумаровая, феру-
ловая и синаповая, относят к лабильной метабо-
лической составляющей клеточной стенки [3]. 
Благодаря образованию диферулатов феруловая 
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кислота может выполнять в клеточных стенках 
структурную функцию, связывая между собой 
полисахариды, уменьшая растяжимость кле-
точных стенок [9], [10], [11]. Фенольные кислоты 
клеточных стенок могут в качестве восстанови-
телей участвовать в  окислительно-восстанови-
тельных процессах, способствовать утилизации 
активных форм кислорода. Они также могут 
выполнять функции регуляторов роста и играть 
сигнальную роль при взаимодействии растений 
с микроорганизмами [9], [19].

Третья катионообменная группа – фенольные 
ОН-группы могут входить в состав компонентов 
вторичной клеточной стенки – лигнина и субе-
рина. К  видам с  большим количеством этих 
групп в клеточной стенке относятся Betula nana, 
Dryas octopetala (2700 и 2600 мкмоль/г сух. мас-
сы кл. ст. соответственно); почти в 2 раза меньше 
у Cassiope tetragona и еще меньше у Salix рolaris. 
Лигнин как структурная стабильная компонента 
клеточной стенки составляет до 40 % ее сухой 
массы. Фенольные соединения – продукты вто-
ричного метаболизма, выполняют множество 
функций в растительном организме, в том числе 
защитную, как от биогенных, так и от абиоген-
ных факторов.

Общее количество ионообменных групп кле-
точной стенки листа у видов Арктики оказалось 
в 2–3 раза больше, чем в клеточной стенке хвои 
Pinus sylvestris [8], листьев видов рода Betula, 
произрастающих в более южных районах Евро-
пейского Севера России (по неопубликованным 
данным Н.  А.  Галибина). Значение общего ко-
личества всех исследованных функциональных 
групп клеточной стенки листа показало, что 
оно изменяется от максимального у Betula nana 
(8300 мкмоль/г сух. массы кл. ст.) до минималь-
ного у  Cassiope tetragona (2700 мкмоль/г сух. 
массы кл. ст.). Среди исследованных видов более 
высокие и близкие значения оказались у Betula 
nana, Dryas octopetala; почти в 2–2,5 раза мень-
ше у Salix рolaris и Cassiope tetragona. По дан-
ным Т. А. Горшковой [3], количество функцио-
нальных групп видоспецифично и  зависит от 
происхождения вида, особенностей структуры 
клеточной стенки, физиологических особенно-
стей, географического ареала. Есть данные, что 
количество ионогенных групп в структуре кле-
точной стенки органов может изменяться при 
действии тяжелых металлов [8; 12], засоления 
[15; 16].

Анализ процентных соотношений групп 
в  клеточной стенке листа показал, что у  всех 
видов наибольший процент приходится на кар-
боксильные группы гидроксикоричных кислот 
(от  28 % у  Cassiope tetragona до 54 % у  Salix 
рolaris) и фенольные ОН-группы (от 18 % у Salix 
рolaris до 35 % у  Dryas octopetala), которые 
в основном входят в состав соединений феноль-
ной природы. Наиболее низкие значения полу-

чены по проценту аминогрупп у Dryas octopetala 
(7 %), а самые высокие – по процентному содер-
жанию СООН ГКК (54 %) в  клеточной стенке 
Salix polaris.

Одним из показателей функционального со-
стояния клеточной стенки является константа 
ионизации ионообменных групп, значение кото-
рой зависит от качественного состава полимеров 
и степени их полимеризации.

Таблица 2
К о н с т а н т а  и о н и з а ц и и  и о н о о б м е н н ы х  г р у п п 
к л е т о ч н о й  с т е н к и  л и с т а  р а с т е н и й  А р к т и к и

Вид 
растений

Константа ионизации 
ионообменных групп, рКa

Амино
группы 

СООН 
ПГУК*

СООН 
ГКК**

Феноль-
ные  

ОН-груп-
пы

Betula 
nana 4,50 ± 0,62 7,04 ± 0,22 7,95 ± 0,15 9,40 ± 0,08

Dryas 
octopetala 3,38 ± 0,58 5,87 ± 0,35 7,79 ± 0,18 9,03 ± 0,09

Salix 
рolaris 4,05 ± 0,45 6,42 ± 0,41 8,07 ± 0,10 9,73 ± 0,10

Cassiope 
tetragona 3,39 ± 0,32 6,22 ± 0,12 7,62 ± 0,10 9,35 ± 0,11

Примечание. *  – карбоксильные группы ά-D-поли
галактуроновой кислоты; ** – карбоксильные группы ги-
дроксикоричных кислот.

Наиболее высокие значения константы иони-
зации (рКа) отмечены для фенольных-ОН групп 
и  СООН ГКК, входящих в  состав фенольных 
соединений, несколько ниже для СООН ПГУК – 
компонентов пектиновых веществ и  еще ниже 
для аминогрупп, которые включаются в  белки 
и  ферменты (табл.  2). Однако различия между 
видами растений по диапазону варьирования 
рКа оказались более значимыми по СООН ГКК 
и фенольным ОН-группам. Это может означать, 
что в метаболической составляющей клеточной 
стенки видов, обитающих в  высоких широтах, 
в  большей степени участвуют соединения фе-
нольной природы. Вклад более высокомоле-
кулярных соединений, несущих аминогруппу 
(белки) в состав клеточной стенки, выше у Betula 
nana и Salix рolaris.

Для клеточной стенки как структурной еди-
ницы клетки характерно свойство набухания, 
которое определяет ее гидравлическую прово-
димость. Коэффициент Кнаб (г Н2О/г сухой мас-
сы клеточных стенок) является количественной 
характеристикой проницаемости полимерного 
матрикса клеточной стенки и зависит от степени 
сшивки полимеров (жесткости), общего числа 
функциональных групп, константы их иониза-
ции и концентрации внешнего раствора [6].

Исследование показало, что самые высокие 
значения Кнаб в воде были получены на клеточ-
ной стенке Salix рolaris (2,6 г Н2О/г сухой массы 
клеточных стенок). Более низкие у Betula nana 
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и Dryas octopetala (1,93 и 1,45 г Н2О/г сухой мас-
сы клеточных стенок соответственно), самые 
низкие (0,83  г Н2О/г сухой массы клеточных 
стенок) у Cassiope tetragona. Известно, что, чем 
выше степень сшивки полимерных цепей кле-
точной стенки, жестче и плотнее ее структура, 
тем меньше набухание. Этим свойствам отвечает 
клеточная стенка Cassiope tetragona, у которой 
высокая степень кутинизации и осмоления осо-
бенно покровных тканей, но также паренхим-
ных клеток приводит к  жесткости структуры. 
По представлениям Н. Р. Мейчик [6], у растений 
существует прямая связь между способностью 
к набуханию полимерного матрикса клеточной 
стенки и  интенсивностью водного потока. Вы-
сокий коэффициент набухания у  Salix polaris 
предполагает и наиболее слабую степень сшив-
ки полимерных цепей клеточной стенки, и более 
интенсивный по сравнению с  другими видами 
водный поток по системе клеточных стенок.

Из литературы известно, что процесс набуха-
ния клеточной стенки корней связан с  величи-
ной рН внешнего раствора [14], для листьев этих 
данных меньше.

Для растений Арктики максимальные значе-
ния коэффициента набухания клеточной стенки 
листа при изменении рН внешнего раствора зна-
чительно выше, чем для более южных районов. 
Так, в диапазоне рН от 2–3 до 9–11 Кнаб клеточ-
ной стенки изменяется у листа Betula nana от 1,8 
до 6,5; Salix polaris от 3,5 до 5; Dryas octopetala 
от 1,8 до 5,5; Cassiope tetragona от 2 до 3,7 г Н2О/г 
сухой массы клеточных стенок (см. рисунок). 
Кнаб клеточной стенки листа ив г. Петрозаводс-
ка варьирует в более узком диапазоне: для Salix 
alba от 1,7 до 2,8 г и Salix caprea от 1,7 до 3,5 г 
Н2О/г сухой массы клеточных стенок. Сходные 
данные были получены из этого же района для 
листьев Betula pendula: коэффициент набухания 
изменялся в диапазоне от 1,5 до 3,5 г Н2О/г су-
хой массы клеточных стенок (устные данные 
Н. А. Галибиной).

Известно, что свойство набухания клеточной 
стенки лежит в основе механизма роста растения 
растяжением, который ингибируется в условиях 
Арктики [2]. Высокие значения Кнаб, полученные 
в  настоящей работе, могут свидетельствовать 
о важности этого свойства клеточной стенки как 
потенциальной ростовой функции растений при 
изменении климата. Большим потенциалом ро-
ста, согласно диапазону варьирования Кнаб кле-
точной стенки, обладают такие виды, как Betula 
nana и Dryas octopetala, размеры листа могут уве-
личиться в  3–4 раза. Меньший ростовой потен-
циал можно предположить у Cassiope tetragona 
и значительно меньший у Salix polaris (1,5 раза). 
Однако на современном этапе роста и  развития 
исследуемых видов свойство набухания клеточ-
ных стенок важно для увеличения метаболиче-
ской активности, которая тесно связана с водным 
режимом растения в системе апопласта.

Проведенное исследование показало, что кле-
точная стенка листа растений Арктики являет-
ся катионообменником, который представлен 
сходным составом ионообменных групп с  кле-
точными стенками других изученных растений, 
в частности тундровой зоны. Однако особенно-
стью растений Арктики является увеличение 
(в  2–3 раза) количества ионообменных групп 
каждого типа в структуре клеточной стенки ли-
ста по сравнению с видами других климатиче-
ских зон. Кроме того, установлена ведущая роль 
в  метаболизме компонентов клеточной стенки 
соединений фенольной природы, в  меньшей 
степени – пектиновых и белковых веществ. Это 
хорошо соотносится с ранее полученными дан-
ными о повышенном (почти в 5 раз) содержании 
суммы флавоноидов у  растений Арктики [5]. 
Сравнительный анализ исследованных видов 
позволяет предположить два пути адаптации на 
уровне такой структуры, как клеточная стенка. 
Это структурная адаптация (избегание), кото-
рая отмечается у  Cassiope tetragona и  состоит 
в синтезе защитных веществ (кутина, суберина), 
предотвращающих прямое воздействие факто-
ров среды на растительный организм, и  функ-
циональная адаптация (увеличение количества 
ионообменных групп), которая свойственна кле-
точной стенке листа Betula nana. Если струк-
турная адаптация свойственна широко распро-
страненному виду на территории Западного 
Шпицбергена, то метаболическая – виду, спора-
дически представленному на этой территории, 
которая является крайней точкой его ареала.

Полученные данные впервые показали, что 
имеются функциональные различия на уровне 
состава ионогенных групп клеточной стенки 
у видов Арктики, но все виды характеризуются 
показателями ее высокой функциональной ак-
тивности по сравнению с растениями более низ-
ких широт. Этот результат согласуется с более 
ранними работами о  высокой фотосинтетиче-

Зависимость константы набухания (г Н2О/г сухой массы 
клет. ст.) клеточной стенки листа растений Арктики  

от рН раствора
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ской и  дыхательной активности растений Арк-
тики [17], [18].

В процессе эволюции одним из условий про-
движения растений в  Арктике было поддер-
жание гомеостаза организма в  экстремальных 
условиях среды. Гомеостаз внутренней среды 
достигался, в  частности, и  развитием покров-
ных тканей и защитных структур, охраняющих 
организм от негативного воздействия факторов. 
Эволюция арктических растений сопровожда-
лась развитием органов и  механизмов, обес-
печивающих селективную связь растений со 
средой, что могло идти через появление допол-
нительных функций у  имеющихся структур. 

В этот процесс могла быть включена и клеточ-
ная стенка, которая, помимо защитной функции, 
была включена и  в  метаболические процессы, 
что привело к  повышению целостности орга-
низма  [1]. Особенно актуально это оказалось 
для северных растений с  их усилением роли 
апопластического потока, в  котором большое 
значение отводится метаболическим процессам 
в свободном пространстве клеточной стенки [2]. 
Это совпадает и со стратегией приспособитель-
ной эволюции растений, которая идет по пути 
увеличения общей эффективности структур 
и  минимизации негативного воздействия фак-
торов внешней среды [1].

* Работа выполнена при финансовой поддержке Программы стратегического развития ПетрГУ, Международного гран-
та Программы ЕИСП ПГС Карелия «Развитие лесных плантаций на отвалах карьеров, их облесение и фитоочистка 
в России и Финляндии».
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SOME FEATURES OF CELL WALL TRANSPORT FUNCTION IN ARCTIC PLANTS
Ion exchange of the leaves’ cell walls in species Betula nana L., Salix polaris Walenb., Dryas octopetala L. and Cassiope tetrago-
na (L.) D. Don. growing on the island of Western Spitsbergen were investigated. It was found out that the cell wall of arctic plants 
is a cation exchanger, which is comparable to the functional groups (amine groups, carboxyl groups and phenolic OH-groups) with 
the cell wall of plants from tundra zone. In all investigated species, the highest percentage in the structure of the cell wall was 
reported for the carboxyl groups of hydroxycinnamic acids and phenolic OH-groups, which are a part of the phenolic compound. In 
comparison with species from other climatic zones leaves’ cell walls of arctic plants have 2-3 times higher amount of ion exchange 
groups of all types as well as a higher value of  swelling coefficient. It was proposed that the high values of the ion-exchange ca-
pacity and swelling coefficient of the cell wall of all studied species contribute to greater water flow system by the apoplast and 
enhance metabolic processes in the cell wall of  the plants growing  in conditions of high latitudes.
Key words: plant cell wall, ion exchange capacity and swelling coefficient, arctic plants
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