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В	естественных	условиях	произрастания	проведено	исследование	параметров	водного	обмена	березы	
повислой	 (Betula	 pendula	 var.	 pendula)	 и	 карельской	березы	 (Betula	 pendula	 var.	 carelica)	 при	нормальном	
и	аномальном	развитии	проводящих	тканей	ствола.	Установлено	сходство	суточной	динамики	переменных	
водного	обмена	двух	форм	березы	и	выявлены	различия	в	их	величинах,	обусловленные	внутривидовыми	
особенностями	как	проводящих	тканей	ствола	дерева,	так	и	структуры	ассимиляционного	аппарата.	Пока-
зано	увеличение	степени	различий	показателей	водного	обмена	исследуемых	форм	берез	с	усилением	вы-
раженности	узорчатой	текстуры	древесины	ствола	в	онтогенезе.	Сравнительный	анализ	суточной	динамики	
переменных	водообмена	у	двух	форм	березы	с	применением	метода	косинор-анализа	позволил	выявить	раз-
ную	значимость	водных	потенциалов	облиственных	побегов	в	регуляции	водного	обмена	карельской	березы	
и	обычной	березы	повислой.
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Parameters	 of	water	 regime	were	 studied	 in	 common	 silver	 birch	 (Betula	 pendula	 var.	 pendula)	 and	 curly	
(Karelian)	birch	(B.	pendula	var.	carelica)	with	normal	and	abnormal	development	of	trunk	tissues	in	natural	habitats.	
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В	 экофизиологических	 исследованиях	
древесных	 растений	 в	 естественной	 среде	
водному	обмену,	как	одному	из	важнейших	
процессов	 жизнедеятельности,	 уделяется	
большое	 внимание	[3,	 9,	 10,	 6	 и	 др.].	 Для	
выявления	 особенностей	 этого	 процесса	
у	разных	 видов	 растений	 необходима	 ин-
формация	 о	 свойствах	 их	 водопроводящей	
системы.	 Особый	 интерес	 в	 этом	 плане	
представляют	 растения	 березы	 повислой	
(Betula pendula Roth),	 особенностью	 кото-
рой	является	способность	образовывать	две	
формы:	 обычной	 березы	 повислой	 (Betula 
pendula var.	 pendula)	 и	 карельской	 березы	
(Betula pendula var. carelica).	Для	карельской	
березы	отмечают	аномальное	строение	про-
водящих	тканей	осевых	органов,	что	прояв-
ляется	в	свилеватости	структурных	элемен-
тов	 древесины,	 значительном	 уменьшении	
числа	сосудов,	увеличении	количества	кле-
ток	запасающей	паренхимы	[5].	Отмечают-
ся	также	некоторые	отличия	в	морфологии	
тканей	листа	двух	форм	березы	[4].	эти	осо-

бенности	структурной	организации	тканей,	
вероятно,	должны	влиять	на	водный	обмен	
деревьев.	 Данное	 предположение	 требует	
дополнительных	 исследований	 комплекса	
параметров	 водообмена	 деревьев	 березы	
повислой	с	разной	степенью	выраженности	
признака	узорчатости	древесины.

Известно,	 что	 процесс	 водного	 обмена	
растений	 в	 естественной	 среде	 реализу-
ется	 в	 виде	 суточных	 ритмов,	 для	 анализа	
которых	 используются	 различные	 матема-
тические	методы	[2	и	др.].	Исследовать	ре-
гуляцию	водного	режима	растения,	выявляя	
специфические	 внутривидовые	 различия	
традиционными	 методами	 статистическо-
го	 анализа	 данных	 достаточно	 сложно.	
Поэтому	 в	 настоящее	 время	 ведутся	 по-
иски	других	методов	обработки	данных	и,	
в	частности,	есть	успешные	примеры	при-
менения	косинор-анализа	для	исследования	
суточной	динамики	переменных	водообме-
на	травянистых	растений	[7],	а	также	СО2-
газообмена	 хвойных	 растений	[1].	 Работ,	
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в	которых	используется	метод	косинор-ана-
лиза	 для	 сравнительного	 анализа	 данных	
внутривидовых	 особенностей	 регуляции	
водного	обмена	растений	березы,	в	настоя-
щее	время	нет.

цель	нашей	работы	–	провести	сравни-
тельное	 исследование	 суточной	 динамики	
переменных	 водообмена	 у	обычной	 бере-
зы	повислой	и	карельской	березы	с	учетом	
особенностей	строения	их	водопроводящей	
системы	и	ассимиляционного	аппарата.	

Материалы и методы исследования
Исследования	проводили	на	экспериментальных	

участках	Института	леса	Карельского	научного	цен-
тра	РАН	на	территории	Агробиологической	станции	
в	окрестностях	г.	Петрозаводска	 (южная	Карелия,	N	
61045′,	 Е	 34020′).	 Объектами	 исследования	 служи-
ли	3	и	5-летние	саженцы	обычной	березы	повислой	
(Betula pendula var.	pendula)	с	прямослойной	древеси-
ной	и	карельской	березы	(Betula pendula	var.	сarelica)	
с	 узорчатой	 древесиной,	 произрастающие	 в	 одина-
ковых	 почвенно-климатических	 условиях.	 Полевые	
исследования	 суточной	 динамики	 показателей	 во-
дного	обмена	проводили	с	июня	по	сентябрь	в	соот-
ветствии	с	фенологическим	развитием	деревьев	рода	
Betula.	 Метеорологические	 параметры	 регистриро-
вали	 с	 помощью	 системы	LI-COR	 6400ХТ	 (LI-COR	
Inc.,	США).	Водный	потенциал	облиственных	побе-
гов	 (WP)	 определяли	 с	 помощью	 камеры	 давления	
Plant	 Moisture	 Vessel	 SKPM	 1400	 (Skye	 Instruments	
Ltd.,	 Великобритания).	 Содержание	 воды	 в	 свежей	
навеске	листьев	 (WCf),	 дефицит	водного	насыщения	
(WSD)	и	насыщающее	содержание	воды	(WCs)	в	листе	
рассчитывали	по	формулам	WCf = Wf	 –	Wd	/	Wd (гводы	
г-1

сух.массы),	WSD = Ws	–	Wf	/	Ws	–	Wd	(	%),	WCs = Ws	–	Wf	/	
Wd (гводы	г

-1
сух.массы),	где Wf	и	Wd	–	свежая	и	сухая	мас-

са	листьев,	Ws	 –	масса	листьев	при	насыщении.	От-
бор	 образцов	 проводили	 в	 3-кратной	 повторности.	
Cтатистическую	 обработку	 результатов	 измерений	
проводили	методами	дисперсионного	анализа,	коси-
нор-анализа	и	корреляционного	анализа	[8].	Уровень	
значимости	для	принятия	 гипотезы	о	 статистически	
достоверном	отличии	от	нуля	полученных	 значений	
коэффициентов	корреляции	был	принят	0,05.

Результаты исследования и их 
обсуждение

Сравнительный	 анализ	 суточной	 дина-
мики	переменных	водного	обмена	на	фоне	
изменений	 температуры	 (T)	 и	 относитель-
ной	влажности	(H)	воздуха	показал,	что	она	
имеет	сходный	характер	у	3	и	5-летних	рас-
тений	обычной	березы	повислой и карель-
ской	березы	(рисунок).	Так,	в	утренние	часы	
с	понижением	Н,	увеличением	Т	и началом	
транспирационного	 расхода	 влаги	 проис-
ходило	 уменьшение	 водных	 потенциалов	
облиственных	 побегов	 (WP)	 и	 содержания	
воды	 (WCf)	 в	 листьях,	 увеличение	 водного	
дефицита	(WSD)	и	насыщающего	содержа-
ния	воды	(WCs)	в	листьях.	В	послеполуден-
ное	время	наблюдали	минимальные	 значе-
ния	WP	и	WCf	и	максимальные	WSD и WCs.	

За	вечерним	повышением	Н	и	уменьшени-
ем	 Т	 следовало	 уменьшение	 WSD	 и	 WCs,	
а	также	увеличение	WP	и	WCf.	

Если	 суточная	 динамика	 переменных	
водного	 обмена	 разновозрастных	 растений	
березы	имела	сходный	характер,	 то	в	их	ве-
личинах	 был	 выявлен	 ряд	 внутривидовых	
особенностей.	Так,	сопоставление	двух	форм	
березы	 по	WP, WSD	 и	WCs	 показало	 отсут-
ствие	 достоверных	 различий	 у	трехлетних	
растений	 и	 их	 наличие	 у	пятилетних.	 При	
этом	среднедневные	значения	WP, WSD	и	WCs 
у	карельской	 березы	 были	 ниже	 (p	<	0,05),	
чем	у	обычной	березы	повислой.	Следует	от-
метить	 также	усиление	различий	 с	 увеличе-
нием	водного	дефицита	в	растениях.	

Наиболее	 вероятной	 причиной	 разли-
чий	 в	WP	 как	 у	разновозрастных	растений	
одной	 формы,	 так	 и	 разных	 форм	 березы	
повислой	является	более	высокое	сопротив-
ление	движению	влаги	по	ксилеме	пятилет-
них	растений	карельской	березы,	по	сравне-
нию	с	трехлетними,	а	также	более	высокое	
ксилемное	 сопротивление	 у	растений	 ка-
рельской	 березы	 по	 сравнению	 с	 обычной	
березой	повислой.	Отмеченная	особенность	
связана	 с	 усилением	 узорчатости	 древеси-
ны	с	возрастом	растений	карельской	березы	
и	ее	отсутствием	у	обычной	березы	повис-
лой,	что	приводило	к	дополнительному	уве-
личению	 сопротивления	 движению	 влаги	
у	пятилетних	 растений	 карельской	 березы.	
Наиболее	 существенные	 различия	 по	 WP 
наблюдались	в	дневное	время	суток.	Веро-
ятно,	это	было	связано	с	тем,	что	днем	за-
пасы	влаги	в	водопроводящей	системе	ми-
нимальны,	 а	 сопротивление	 ее	 движению	
максимально	[3].	

Одной	 из	 возможных	 причин	 чувстви-
тельности	 WCs и WSD	 к	 внутривидовым	
особенностям	водного	режима	растений	бе-
резы	является	взаимосвязь	этих	показателей,	
прежде	всего,	WCs,	со	структурой	листа,	что	
показано	 для	 травянистых	 растений	[7].	По	
результатам	 нашего	 исследования,	 единица	
сухой	массы	листа	карельской	березы	в	про-
цессе	его	насыщения	водой	получает	мень-
шее	 количество	 воды,	 чем	 единица	 сухой	
массы	листа	березы	повислой	–	WCs	листьев	
карельской	березы	ниже,	чем	березы	повис-
лой.	Можно	 также	 отметить,	 что	 и	 водный	
дефицит	–	WSD,	т.е.	недонасыщенность	тка-
ней	листа	водой,	ниже	у	карельской	березы	
по	 сравнению	 с	 березой	 повислой.	 Наряду	
с	этим,	сопоставление	двух	форм	березы	по	
удельной	 поверхностной	 плотности	 листа	
показало	их	более	высокие	значения	у	бере-
зы	повислой	по	сравнению	с	карельской	бе-
резой	[4].	этот	факт	свидетельствует	о	том,	
что	плотность	сложения	тканей	листа	и	сте-
пень	 развития	 мезофилла	 в	 листовой	 пла-
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стинке	карельской	березы	ниже,	чем	в	листе	
березы	повислой.	Также	известно,	что	плот-
ность	сложения	мезофилла	отражает	степень	
реализации	 растяжения	 листьев,	 и	 зависит	
только	от	водоснабжения	[7].	В	связи	с	этим	
можно	 предположить,	 что	 водообеспечен-
ность	 различных	 тканей,	 включая	 ткани	
листа,	у	карельской	березы	лучше,	чем	у	бе-

резы	повислой,	 за	 счет	пула	воды,	который	
накапливается	 в	 паренхиме	 коры	[5].	Нали-
чием	паренхимного	пула	воды	у	карельской	
березы	и	его	отсутствием	у	обычной	березы	
повислой	 также	можно	 объяснить	 увеличе-
ние	различий	по	показателям	водного	режи-
ма	у	двух	форм	березы	при	усилении	водно-
го	дефицита.

Дневная динамика водного потенциала облиственных побегов (WP), содержания воды (WCf), 
водного дефицита (WSD) и насыщающего содержания воды (WCs) в листьях трехлетних (А) 
и пятилетних (Б) растений березы повислой и карельской березы. По оси абсцисс – время дня, 

часы. По оси ординат: (1) – водный потенциал, МПа; (2) – содержание воды, гводы г
-1

сух. массы;  
(3) – водный дефицит, %; (4) – насыщающее содержание воды, гводы г

-1
сух. массы
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Дальнейший	 анализ	данных,	проведен-

ный	 с	 использованием	 кросскорелляцион-
ных	 матриц	 между	 полученными	 в	 ходе	
косинор-анализа	 амплитудами	 центриро-
ванных	 суточных	 колебаний	 и	 среднесу-
точными	 значениями	 показателей	 водного	
режима	двух	форм	березы,	также	позволил	
выявить	 некоторые	 внутривидовые	 раз-
личия.	 Так,	 для	 растений	 карельской	 бе-
резы	 были	 получены	 высокие	 по	 модулю	
коэффициенты	 корреляции	 между	 средне-
суточным	 значением	 водного	 потенциала	
(Mean_WP)	и	среднесуточными	значениями	
содержания	 воды	 в	 листе	 (Mean_WCf),	 на-
сыщающего	 содержания	воды	 (Mean_WCS)	
и	водного	дефицита	 (Mean_WSD),	 которые	
составили	0,74,	 -0,58	и	-0,70	соответствен-
но.	 Также	 была	 выявлена	 взаимозависи-
мость	 амплитуды	 центрированного	 суточ-
ного	ритма	водного	потенциала	 (A_WP)	со	
среднесуточными	 значениями	 Mean_WCf,	
Mean_WCS и	 Mean_WSD,	 с	 коэффициен-
тами	 корреляции	 –	 0,70,	 0,60	 и	 0,70	 соот-
ветственно.	Для	растений	обычной	березы	
повислой	 также	 были	 получены	 высокие	
по	модулю	коэффициенты	корреляции,	од-
нако	 структура	 парных	 линейных	 связей	
между	показателями	была	несколько	иной.	
Была	 выявлена	 взаимосвязь	 Mean_WP 
с	Mean_WCf	 и	Mean_WSD,	 а	 также	 A_WP 
с	Mean_WCS и Mean_WSD,	с	коэффициента-
ми	корреляции,	соответственно,	0,79,	–	0,60	
и	0,57,	 0,56.	Однако	следует	отметить,	что	
коэффициенты	 корреляции,	 рассчитанные	
между	одинаковыми	параметрами	растений	
карельской	 березы	 и	 обычной	 березы	 по-
вислой	статистически	значимо	отличные	от	
нуля,	находятся	в	пределах	статистической	
ошибки,	 т.е.	 их	 различие	 между	 формами	
березы	статистически	незначимо	(p	>	0,05).	

При	этом	была	установлена	особая	роль	
WP облиственных	побегов	в	регуляции	во-
дного	обмена	у	двух	форм	растений	березы.	
Так,	WP	побегов	карельской	березы	являет-
ся	центральным	звеном,	которое	раздельно	
управляет	 изменениями	 двух	 компонентов	
всех	 показателей	 водного	 режима:	 средне-
суточным	уровнем	и	амплитудой	суточного	
ритма.	Каждый	тренд	распадается	на	две	ав-
тономные	 составляющие,	 которые	 не	 име-
ют	 между	 собой	 статистически	 значимых	
линейных	связей	ни	внутри	одного	показа-
теля,	ни	с	каким-либо	компонентом	друго-
го.	В	этой	связи,	WP	облиственных	побегов	
можно	считать	определяющим	и	доминиру-
ющим	показателем	водного	режима	карель-
ской	березы.	Напротив,	при	анализе	WP	по-
бегов	обычной	березы	повислой	выявлены	

множественные	 взаимозависимости	между	
различными	 показателями,	 помимо WP 
побегов,	 и	 их	 трендовыми	 компонентами	
(среднесуточные	значения	и	амплитуды	су-
точных	ритмов),	которые	определяют	слож-
ную	сеть	взаимных	влияний	и	не	позволя-
ют	 установить	 доминирующую	 роль WP 
побегов	 в	 формировании	 водного	 режима	 
растения.

Заключение
Проведенное	 нами	 исследование	 под-

твердило	 предположение	 о	 взаимосвязи	
между	 структурной	 организацией	 тканей	
ствола,	 морфологическими	 особенностями	
тканей	 листа	 и	 переменными	 водообмена.	
Сравнительный	 анализ	 показателей	 водно-
го	обмена	двух	форм	Betula pendula	в	суточ-
ной	динамике	выявил	однонаправленность	
изменений	 исследуемых	 показателей	 при	
разной	их	 вариабельности.	При	 этом	была	
показана	разная	значимость	WP облиствен-
ных	 побегов	 в	 регуляции	 водного	 обмена	
карельской	 березы	 и	 обычной	 березы	 по-
вислой.	

Работа выполнена в рамках государ-
ственного задания ИЛ КарНЦ РАН и при 
частичной финансовой поддержке РФФИ 
(грант 13-04-00827-а).
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