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Работа является продолжением серии экспериментов по исследованию роли сахарозы в формиро-
вании узорчатой древесины у карельской березы (Betula pendula Roth var. carelica). Целью настояще-
го исследования было изучение роли сахарозы в регуляции делений клеток камбия. В ткани ствола
обычной березы повислой вводили растворы сахарозы различной концентрации, используя разра-
ботанную ранее методику. Микроскопический анализ образцов, отобранных через 28 дней после
начала эксперимента, показал, что повышение концентрации сахарозы в экзогенном растворе вы-
звало увеличение частоты антиклинальных делений клеток камбиальной зоны. Кроме того, в вари-
антах с высокими концентрациями сахарозы (10% и 20%) зона, в которой происходили антикли-
нальные деления, была значительно шире, чем в вариантах с меньшими концентрациями: антикли-
нальные деления наблюдались не только со стороны флоэмы, но и со стороны ксилемы и на более
значительном удалении от лучей. Сопоставление полученных результатов с результатами предыду-
щих экспериментов показало, что увеличение частоты антиклинальных делений камбиальных кле-
ток в вариантах с 10% и 20% растворами сахарозы совпадает с усилением паренхиматизации тканей
в этих вариантах. Данные по локализации делений в пределах камбиальной зоны указывают на то,
что морфогенез проводящих тканей березы повислой (Betula pendula Roth var. pendula) в экспери-
менте с введением растворов сахарозы, очевидно, идет по тому же пути, что и в стволе карельской
березы (Betula pendula Roth var. carelica). Представленные в настоящей статье данные согласуются с
высказанным ранее предположением о том, что формирование узорчатой древесины по типу ка-
рельской березы происходит в связи с повышением уровня сахарозы в тканях ствола.
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ВВЕДЕНИЕ

Широкую известность в мире имеет одна из
форм березы повислой – карельская береза (Betu-
la pendula Roth var. carelica), обладающая узорча-
той древесиной с высокими эстетическими свой-
ствами. Рисунок древесины карельской березы об-
разуется благодаря наличию темноокрашенных
включений паренхимной ткани. Чем больше вклю-
чений паренхимы приходится на единицу площади
спила, тем более насыщенным является узор (No-
vitskaya et al., 2016a).

Большинство авторов, занимавшихся иссле-
дованием процесса формирования древесины ка-
рельской березы, сходятся во мнении, что разви-
тие структурных аномалий ствола у этой породы
происходит вследствие нарушения регуляции кам-
биальной активности (Яковлев, 1949; Алексеева,
1962; Любавская, 1978; Барильская, 1979; Щетин-

кин, 1987; Velling et al., 2000; Коровин и др., 2003;
Новицкая, 2008). В ряде работ было установлено,
что вместо периклинальных делений, доминиру-
ющих при нормальной работе камбия, клетки
камбиальной зоны карельской березы преимуще-
ственно делятся антиклинальными и поперечны-
ми перегородками (Барильская, 1979; Щетинкин,
1987; Коровин и др., 2003). Нарушение ориента-
ции делений, в свою очередь, приводит к увели-
чению доли лучевой и аксиальной паренхимы в
ксилеме и формированию аномалий.

Было выдвинуто несколько гипотез относитель-
но метаболических причин аномального морфоге-
неза проводящих тканей карельской березы. В ка-
честве возможного индуктора аномальной камби-
альной активности рассматриваются различные
фитогормоны (Ahokas, 1985; Щетинкин, 1987; Nau-
joks et al., 2017), а также сахароза (Новицкая, 1997,
2008; Галибина и др., 2015a, б; Novitskaya et al.,
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2016a, b). Сахароза является основной транспорт-
ной формой фотоассимилятов у древесных расте-
ний умеренной зоны (Zimmermann, Ziegler, 1975;
Turgeon, Wolf, 2009); в период активного камби-
ального роста это практически единственный са-
хар, который обнаруживается во флоэмном экс-
судате березы повислой (Betula pendula Roth) (Ко-
лесниченко, 1985). В настоящее время сахароза
рассматривается не только как субстрат для обес-
печения биохимических реакций в клетках камби-
альной зоны, но и как сигнальная молекула, ока-
зывающая влияние на экспрессию генов (Horacio,
Martinez-Noel, 2013). В ряде работ обсуждается
роль сахарозы в регуляции камбиальной активно-
сти и дифференциации камбиальных производ-
ных (Farrar et al., 2000; Krabel, 2000; Sundberg et al.,
2000; Uggla et al., 2001; Гамалей, 2004).

Проверка гипотезы, согласно которой индук-
тором аномальной камбиальной активности у бе-
резы является высокий уровень сахарозы, была
проведена с использованием разработанного на-
ми методического подхода (Novitskaya, Kushnir,
2006; Новицкая, 2008). Растворы сахарозы различ-
ной концентрации вводили в ткани ствола обыч-
ной березы повислой с типичной для вида прямо-
слойной древесиной (B. pendula var. pendula). Было
показано, что рост концентрации сахарозы в рас-
творе сопровождался снижением прироста ксиле-
мы и увеличением прироста флоэмы (Novitskaya,
Kushnir, 2006). Происходило формирование скле-
реидных комплексов, в норме не встречающихся в
проводящей флоэме березы повислой, но типич-
ных для карельской березы (Novitskaya, 2009). Кси-
лема, сформировавшаяся под влиянием высоких
концентраций сахарозы, характеризовалась высо-
ким уровнем паренхиматизации (Novitskaya, Kush-
nir, 2006), уменьшением числа и размеров сосудов,
изменением ориентации проводящих элементов
(Tarelkina et al., 2018). Таким образом, сформиро-
вавшиеся в процессе эксперимента ткани имели
много общих черт с проводящими тканями карель-
ской березы.

Формирование аномалий в стволе карельской
березы связано с перестройкой камбиальных де-
лений, поэтому дальнейшее развитие предложен-
ной нами гипотезы предполагает исследование
роли сахарозы в регуляции делений клеток кам-
бия. В настоящей работе приведены данные по
влиянию различных концентраций сахарозы на
частоту и локализацию антиклинальных делений
клеток камбиальной зоны березы повислой.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Подбор деревьев. Исследования проводили на
15–20-летних деревьях обычной березы повислой
c прямослойной древесиной (Betula pendula Roth
var. pendula). Высота деревьев составляла 10 ± 0.5 м,
диаметр ствола на высоте 130 см – 11 ± 0.3 см. Де-
ревья произрастали в одинаковых почвенно-кли-
матических условиях на экспериментальных
участках Института леса КарНЦ РАН, располо-
женных в 2 км к югу от г. Петрозаводска (61°45′ с.ш.,
34°20′ в.д.).

Введение растворов. Введение растворов саха-
розы в камбиальную зону ствола проводили в со-
ответствии с опубликованной методикой (Novits-
kaya, Kushnir, 2006; Новицкая, 2008). На высоте
130 см от земли на стволе намечали 5 вертикально
расположенных прямоугольников (10 * 2 см) на
одинаковом расстоянии друг от друга. В прямо-
угольниках при помощи прививочного ножа акку-
ратно удаляли внешние слои коры, оставляя нетро-
нутой небольшую часть непроводящей флоэмы.
Проводящая флоэма и камбий оставались непо-
врежденными. После удаления внешних слоев
коры ствол в зоне ранения изолировали водоне-
проницаемым материалом, в результате чего на
стволе получали 5 одинаковых камер (рис. 1). В
камеры с помощью шприца вводили растворы са-
харозы возрастающей концентрации: 1, 2.5, 5, 10,
20%. Каждый раствор вводили в одну из камер,
таким образом, все варианты эксперимента были
реализованы на каждом из стволов. Эксперимент
проводили в трех биологических повторностях.

Интенсивная транспирация листьев в период
роста дерева обеспечивала всасывание растворов
внутрь ствола. Растворы ежедневно добавляли,
чтобы камера была заполнена целиком. Экспери-
мент был начат 10 июля и продолжался 28 дней.

Микроскопический анализ. Из средней части
камеры вырезали блоки, включающие флоэму,
камбиальную зону и ксилему. Образцы фиксиро-
вали глутаральдегидом с последующей постфик-
сацией осмием и заключали в эпон (Уикли, 1975).
На ультратоме LKB Ultrotome IV (Sweden) изго-
тавливали срезы толщиной 2 мкм, которые окра-
шивали 1% водным раствором сафранина. Мик-
роскопический анализ проводили на световом
микроскопе AxioImager A1 (Karl Zeiss, Germany),

Рис. 1. Схема расположения камер с растворами саха-
розы на стволе, радиальная и фронтальная проекция.
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обработку изображений осуществляли при по-
мощи программы ВидеоТест-Морфология 5.0
(ВидеоТесТ, Россия).

На микрофотографиях поперечных срезов кам-
биальной зоны определяли число антиклинальных
делений путем подсчета недавно сформированных
тангентальных клеточных стенок. В каждом вари-
анте эксперимента было обследовано не менее 400
радиальных рядов клеток камбиальной зоны, об-
щая протяженность обследованного камбия со-
ставляла 7.5–9 мм. Частоту антиклинальных деле-
ний выражали в виде числа недавно произошед-
ших делений на 1000 клеток камбиальной зоны.
Помимо этого отмечали, в какой позиции произо-
шло деление относительно флоэмы и относитель-
но ближайшего луча. Таким образом для каждого
варианта была составлена карта пространствен-
ной локализации недавно произошедших анти-
клинальных делений.

Статистический анализ. Статистическая обра-
ботка результатов проводилась с использованием
программы Статистика, версия 10 (СтатСофт,
Росcия). Оценку достоверности различий между
вариантами проводили с применением однофак-
торного дисперсионного анализа и критерия
Тьюки. Все данные на диаграммах представлены
как M ± SD, где М – средняя величина, SD –
стандартное отклонение.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Во всех вариантах эксперимента камбиальная

зона березы была представлена 8–13 слоями вере-
теновидных и 5–8 слоями лучевых клеток. Не-
смотря на значительную протяженность обследо-
ванного камбия мы не зафиксировали ни одного
антиклинального деления в лучевых клетках кам-
бия. Все наблюдаемые антиклинальные деления
происходили в веретеновидных клетках камби-
альной зоны.

Повышение концентрации сахарозы в экзоген-
ном растворе вызвало увеличение частоты анти-
клинальных делений клеток камбиальной зоны. В
вариантах с высокими концентрациями сахарозы
(10, 20%) частота антиклинальных делений была
существенно выше по сравнению с вариантами с
меньшей концентрацией дисахарида (1–5%)
(рис. 2).

Концентрация сахарозы оказывала влияние не
только на частоту антиклинальных делений, но и
на их пространственную локализацию в пределах
камбиальной зоны. При концентрациях до 5%
включительно антиклинальные деления наблю-
дались в основном в части камбиальной зоны, ко-
торая прилегает к проводящей флоэме (рис. 3, 4).
В вариантах с введением высоких концентраций
(10, 20%) зона, в пределах которой происходили
антиклинальные деления, расширялась: деления

наблюдались как со стороны флоэмы, так и со
стороны ксилемы (рис. 3, 4).

Наряду с отмеченными особенностями, изме-
нялся характер распределения антиклинальных
делений относительно лучей. Общим для всех слу-
чаев было то, что максимальное количество анти-
клинальных делений происходило в веретеновид-
ных инициалях, непосредственно примыкающих
к лучу (рис. 5, 6). При введении в ткани ствола са-
харозы в концентрациях 1–5% деления в клетках,
удаленных от луча на 1–2 и более радиальных рядов
клеток, происходили, как правило, в прилегающей
к флоэме части камбиальной зоны (1–3 позиция в
радиальном ряду) (рис. 6). В вариантах с введени-
ем 10 и 20% растворов сахарозы антиклинальные
деления в удаленных от луча рядах были отмече-
ны в более глубоких слоях клеток камбиальной
зоны (5–9 позиция в радиальном ряду), т.е. в
ксилемной части камбиальной зоны (рис. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ
В период завершения ростовой активности кам-

биальная зона березы повислой насчитывает 4–6
рядов веретеновидных и 2–4 ряда лучевых клеток,
а в период покоя количество рядов веретеновид-
ных и лучевых клеток составляет соответственно
1–4 и 1–2 (Барильская, 1979). Из этого можно за-
ключить, что во время отбора образцов камбий
исследованных нами деревьев находился в состо-
янии активной работы.

Известно, что в активном камбии доминируют
периклинальные деления клеток; на антикли-
нальные деления приходится менее 10% всех ми-
тозов (Лебеденко, 1970; Catesson, 1994; Lachaud
et al., 1999). При этом в веретеновидных клетках
камбия антиклинальные деления происходят в
20–500 раз чаще, чем в лучевых клетках (Лебеден-

Рис. 2. Частота антиклинальных делений в экспери-
менте с введением растворов сахарозы в концентра-
циях 1–20% Разными буквами обозначены достовер-
но отличающиеся значения (критерий Тьюки).
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ко, 1970). По-видимому, этим объясняется тот
факт, что все отмеченные нами антиклинальные
деления происходили в веретеновидных клетках.

Представляет интерес сопоставление резуль-
татов, приведенных в настоящей работе, с резуль-
татами предыдущих экспериментов по введению

сахарозы в ткани ствола березы повислой. Ранее
было показано, что проводящие ткани в вариан-
тах с введением 10% и 20% растворов сахарозы ха-
рактеризуются более высокой степенью паренхи-
матизации (Novitskaya, Kushnir, 2006; Новицкая,
2008). Наши новые данные свидетельствуют о

Рис. 3. Гистограммы распределений антиклинальных делений в радиальном ряду флоэма-ксилема. Позиция 1 соот-
ветствует ближайшей к флоэме клетке камбиальной зоны.
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Рис. 4. Локализация антиклинальных делений в камбиальной зоне. Стрелками указаны произошедшие после начала
эксперимента антиклинальные деления. 2.5% и 20% – варианты с введением 2.5% и 20% растворов сахарозы соответ-
ственно, Фл – флоэма, Кс – ксилема. Отрезок = 50 мкм.
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том, что усиление паренхиматизации тканей в
этих вариантах совпадает с увеличением частоты
антиклинальных делений клеток камбиальной зо-
ны. Известно, что образование тяжей аксиальной
паренхимы происходит в результате антикли-
нальных делений веретеновидных клеток кам-
бия, при этом клеточная пластинка закладывает-
ся под углом к оси ствола (Larson, 1994). Из этого
можно заключить, что высокие концентрации са-
харозы стимулировали деление веретеновидных
клеток камбия несколькими наклонными пере-
городками, в результате чего дифференцирова-
лись тяжи аксиальной паренхимы. Следует отме-
тить, что морфогенез проводящих тканей у обыч-
ной березы повислой в нашем эксперименте с
введением растворов сахарозы имеет сходство с
формообразовательными процессами, идущими
в стволе карельской березы: в обоих случаях на-
блюдается повышение частоты антиклинальных
делений в камбиальной зоне, которое приводит к
увеличению доли паренхимы в составе проводя-
щих тканей.

Сходство в характере деления клеток у карель-
ской березы и у обычной березы при введении са-
харозы проявляется также при рассмотрении лока-
лизации антиклинальных делений относительно
ближайшего луча. У карельской березы формиро-
вание аномалий, как правило, приурочено к лучам
(Барильская, 1979; Щетинкин, 1987; Коровин и др.,
2003). Согласно наблюдениям С.В. Щетинкина, в
зоне аномалии веретеновидные инициали камбия
вблизи луча делятся несколькими наклонными
перегородками, что ведет к формированию ано-
мальных агрегатных лучей и прослоек аксиаль-
ной паренхимы (Косиченко, Щетинкин, 1987;
Щетинкин, 1987). В нашем эксперименте наи-
большее число антиклинальных делений в камбии
березы также было зафиксировано вблизи лучей.
Повышение уровня сахарозы в растворе, по-види-
мому, активизировало радиальный транспорт в лу-
чах, о чем свидетельствует увеличение ширины
ксилемных лучей в вариантах с высокими (10% и
20%) концентрациями сахарозы (Tarelkina et al.,
2018). Вследствие этого сигнал, индуцирующий
антиклинальные деления клеток, более активно
транспортировался по лучу из флоэмы в сторону
ксилемы, что вызвало увеличение частоты анти-
клинальных делений в ближайших к лучу клетках
камбия.

В настоящее время регуляторные механизмы,
контролирующие частоту и локализацию анти-
клинальных делений в камбии, во многом оста-
ются неясными. Делиться антиклинально могут
все клетки камбиальной зоны, включая материн-
ские клетки флоэмы и ксилемы (Larson, 1994).
Согласно данным различных авторов, антикли-
нальные деления материнских клеток ксилемы
наблюдаются значительно реже по сравнению с
инициалями камбия и материнскими клетками

флоэмы (Esau, Cheadle, 1955; Bannan, 1957; Lar-
son, 1994; Schrader et al., 2004; Nilsson et al., 2008).
На растениях тополя показано, что более высокая
частота антиклинальных делений в инициальном
слое камбиальной зоны совпадает с пиком кон-
центрации ауксина (Schrader et al., 2004), что ука-
зывает на участие этого гормона в регуляции про-
странственной локализации антиклинальных де-
лений в пределах камбиальной зоны. Нилссон с
соавторами (Nilsson et al., 2008) на мутантных рас-
тениях тополя установили, что снижение чув-
ствительности камбиальных клеток к ауксину в
результате сверхэкспрессии гена AUX/IAA, коди-
рующего белок-репрессор ауксинового сигнала,
вызывает существенное расширение зоны, в ко-
торой наблюдаются антиклинальные деления, в
сторону ксилемы. По их мнению, ключевым фак-
тором в локализации антиклинальных делений
может быть местоположение максимума чувстви-
тельности клеток к ауксину, которое, в свою оче-
редь, определяется компонентами системы по-
лярного транспорта гормона.

Рис. 5. Гистограммы распределений антиклинальных
делений на различном удалении от ближайшего луча.
Позиция 1 соответствует ближайшей к лучу клетке
камбиальной зоны.
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Направление полярного транспорта ауксина
зависит от локализации на плазмалемме PIN-бел-
ков – межклеточных переносчиков гормона, кото-
рые обеспечивают его выход из клетки (Friml,
Palme, 2002). На корнях арабидопсиса (Arabidopsis
thaliana) продемонстрировано изменение про-
странственного распределения PIN-белков под
влиянием повышенных уровней глюкозы в среде
культивирования, в результате чего изменялось
направление транспорта ауксина (Mishra et al.,
2009). Глюкоза в камбиальной зоне древесных рас-
тений образуется в результате распада сахарозы,
катализируемого инвертазами (Sturm, 1999). Ранее
мы показали, что при введении растворов сахаро-
зы, ее поступление вглубь тканей ствола сопро-
вождается повышением активности апопластной
инвертазы и, значит, ростом уровня глюкозы (Та-
релкина и др., 2015). Мы полагаем, что расшире-
ние зоны антиклинальных делений в экспери-
менте с введением сахарозы может быть связано с
влиянием глюкозы, образующейся при инвер-
тазном расщеплении сахарозы, на локализацию
PIN-белков на плазматической мембране и, соот-
ветственно, полярный транспорт ауксина. В
пользу данного предположения свидетельствует

факт, что в вариантах с высокими концентрация-
ми сахарозы (10%, 20%) мы наблюдали формиро-
вание свилеватой древесины (Tarelkina et al., 2018),
которое обычно связывают с нарушением поляр-
ного транспорта ауксина (Sachs, Cohen, 1982;
Kurczyńska, Hejnowicz, 1991; Zakrzewski, 1991; Aloni
et al., 1997).

Изучение семейства PIN-белков в васкуляр-
ных тканях стебля показало, что базипетальный
транспорт ауксина обеспечивает белок PIN1
(Gälweiler et al., 1998); латеральный транспорт
гормона связывают с белком PIN3 (Friml et al.,
2002; Bennet et al., 2016). Результаты наших иссле-
дований свидетельствуют о том, что у карельской
березы в зоне роста и развития аномальной (узор-
чатой) древесины экспрессия гена PIN1 несколь-
ко ниже, а экспрессия гена PIN3 более чем в два
раза выше, чем у обычной березы повислой (Но-
вицкая и др., 2017). При этом в проводящих тка-
нях ствола у растений карельской березы с узор-
чатой древесиной наблюдается намного более
высокая активность апопластной инвертазы, по
сравнению с обычной березой повислой (Галиби-
на и др., 2015a). Обобщение представленных вы-
ше данных позволяет предположить, что в основе

Рис. 6. Локализация антиклинальных делений в камбиальной зоне относительно луча. Стрелками указаны произо-
шедшие после начала эксперимента антиклинальные деления. 5%, 10% и 20% - варианты с введением 5%, 10% и 20%
растворов сахарозы соответственно, Фл – флоэма, Кс – ксилема, Л – луч. Отрезок = 50 мкм.
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механизма аномального камбиального роста у ка-
рельской березы также может лежать влияние
глюкозы на локализацию PIN-белков.

Помимо ауксина важную роль в регуляции дея-
тельности камбия играют CLE-пептиды группы B –
TDIF (TRACHEARY ELEMENT DIFFERENTI-
ATION INHIBITORY FACTOR) (Додуева и др.,
2012, 2014; Ye, Zhong, 2015). Установлено, что при
нетипичной экспрессии гена CLE41 в зоне форми-
рования ксилемы, клеточная пластинка при деле-
нии клеток закладывается под различными угла-
ми, т.е. происходит замена упорядоченных пери-
клинальных делений на антиклинальные (Etchells,
Turner, 2010; Etchells et al., 2015; Kucukoglu et al.,
2017). Недавно полученные результаты указывают
на наличие взаимодействия между ауксиновым и
CLE/TDIF сигналингом (Schuetz et al., 2013).

В заключение необходимо отметить, что не-
смотря на то, что в качестве возможных индукто-
ров аномального морфогенеза при образовании
узорчатых древесин часто рассматриваются раз-
личные фитогормоны, до настоящего времени
эти предположения так и не получили убедитель-
ного экспериментального подтверждения. Полу-
ченные нами результаты свидетельствуют, что
индуктором аномальной камбиальной активно-
сти может быть высокий уровень сахарозы. Вве-
дение растворов сахарозы в ствол березы повислой
вызвало увеличение частоты антиклинальных де-
лений и изменение их локализации в пределах
камбиальной зоны. Представленные в настоящей
статье данные согласуются с высказанным ранее
предположением о том, что формирование узорча-
той древесины по типу карельской березы проис-
ходит в связи с повышением уровня сахарозы в
тканях ствола. Необходимы дальнейшие биохи-
мические и молекулярно-генетические исследо-
вания для установления механизмов аномальной
камбиальной активности у древесных растений,
включая комплексное изучение анатомо-цитоло-
гических особенностей тканей, активности фер-
ментов, метаболизирующих сахарозу, и уровня
экспрессии генов, кодирующих белки, участвую-
щие в углеводном, ауксиновом и CLE-пептидном
сигналинге. Перспективным в этом отношении
является изучение формирования проводящих
тканей у карельской березы и в целенаправленных
экспериментах, вызывающих структурные анома-
лии, характерные для этой древесной породы.

Авторы выражают благодарность Д.С. Ивано-
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Sucrose-Caused Changes in the Frequency and Localization of Anticlinal Divisions
in the Cambial Zone of Silver Birch

T. V. Tarelkina1, * and L. L. Novitskaya1

1Forest Research Institute, Karelian Research Center, Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, 185910 Russia
*E-mail: karelina.t.v@gmail.com
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This study continues our previous experiments intended to elucidate the role of sucrose in a patterned wood
formation in silver birch (Betula pendula Roth var. carelica). The purpose of the study was the investigation of
the role of sucrose in the regulation of cell division in the cambial zone. Using an earlier-developed technique,
sucrose solutions of different concentrations have been delivered into trunk tissues of silver birch. A micro-
scopic analysis of samples collected 28 days after the beginning of the experiment has shown that an increased
sucrose concentration in an exogenous solution causes an increase in the frequency of anticlinal cell divisions
in the cambial zone. In the case of high sucrose concentrations (10 or 20%), the zone of anticlinal divisions
is significantly wider than in variants with low sucrose concentrations, since anticlinal divisions are observed
on both phloem and xylem sides and at a larger distance from rays. A comparison of the obtained results with
the previous experiments shows that the increased frequency of anticlinal divisions in cambial cells observed
in the case of application of 10 or 20% sucrose solutions coincides with an increased parenchymatization of
tissues. A revealed localization of anticlinal divisions within the cambial zone indicates that, in the case of the
exogenous sucrose uptake, the morphogenesis of conductive tissues in silver birch (Betula pendula Roth var.
pendula) occurs in the same way as in Karelian birch (Betula pendula Roth var. carelica). Data presented in
this paper agree with the earlier hypothesis that the formation of patterned wood similar to that of Karelian
birch occurs due to increased sucrose content in trunk tissues.

Keywords: Betula pendula, anomalous cambial activity, anticlinal divisions, parenchyma 
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