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ФИЗИКО-ХИМИЧЕСКИЕ СВОЙСТВА КЛЕТОЧНЫХ СТЕНОК 
ТКАНЕЙ СТВОЛА ДЕРЕВЬЕВ BETULA PENDULA ROTH

У обычной березы повислой (Betula pendula var. pendula) и карельской березы (B. pendula var. carelica) 
в период активного роста были изучены физико-химические параметры клеточных оболочек прово-
дящих тканей ствола: коэффициент набухания полимерного матрикса, ионообменная способность, 
константа ионизации активных групп. Определение этих параметров позволило оценить жесткость 
клеточных стенок, качественный и количественный состав активных групп, участвующих в ионо-
обменных процессах, то есть структурную и функциональную составляющие клеточной оболочки. 
У карельской березы коэффициент набухания клеточных стенок был значительно ниже как в тканях 
флоэмы, так и ксилемы. Сделано предположение, что в тканях ксилемы у B. pendula var. carelica 
выше жесткость структуры клеточной стенки по сравнению с B. pendula var. pendula. Увеличение 
жесткости структуры ксилемы обусловлено увеличением доли компонентов фенольной природы, 
как в составе лигнина, так и в виде поперечных диферуловых мостиков. В тканях флоэмы причиной 
меньшего набухания клеточных стенок у карельской березы было небольшое количество функцио-
нальных групп в структуре апопласта, а именно: карбоксильных групп оксикоричных кислот и фе-
нольных -ОН групп. Высказывается предположение, что полученные отличия в составе и свойствах 
клеточных оболочек тканей ствола между карельской и обычной березой повислой связаны с усло-
виями, в которых идет синтез компонентов клеточных оболочек. Возможно, более высокий уровень 
углеводов, отмеченный в тканях ствола карельской березы в период, предшествующий интенсивно-
му росту, обеспечивает высокую скорость развития вторичной стенки, большую степень лигнифи-
кации и жесткости ее структуры.
Ключевые слова: карельская береза, ксилема, флоэма, клеточная стенка, набухание клеточной стенки, ионообменные 
свойства

Клеточная стенка – это внешний многофунк-
циональный компартмент растительной клетки 
с исключительно сложными механизмами фор-
мирования и функционирования [6]. Один из 
подходов к изучению свойств клеточных стенок 
основывается на их схожести с катионообмен-
ными смолами с малой степенью сшивки моно-
мерных соединений [9]. В связи с этим свойства 
клеточных оболочек характеризуют следующи-
ми физико-химическими параметрами: коэффи-
циент набухания полимерного матрикса (Кнаб), 
ионообменная способность (S), константа иони-
зации активных групп (рКа). Определение этих 
параметров позволяет оценить жесткость кле-
точных стенок, качественный и количествен-
ный состав активных групп, участвующих в ио-
нообменных процессах, то есть структурную 
и функциональную составляющие клеточной 
оболочки. Подобный подход широко применя-
ется для изучения физико-химических характе-
ристик апопласта корня травянистых растений 

как в норме, так и в условиях засоления [9], со-
става и функциональной роли ионообменных 
групп клеточных стенок лишайников [1], влия-
ния антропогенного загрязнения на физиологи-
ческий статус хвойных [2], [10], [11], [16].

Исследования механизмов формирования 
тканей ствола карельской березы (Betula pendula 
var. carelica) показали, что отклонения от нор-
мального роста и развития клеток и тканей, ве-
дущие к формированию структурных аномалий 
древесины и коры, обусловлены увеличением 
во флоэме уровня сахарозы [4], [19], основной 
транспортной формы сахаров у березы повислой 
[4]. В результате интенсивной метаболизации 
сахарозы в аномальных участках накаплива-
ются гексозы, которые через экспрессию ряда 
генов [18] могут приводить к отклонению в де-
ятельности камбия и, усиливая синтез запас-
ных метаболитов, способствуют превращению 
камбиальных производных в клетки запасной 
паренхимы. Субстратная обеспеченность про-
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цесса формирования клеточной стенки оказыва-
ет влияние на состав и соотношение ее компо-
нентов, что, в свою очередь, должно отразиться 
и на физико-химических свойствах клеточных 
оболочек.

В связи с этим для сравнения двух форм бе-
резы повислой, различающихся по структуре 
древесины, было проведено изучение физико-
химических свойств клеточных стенок проводя-
щих тканей ствола.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Основными объектами исследования явля-

лись формы березы повислой, различающиеся 
по структуре древесины, – обычная береза по-
вислая (Betula pendula var. pendula) и карельская 
береза (B. pendula var. carelica). Эксперименталь-
ные работы проводили в посадках деревьев, про-
израстающих в одинаковых почвенно-климати-
ческих условиях на Агробиологической станции 
Карельского научного центра РАН вблизи г. Пет-
розаводска. Возраст деревьев 30–35 лет.

Для сравнительного исследования физико-
химических свойств клеточных стенок у двух 
форм березы повислой отбирали ткани ксиле-
мы текущего года, ткани флоэмы, включающие 
проводящую и непроводящую флоэму текуще-
го года, и камбиальную зону. Взятие образцов 
осуществляли из высечек ствола, сделанных на 
высоте 1,3 м от земли в середине июля, в период 
активных ростовых процессов.

Выделение клеточной стенки проводили по 
известной методике [9]. Растительный матери-
ал помещали в стеклянную колонку и промы-
вали в следующей последовательности: 10 мМ 
КОН, дистиллированная вода, 10 мМ HCl. По-
лученные образцы промывали дистиллирован-
ной водой до отсутствия хлорид ионов, а затем 
высушивали до постоянного веса при 55–60°. 
С помощью этого метода все катионообменные 
группы, находящиеся в структуре клеточной 
стенки, переводятся в Н+-форму, что позволяет 
проводить сравнительное исследование ионооб-
менных свойств апопласта с различной структу-
рой функциональных групп.

Весовой коэффициент набухания клеточных 
стенок определяли гравиметрическим методом. 
Фрагменты набухших в воде клеточных стенок 
обсушивали фильтровальной бумагой и опре-
деляли их сырую массу (GF). Затем клеточные 
стенки высушивали при 50 до постоянного веса 
и определяли их сухую массу (GD). Весовой ко-
эффициент набухания клеточных стенок (Kнаб) 
определяли по формуле:
 Kнаб = (GF – GD) * GD

-1,
где GF и GD – сырая и сухая масса образцов, г.

Определение состава и количества ионогенных 
групп в клеточных стенках проводили, используя 
метод потенциометрического титрования [16].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Способность связывания воды компонентами 

клеточных стенок была оценена по коэффициен-
ту набухания клеточных оболочек. Как видно из 
значений Кнаб (рис. 1), набухание клеточных сте-
нок ксилемы обеих форм березы существенно не 
изменяется с изменением рН раствора. Значение 
Кнаб не превышало 2 г воды на 1 г сухой массы 
клеточной стенки как для карельской, так и для 
обычной березы повислой.

Рис. 1. Зависимость коэффициента набухания (Кнаб) кле-
точных стенок ксилемы от рН. По оси абсцисс – значения 
рН раствора, по оси ординат – Кнаб (1 г Н2О на 1 г сухой 
массы) B. pendula var. pendula (белый цвет) и B. pendula 

var. carelica (черный цвет)

Анализ изменения набухания клеточных сте-
нок флоэмы с изменением рН внешнего раствора 
у двух форм березы показал, что Кнаб полимерно-
го матрикса не является постоянной величиной, 
а увеличивается с увеличением рН окружающей 
среды (рис. 2). Максимальные его значения со-
ставили 11 ± 0,2 и 7 ± 0,1 для обычной и карель-
ской березы соответственно.

Из полученных результатов можно заклю-
чить, что клеточные стенки ксилемы березы 
повислой отличаются от клеточных стенок фло-
эмы большей степенью жесткости их полимер-
ной структуры и/или малым количеством ионо-
обменных групп. На границе клеток ксилемы 
и флоэмы происходит снижение сопротивления 
току воды, одной из причин которого может 
быть малая степень сшивки полимеров клеточ-

Рис. 2. Зависимость коэффициента набухания (Кнаб) кле-
точных стенок флоэмы от рН. Обозначения, как на рис. 1
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ных стенок флоэмы. Полученные для тканей 
флоэмы высокие значения коэффициентов набу-
хания свидетельствуют о том, что их клеточные 
стенки не являются непроницаемыми для воды, 
что обуславливает их активное участие в тран-
спорте веществ.

Следует отметить, что между двумя фор-
мами березы повислой существуют различия. 
Так, Кнаб клеточных стенок ксилемы и фло-
эмы у карельской березы ниже по сравнению 
с обычной березой повислой (см. рис. 1, 2), из 
чего можно заключить, что жесткость струк-
туры клеточной стенки в тканях ствола у нее 
выше. Известно, что степень связанности по-
лимерных компонентов в клеточной оболоч-
ке определяется микрофибриллами целлюло-
зы – в поперечном направлении, гликанами, 
связывающими эти фибриллы, – в продольном 
направлении и сшивками между молекулами 
экстенсина – в радиальном направлении [13]. 
Большое влияние на упрочнение структуры 
клеточной оболочки оказывает также ее лигни-
фикация. Для выяснения роли различных ком-
понентов клеточных стенок в их упрочнении 
у растений березы повислой определен качест-
венный и количественный состав ионообмен-
ных групп в каждой ткани.

Потенциометрическим титрованием в кле-
точных стенках флоэмы и ксилемы исследуемых 
растений определили четыре типа ионообмен-
ных групп, для каждой из которых были рассчи-
таны значения констант ионизации. Исходя из 
данных литературы [9] и рассчитанных рКа, мы 
заключили, что обнаруженные четыре типа ио-
нообменных групп – это одна анионообменная 
группа (аминогруппа) и три катионообменные 
группы (карбоксильные группы (-СООН) ά-D-
полигалактуроновой кислоты (ПГУК), -СООН, 
не относящиеся к ПГУК (СООН), и фенольные 
-ОН группы) (таблица).
З н а ч е н и е  к о н с т а н т ы  и о н и з а ц и и  ( р К a )  д л я 
ф у н к ц и о н а л ь н ы х  г р у п п  к а ж д о г о  т и п а 

в  к л е т о ч н ы х  с т е н к а х  к с и л е м ы  и  ф л о э м ы 
д е р е в ь е в  B e t u l a  p e n d u l a  R o t h .

Функциональные 
группы

Betula pendula
var. carelica

Betula pendula
var. pendula

ксилема флоэма ксилема флоэма
Аминогруппы 3,1 ± 0,63 3,5 ± 0,40 3,1 ± 0,61 3,1 ±0,35
-СООН группы 

ПГУК 5,6 ± 0,49 5,4 ± 0,47 5,7 ± 0,40 5,2 ± 0,41

-СООН группы 7,6 ± 0,10 7,6 ± 0,21 7,6 ± 0,06 7,7 ± 0,07
Фенольные -ОН 

группы 9,3 ± 0,43 9,1 ± 0,32 9,4 ± 0,30 9,4 ± 0,35

Примечание. В таблице представлены средние значения из 
пяти биологических повторностей.

Как видно из рассчитанных нами значений 
рКа (см. таблицу), у карельской березы клеточ-
ные стенки флоэмы и ксилемы по качествен-

ному составу функциональных групп не отли-
чались от клеточных стенок обычной березы 
повислой.

В ксилеме суммарное содержание всех функ-
циональных групп в клеточных стенках у ка-
рельской березы составило 939 ± 79 мкМ на 1 г 
сухой ткани, а у обычной повислой – 773 ± 28 
мкМ на 1 г сухой ткани. В клеточных оболочках 
ксилемы карельской березы было в 2 раза боль-
ше фенольных -ОН групп (рис. 3).

Гидроксильные -ОН группы с рКа ~ 9 отно-
сятся к компонентам фенольной природы, таким 
как фенольные спирты и кислоты. В клеточной 
стенке они могут быть представлены в свобод-
ном виде, в связанном с полисахаридами (напри-
мер, феруловая кислота) и также входят в состав 
полимера лигнина [15], [17], [20]. Большее коли-
чество свободных или в составе полисахаридов 
фенольных компонентов должно было бы со-
провождаться и большим значением Кнаб клеточ-
ных стенок в диапазоне рН 9–12. Однако этого 
не происходит. Меньшее набухание клеточных 
стенок ксилемы карельской березы свидетельст-
вует о принадлежности фенольных групп к ком-
понентам лигнина.

Известно, что полимеризация свободных 
монолигнолов в лигнин происходит нефермен-
тативно, по свободнорадикальному механизму, 
поэтому регуляция синтеза лигнина возможна 
на этапе синтеза монолигнолов. Регулирующим 
фактором в данном случае служит доступность 
ассимилятов, причем сахара выступают не толь-
ко как исходный субстрат, но и как сигнал для 
усиления процесса лигнификации [21].

Так, у карельской березы в аномальных 
участках ксилемы в период активного роста ак-
тивность апопластной инвертазы превосходит 

Рис. 3. Количество функциональных групп каждого 
типа (S) в клеточных стенках ксилемы. По оси абсцисс – 
функциональные группы: амино (аминогруппы), ПГУК – 
карбоксильные группы полигалактуроновой кислоты, 
СООН – карбоксильные группы, ОН – фенольные 

группы; по оси ординат – S (мкмоль на 1 г сухой массы) 
B. pendula var. pendula (светлые столбцы) и B. pendula var. 

carelica (темные столбцы)
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таковую у обычной березы повислой примерно 
в 3 раза [3]. Инвертаза (ЕС 3.2.1.26) – это гидро-
лаза, которая необратимо расщепляет метаболи-
чески инертную сахарозу на фруктозу и глюкозу 
[18], [22] и др. В результате в клеточной стенке 
накапливаются гексозы, которые могут возвра-
щаться в клетку и там расходоваться на дыхание, 
а также синтез запасных метаболитов и феноль-
ных соединений – предшественников монолиг-
нолов [8]. Важной каталитической системой, 
задействованной в утилизации Н2О2 в процессе 
синтеза лигнина, является пероксидаза [7], осо-
бенно изопероксидаза, локализованная в кле-
точной оболочке [12; 309–321]. Наши предыду-
щие исследования показали, что пероксидазная 
активность в тканях ксилемы у карельской бе-
резы была значимо выше, чем у обычной березы 
повислой [5].

Синтез лигнина потребляет значительную 
часть углерода растения. Этот полимер никог-
да не расщепляется, его наличие в клеточной 
стенке существенно меняет ее свойства. В част-
ности, увеличение лигнификации клеточной 
стенки приводит к усилению степени жесткости 
апопласта.

Обобщая эти данные, можно предположить, 
что повышенное содержание у карельской бе-
резы ассимилятов приводит к формированию 
у нее толстостенных клеточных оболочек. Вы-
сокая степень жесткости трехмерной структуры 
клеточных стенок является причиной меньшего 
значения их набухания у карельской березы.

В клеточных стенках флоэмы по сравнению 
с ксилемой общее содержание ионообменных 
групп было существенно выше (рис. 4). У обыч-
ной березы повислой суммарное содержание 
функциональных групп составило 2455 ± 115, 
а у карельской – 2048 ± 90 мкМ на 1 г сухой 
массы клеточной стенки. Большее количество 
групп у обычной березы повислой было за счет 
карбоксильных групп оксикоричных кислот 

и фенольных -ОН групп (см. рис. 4). При физи-
ологических значениях рН апопласта (рН 5–6,5) 
эти группы закрыты и не принимают участия 
в реакциях ионного обмена [14]. Их ионизация 
происходит в диапазоне рН 7–12, где и было от-
мечено большее значение коэффициента набуха-
ния у обычной березы по сравнению с карель-
ской (см. рис. 2).

Высокие значения Кнаб клеточных оболочек 
тканей флоэмы у обеих форм березы свидетель-
ствуют об отсутствии в них лигнификации. 
Карбоксильные группы ПГУК и гидроксильные 
-ОН группы, вероятно, относятся к гидроксико-
ричным или фенольным кислотам и фенольным 
спиртам, находящимся в клеточных стенках 
флоэмы в свободном виде или в связанном с по-
лисахаридами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенное исследование физико-химиче-

ских свойств клеточных стенок тканей ствола 
позволило выявить отличия между карельской 
и обычной березой повислой в значении коэф-
фициента набухания и количественном содер-
жании ионообменных групп. Для B. pendula 
var. carelica коэффициент набухания клеточ-
ных оболочек был значительно ниже как для 
тканей флоэмы, так и ксилемы. Основываясь 
на полученных данных, можно заключить, что 
жесткость структуры клеточной стенки в тка-
нях ствола у карельской березы выше по срав-
нению с обычной березой повислой. Причины 
более высокой степени связанности полимеров 
клеточных стенок у B. pendula var. carelica в раз-
ных тканях различны. Так, увеличение жестко-
сти структуры флоэмы, вероятно, обусловлено 
увеличением доли целлюлозы, ксилана и других 
гликанов, приводящих к локальным утолщени-
ям вторичной клеточной стенки. В создании же 
более высокой прочности ксилемы наряду с ге-
мицеллюлозами большую роль могут играть 
компоненты фенольной природы как в составе 
лигнина, так и в виде поперечных диферуловых 
мостиков.

Полученные отличия в составе и свойст-
вах клеточных оболочек тканей ствола меж-
ду карельской и обычной березой могут быть 
связаны с условиями, в которых идет синтез 
компонентов клеточной стенки. Возможно, 
более высокий уровень углеводов, отмечен-
ный в тканях ствола карельской березы в пе-
риод, предшествующий интенсивному росту 
[4], обеспечивает высокую скорость развития 
вторичной стенки, большую степень лигни-
фикации и жесткости ее структуры. В одних 
тканях (ксилема) увеличение субстратного 
обеспечения сопровождается возрастанием 
лигнификации, в других (флоэма) – изменени-
ем направленности дифференциации клеток, 
приводящим к склерификации.

Рис. 4. Количество функциональных групп каждого типа 
(S) в клеточных стенках флоэмы. Обозначения, как на рис. 3
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Galibina N. A., Institute of Biology Karelian Research Centre of RAS (Petrozavodsk, Russian Federation)
Terebova E. N., Petrozavodsk State University (Petrozavodsk, Russian Federation)

PHYSICAL-CHEMICAL PROPERTIES OF BETULA PENDULA ROTH TRUNK TISSUE CELL WALLS

The physical-chemical parameters of  the cell walls in the trunk conducting tissues (polymer matrix swelling index, ion exchange 
capacity, ionization constant of active groups) were studied during active growth in two forms of silver birch differing in wood 
texture – common silver birch (Betula pendula var. pendula) and Karelian birch (B. pendula var. carelica). By determining these 
parameters, we assessed the rigidity of studied cell walls, the qualitative and quantitative composition of active groups in the ion 
exchange processes, i.e. the structural and functional dimensions of the cell wall. The cell wall swelling index in Karelian birch 
was much lower both in phloem and in xylem tissues. The reasons behind the lower swelling of the cell walls in Karelian birch 
differed depending on  the types of tissue. We assumed that the rigidity of the cell wall structure in xylem tissues was higher in 
B. pendula var. carelica in comparison with B. pendula var. pendula. Higher rigidity of the xylem structure is due to an increased 
proportion of phenolic compounds, both within lignin and in the form of diferulic cross-bridges. The reason for lower cell wall 
swelling in the phloem tissues of Karelian birch was the lower number of functional groups in the apoplast, which was in turn 
conditioned by carboxyl groups of hydroxycinnamic acids and phenolic -OH groups. The distinctions between Karelian birch 
and common silver birch in the composition and properties of trunk tissue cell walls are assumed to be related to the conditions 
under which cell wall components are synthesized. The high content of carbohydrates recorded in Karelian birch trunk tissues in 
the period preceding intensive growth may be a factor promoting rapid development of the secondary wall, its greater lignifi ca-
tion, and structural rigidity.
Key words: Karelian birch, xylem, phloem, cell wall, swelling coeffi cient, ion exchange properties
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