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МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ ТКАНЕЙ ДРЕВЕСИНЫ  
И КОРЫ ПРИВИВОК РАЗНЫХ ВИДОВ БЕРЕЗ

Аннотация. С использованием семи микросателлитных маркеров проведен молекулярно-генетический анализ 
полученных в результате прививки копулировкой или кольцевой локальной трансплантации коры фрагментов тка-
ней ствола карельской березы и березы повислой. Установлено, что независимо от способа прививки каждый из 
компонентов после срастания тканей устойчиво сохраняет свой генотип. Показано, что при кольцевой транспланта-
ции, когда «перерезаются» все нисходящие и восходящие транспортные потоки по окружности ствола вдоль его оси,  
в местах срастания тканей коры и древесины могут формироваться аберрантные клетки. Но и в этом случае карель-
ская береза и береза повислая сохраняют свои не только фенотипические (узорчатая и прямолинейная текстура дре-
весины соответственно), но и генотипические особенности (что выражается в сохранении сочетания выявленных 
аллельных вариантов).
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Abstract. Seven microsatellite markers were used in molecular genetic analysis of curly birch and silver birch trunk 
tissue fragments produced through whip grafting or bark ring transplantation. The analysis showed that whichever grafting 
method was used, each component steadily retained their genotype upon tissue fusion. It is demonstrated that aberrant cells 
may be formed at the point of bark and trunk tissue fusion after donor bark ring transplantation, when all the ascending and 
descending transport pathways along the recipient’s trunk axis have been severed all around the trunk circumference. Even 
then, however, both curly birch and silver birch retain their phenotypic (figured and straight wood grain, respectively) as well 
as genotypic (which is expressed in preserving a combination of identified allelic variants) traits.
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Введение. Текстура и окраска древесины являются основными характеристиками, определя-
ющими ее декоративные достоинства. Среди представителей европейской лесной дендрофлоры 
наиболее широкую известность получила высокоценная узорчатая древесина карельской березы 
(Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti), причины появления узорчатости по-прежнему 
остаются предметом дискуссии. В этом плане новые возможности открывает применение совре-
менных молекулярно-генетических методов исследования. Так, недавно появился ряд публикаций, 
в которых рассматривается роль апопластного транспорта сахарозы в формировании узорчатой 
древесины, связанная с экспрессией генов семейcтв SUT и SWEET (кодирующих транспортеры  
сахарозы) [1], а также CWINV и SUS (кодирующих ферменты, расщепляющие сахарозу), и генов, 
кодирующих белок CVIF (отвечает за посттрансляционную регуляцию активности инвертазы 
клеточной стенки) [2]. В то же время результаты, полученные ранее в опытах с прививками  
и трансплантацией тканей [3], говорят о том, что накопление в стволе транспортной сахарозы явля-
ется только следствием образования узорчатой древесины, а не ее причиной, поскольку органично 
сросшиеся ткани карельской березы и березы повислой (или березы пушистой) устойчиво сохраня-
ют свои особенности, хотя и образуют общую проводящую систему, обеспечивающую единый 
транспортный поток продуктов фотосинтеза [4]. Это согласуется и с мнением Ю. В. Гамалея [5], 
который указывал, что успешность срастания прививаемых компонентов зависит в большей сте-
пени от сходства флоэмных экссудатов, чем от родственных связей растений.

Цель данной работы состояла в проведении молекулярно-генетического исследования (с ис-
пользованием семи микросателлитных маркеров) тканей древесины и коры, полученных в ре-
зультате прививки копулировкой и кольцевой (локальной) трансплантации фрагментов коры 
(как одной из разновидностей прививки) карельской березы на стволы березы повислой.

Материалы и методы исследования. Объектами изучения были карельская береза (Betula 
pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti) и береза повислая (Betula pendula Roth). Матери-
алом для исследований служили ткани древесины и коры, полученные в результате прививки 
копулировкой и кольцевой (локальной) трансплантации коры (как разновидности прививки), где 
в качестве привоя (донора) выступала карельская береза, а подвоя (или реципиента) – береза по-
вислая. Выделение ДНК из тканей древесины и коры (18 образцов) осуществляли по методике, 
описанной ранее [6]. Для генотипирования использовали анализ полиморфизма микросателлит-
ных локусов, локализованных в клеточном ядре (nSSRP). В качестве маркеров применялись по-
лиморфные SSR-локусы, наиболее часто используемые для разных видов березы – L2.2, L1.10, 
L7.8, L10.1, L022, L7.3, L5.4 [7]. Выбор данных маркеров был также обусловлен их высоким уров-
нем изменчивости (на основании предварительного анализа показателей полиморфизма: числа 
аллелей на локус (5–12), наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготности (0,40–0,90)). Прямой прай-
мер для каждого из маркеров на 5′-конце был мечен одним из типов красителей – 6FAM,  
TAMRA, HEX.

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) проводили с использованием коммерческой смеси 
Fermentas, содержащей TaqHF ДНК-полимеразу согласно инструкции фирмы-изготовителя (Thermo 
Fisher Scientific/Fermentas, Литва). Электрофоретическое фракционирование ампликонов SSR- 
маркеров проводили с помощью генетического анализатора ABI Prism 310 Genetic Analyzer в со-
ответствии с инструкцией фирмы-производителя (Thermo Fisher Scientific, США). Для оценки 
данных электрофоретического фракционирования, расчета уровня миксоплоидии и определе-
ния микросателлитной нестабильности использовали программу GeneMapper 4.0 (Thermo Fisher 
Scientific, США).

Результаты и их обсуждение. Проведенное исследование показало, что после выполнения 
прививки путем копулировки и привой, и подвой сохраняли свои генотипические характеристики. 
При этом электрофоретические спектры древесины, полученные на основе SSR-маркеров, де-
монстрируют наличие у них одного или двух пиков. Это говорит о том, что как привой, так  
и подвой являются диплоидами. Однако наличие одного пика свидетельствует, что генотип яв-
ляется гомозиготным по конкретному локусу, а двух – гетерозиготным. В частности, по локусу 
L1.10 привой (карельская береза) оказался гомозиготным (188 п. н.) (рис. 1, a), а подвой (береза 
повислая) – гетерозиготным (185/190 п. н.) (рис. 1, b).

В то же время обнаружено, что ткани древесины подвоя (березы повислой) имеют некоторые 
генетические особенности, которые отразились в аллельном дисбалансе, в частности по локусу 
L2.2, и в значительном количестве минорных фракций с неустановленной детерминацией по 
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локусу L10.1. Однако генетический химеризм тканей не диагностировался, поскольку характер 
минорных спектров по локусам L7.3, L10.1, L022 был сходным с подвоем или привоем, а по L2.2, 
L1.10, L5.4 и L7.8 они не выявлялись.

Молекулярно-генетический анализ компонентов древесины и коры, сформированных в ре-
зультате кольцевой (в виде пояса) трансплантации тканей коры донора (карельская береза)  
(рис. 2, а), когда были «перерезаны» транспортные пути как нисходящего тока от кроны реципи-
ента (береза повислая) к его собственной корневой системе, так и восходящего (от корневой си-
стемы к кроне), показал, что в процессе регенерации тканей участвовали и донор, и реципиент. 
Однако зона влияния каждого из них была строго локализована [7]. Так, все ткани реципиента 
(внутреннее кольцо древесины, сформированное до начала трансплантации; сектор, вновь обра-
зованный в области соединения (стыка) краевых поверхностей тканей реципиента и донора;  
а также ниже места кольцевой пересадки) независимо от их типа (кора или древесина) оказались 
генетически идентичными по плоидности и основному спектру аллелей по изученным локусам. 
Ткани коры и древесины донора также оказались диплоидными и генетически идентичными по 

а

b

Рис. 2. Поперечные спилы участка ствола после кольцевой пересадки (в виде пояса), сделанные послойно,  
отражающие изменение текстуры древесины, начиная со средней части (I–III) места трансплантации коры донора 

(карельской березы) и по мере удаления ее в сторону реципиента (березы повислой) (IV).  
Стрелками указаны краевые точки соединения древесины донора и реципиента, образовавшейся (в виде сектора)  

по мере увеличения диаметра ствола (а), и отдельные SSR-спектры по маркеру L1.10 (b)

Fig. 2. Wood texture in layer-by-layer sections across the middle part (I) of the donor (curly birch) transplant  
and its alteration (II, III) towards the wood of the recipient (IV) (silver birch). Arrows point to the ends of the union  

between donor wood and recipient wood formed (as a sector) as the trunk diameter increased (a)  
and to individual L1.10 marker SSR spectra (b)

Рис. 1. SSR-спектры по маркеру L1.10 тканей древесины прививки (дерево ПТ-982), выполненной путем копулировки, 
компонентами которой являются карельская береза – привой (а) и береза повислая – подвой (b)

Fig. 1. SSR spectra of the marker locus L1.10 of whip-grafted wood tissues (tree PT-982) produced from curly birch as scion (а) 
and silver birch as stock (b)
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составу аллелей, но заметно отличались от реципиента, при 
этом узорчатая текстура, характерная для карельской березы, 
хорошо контрастировала с обычной (прямоволокнистой) дре-
весиной березы повислой после их срастания.

Наряду с этим, в пограничных зонах срастания краевых 
тканей разных генотипов выявлен генетический химеризм, ко-
торый проявлялся наличием сходных аллелей (генотипов), при-
сущих обоим компонентам. Среди генетических особенностей 
реципиента также можно отметить микросателлитную неста-
бильность, которая проявлялась в тканях исходной древесины, 
образованной в центре ствола, в виде дополнительных атипич-
ных (с редуцированным мотивом в составе повторяющейся 
ДНК) аллеломорфов в SSR-спектрах.

Анализ уровня миксоплоидии (процент клеток с числом 
хромосом, отклоняющимся от модального) тканей донора и ре-
ципиента (рис. 3) показал, что в ряде случаев данный показа-
тель превышает норму (3–20 %), установленную для соматиче-
ских клеток покрытосеменных древесных растений [8]. При 
этом доля гетероплоидных клеток в тканях древесины и коры  
в «зоне срастания» компонентов на поперечном сечении варьи-
ровала от средних до высоких значений (дисбаланс аллелей  
в различных хромосомах варьировал от 22,2 до 78,6 %), что, 
возможно, связано с утратой одной из хромосом. Аналогичная 
ситуация отмечена и для образцов коры реципиента, располо-
женной в «секторе срастания» генетически разнородных тка-
ней. Возможно, такого рода изменения обусловлены некото-
рым отставанием процесса восстановления ксилемы (по срав-
нению с флоэмой) при кольцевой трансплантации по сравнению с тем, как это происходит при 
классической прививке, когда один из компонентов имеет корневую систему, а другой – побеги, 
ассимилирующая поверхность которых достаточна для выживания.

Заключение. В целом на основании полученных данных и их анализа установлено, что компо-
ненты прививки, независимо от метода их получения (копулировкой или кольцевой транспланта-
цией в виде пояса), после срастания сохраняют не только свои фенотипические, но и генотипиче-
ские особенности. Генетический химеризм диагносцировали при кольцевой транс плантации, но 
исключительно в зонах срастания краевых компонентов донора и реципиента. Это говорит о том, 
что механизм распознавания генотипов скорее всего включается до начала функционирования 
вновь образованной сосудистой системы. Полученные результаты являются важными для понима-
ния природы формирования и наследования узорчатой текстуры древесины, которая характерна 
для карельской березы и по сути является ее важнейшей отличительной чертой.

Рис. 3. Уровень миксоплоидии  
тканей на основании расчета  

данных потери  
гетерозиготности по маркерам  

у донора (карельская береза, КБ-135): 
1 – L.1.10, 2 – L5.4, 3 – L7.3  

и у реципиента (береза повислая,  
ББ-234): 4 – L.1.10 и 5 – L.7.8

Fig. 3. Tissue mixoploidy calculated 
from the loss of marker heterozygocity 

in the donor (curly birch, КБ-135):  
1 – L.1.10, 2 – L5.4, 3 – L7.3  

and in the recipient (silver birch,  
ББ-234): 4 – L.1.10 and 5 – L.7.8
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