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Введение

Физиолого-биохимические исследования 
обменных процессов у узорчатых растений ка-
рельской березы (б. карельская) и обычной бе-
резы повислой (б. повислая) показали, что они 

имеют свои особенности, в основном связан-
ные с накоплением запасных форм метабо-
литов. Высказано предположение, что причи-
ной расстройства нормальной ритмики камби-
альной активности является избыток количе-
ства поступающей в ткани сахарозы [Новицкая, 
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В естественных условиях изучено влияние освещенности, температуры и влажно-
сти воздуха на фотосинтез карельской березы (Betula pendula var. сarelica) и бе-
резы повислой (B. pendula var. pendula). Методами математического моделиро-
вания определены зоны светового и температурного оптимумов фотосинтеза, а 
также сочетания свето-температурных факторов, поддерживающих максималь-
ные величины фотосинтеза. Показано, что поглощение СО

2
 у карельской березы 

при атмосферной засухе ниже, чем у березы повислой. Выявленные закономер-
ности можно рассматривать как первый шаг к созданию эколого-физиологических 
характеристик исследуемых пород.
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photosynthesis were found by mathematical modeling. It was shown that in the situa-
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2
 absorption by Karelian birch was lower than by silver 

birch. The patterns detected can be viewed as a first step to finding the ecophysiological 
characteristics of the species in question.
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2008]. Количество последней достаточно тесно 
связано с интенсивностью газообменных про-
цессов в кроне дерева, так как ассимиляты, яв-
ляющиеся субстратом для синтеза запасных 
питательных веществ, образуются в процессе 
фотосинтеза. С другой стороны, свилеватость 
структурных элементов древесины у карель-
ской березы, значительное уменьшение числа 
сосудов, увеличение количества клеток запаса-
ющей паренхимы могут оказать влияние на ско-
рость водного потока по ксилеме и, как след-
ствие, ограничить проводимость устьиц для мо-
лекул СО

2
. Такое взаимовлияние морфологиче-

ских отклонений и фотосинтетической функции 
позволяет предположить, что процессы фото-
синтеза б. карельской и б. повислой с нормаль-
ной древесиной могут различаться как в суточ-
ной динамике, так и в плане отклика на воздей-
ствие факторов окружающей среды. 

При изучении СО
2
-газообмена род Betula, 

хотя и значительно уступает родам Pinus и Picea, 
все-таки среди лиственных пород является до-
статочно популярным. Имеется несколько ис-
следований на Вetula pendula Rotch. [Matyssek 
et al., 1991; Ovaska et al., 1993; Wang et al., 1995; 
Valjakka et al., 1999 и др.]. В ряде работ одно-
временно исследовались различные виды бе-
резы [Ranney et al., 1991] или виды березы и 
других лиственных/хвойных пород [Молчанов, 
1983; Mortensen, 1994]. Имеется довольно 
большое количество работ, выполненных в фи-
тотронах и теплицах [Wang et al., 1998]. Однако 
влияние на СО

2
-газообмен внешних факторов 

среды у карельской березы практически не ис-
следовалось. В единственной работе [Дроздов 
и др., 1995], в которой проводился сравнитель-
ный анализ б. повислой и б. карельской по по-
казателям СО

2
-газообмена, не было обнару-

жено различий к температурному фактору, но 
у б. карельской прослеживалась большая тре-
бовательность к освещенности. В целом во-
прос, имеются ли существенные отличия СО

2
-

газообмена у этих двух подвидов в естествен-
ных условиях, остается открытым. 

Целью нашего исследования было получе-
ние эколого-физиологических характеристик 
СО

2
-газообмена и листьев березы повислой 

при нормальном и аномальном развитии про-
водящих тканей стебля и выявление механиз-
мов адаптации процесса фотосинтеза к изме-
няющимся условиям внешней среды. Такого 
рода информация может быть полезной как 
для понимания причин, способствующих об-
разованию аномальной древесины, так и для 
объяснения ограничений ареала распростра-
нения б. карельской по сравнению с б. повис-
лой.

Материалы и методы

Работу проводили на территории Агро-
биологической станции КарНЦ РАН, распо-
ложенной в 2 км к югу от г. Петрозаводска. 
Четырехлетние саженцы березы в мае 2007 г. 
были перенесены в торфянистый грунт на месте 
бывшей теплицы. Измерения проводили с нача-
ла июля до середины сентября. Для регистра-
ции СО

2
-газообмена (нетто-фотосинтеза) по-

бега березы с несколькими листьями нами ис-
пользовалась автоматическая установка на базе 
инфракрасного газоанализатора Infralyt-4 (VEB 
Junkalor Dessau, Германия), позволяющая изме-
рять в течение длительного времени процесс га-
зообмена при минимальном нарушении есте-
ственных условий жизнедеятельности растения. 

Сигнал с газоанализатора регистрировал-
ся каждые 48 с электронным потенциометром 
КСП-04. Объемная скорость воздуха через ас-
симиляционную камеру – около 80 л/ч, посту-
пающего в газоанализатор – 40 л/ч. Примерно 
1 раз в час в течение 3–5 мин осуществлял-
ся контроль нуля, когда в измерительную кю-
вету и кювету сравнения газоанализатора по-
давался один и тот же воздух из пространства 
у ассимиляционной камеры. Расчет интенсив-
ности газообмена производили по формуле 
R = [CO

2
]··V/S, где [CO

2
] – изменение кон цен-

трации СО
2
,  – плотность углекислого газа (при 

нормальных условиях = 1,977 г/л), V – скорость 
прокачки воздуха в газометрической системе, 
S – площадь листьев в ассимиляционной каме-
ре. Точность измерений составляла около 12 %. 
Микрометеорологические исследования у объ-
ектов проводили по стандартным методикам. 

Кроме этого, в августе – сентябре 2007 г. осу-
ществлялись исследования СО

2
-газообмена на 

однолетних сеянцах с помощью переносного 
газоанализатора LI 6200 (фирма Li-Cor, USA). 
Температура листа и воздуха, фотосинтетиче-
ски активная радиация (ФАР) и другие параме-
тры измерялись датчиками Li-Cor. Погрешность 
измерений СО

2
-газообмена при стабильной 

освещенности (при отсутствии облаков) не пре-
вышала 2 %. К началу эксперимента четырех-
летние деревья имели высоту 1,5 м, однолет-
ние – 0,5 м. 

Результаты и обсуждение

Данные наших экспериментов на однолет-
них сеянцах позволили получить численные ко-
эффициенты нелинейных регрессионных урав-
нений взаимосвязей (моделей) скорости нетто-
фотосинтеза (в дальнейшем «нетто» опущено) с 
освещенностью и температурой, учитывая дей-
ствие и взаимодействие света и температуры. 
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5
 – численные коэффициенты.

Расчеты проводились для простейшего слу-
чая, когда СО

2
-газообмен является функцией 

отклика на интенсивность солнечной радиации 
и температуры воздуха. Поверхности функции 
отклика P

n
, построенные в координатах XYZ, и 

10 проекций срезов этой поверхности плоско-
стями, перпендикулярными оси Z (рис. 1), по-
зволяют для каждой допустимой комбинации 
радиации и температуры (I, T) получить соот-
ветствующую этому сочетанию факторов ско-
рость фотосинтеза. Наибольший интерес пред-
ставляет последний срез, выше которого рас-
полагается примерно 10 % наблюдений. В эту 
область, ограниченную линией проекции сре-

за, называемую зоной оптимума [Larcher, 1995; 
Дроздов, Курец, 2003], попадают точки, име-
ющие значения более 90 % от максимального 
фотосинтеза. 

Анализ рассчитанных уравнений позво-
лил определить условия и уровни потенци-
альных максимумов и границы областей опти-
мумов фотосинтеза б. карельской и б. повис-
лой. Температура воздуха изменялась днем в 
момент измерений в сентябре в пределах 9–
15 °С, но ночные температуры часто были близ-
ки к нулю, и происходила акклимация процес-
са СО

2
-газообмена к пониженным температу-

рам. Нужно отметить, что массовое пожелте-
ние листьев у взрослых берез началось в на-
чале сентября, а листопад – 20–22 сентября. 
Большая часть листьев второго поколения ис-
следуемых саженцев сохраняла высокую фото-

Рис. 1. Поверхность квадратичной функции P(I,T) и контуры срезов на плоскости температура воз-
духа (Т) – освещенность (I). Контур верхнего среза показывает свето-температурные условия по-
тенциальных максимумов и границ оптимумов фотосинтеза (Р): a, b – измерения на листьях бере-
зы повислой и карельской березы соответственно с 15 августа по 26 сентября 2007 г., c, d – измере-
ния на побегах березы повислой и карельской березы соответственно с 13 июля по 31 августа 2007 г.

a                                                                      c

b                                                                    d
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синтетическую активность до конца сентября. 
Практически все листья исследуемых однолет-
них сеянцев находились до 20 сентября в пре-
красном состоянии. Часть листьев активно по-
глощали СО

2
 вплоть до сильных заморозков в 

середине октября.
Рассчитанный по модели потенциальный 

максимум фотосинтеза у однолетних саженцев 
б. повислой достигался при температуре око-
ло 13 °С и ФАР 1200 мкмоль·м-2·с-1, у б. карель-
ской – 10 °С и 1400 мкмоль·м-2·с-1 (рис. 1, a, b). 
Б. повислая имеет область оптимума по ФАР 
800–1650 мкмоль·м-2·с-1, б. карельская – 900–
1800 мкмоль·м-2·с-1. Для б. повислой оптималь-
ные температуры лежат в области 9,5–17 °С. У 
б. карельской нижняя граница температурного 
оптимума находится в пределах 5–6 °С, а верх-
няя граница – около 14 °С.

Таким образом, у б. карельской область тем-
пературного оптимума незначительно шире, 
чем у б. повислой, но сдвинута в область бо-
лее низких температур, что совпадает с мо-
дельными расчетами, полученными методом 
многофакторного планируемого эксперимен-
та [Дроздов и др., 1995]. С оптимумами по ФАР 
ситуация несколько иная. В нашем экспери-
менте в естественных условиях границы опти-
мума по ФАР у б. карельской сдвинуты в об-
ласть более высоких значений, а величины диа-
пазона примерно одинаковы. В целом получен-
ные данные подтверждают наши выводы, сде-
ланные из анализа световых кривых, о повы-
шенном светолюбии сеянцев карельской бере-
зы по сравнению с сеянцами березы повислой 
[Болондинский, Виликайнен, 1987]. Светового 
насыщения фотосинтеза у б. карельской ино-
гда не наблюдалось и при значениях ФАР, 
максимальных в наших условиях, – 2200–
2300 мкмоль·м-2·с-1. Потенциальный максимум 
фотосинтеза у б. карельской практически такой 
же, как у б. повислой, хотя в цитируемой работе 
указано их существенное различие – более чем 
в 4 раза (9,8 и 2,7 мг СО

2
·дм-2·ч-1 для б. повислой 

и б. карельской соответственно). В нашем экс-
перименте при освещенности, близкой к насы-
щающей (600 < ФАР < 2100 мкмоль·м-2·с-1), за-
фиксированные максимальные значения фо-
тосинтеза составляли соответственно 17,3 и 
16,0 мкмоль·м-2·с-1 у б. повислой и б. карельской, а 
средние – 8,9 и 9,1 мкмоль·м-2·с-1. Последние раз-
личия незначимы по критерию Стьюдента как при 
5%-м, так и при 10%-м уровне значимости. 

Расчеты, подобные описанным выше, были 
проведены также по данным измерения СО

2
-

газообмена у веток березы с помощью уста-
новки на базе газоанализатора Инфралит-4. 
Полиэтиленовая камера надевалась на побег 

на несколько часов и сразу же снималась после 
отключения идущего через нее потока воздуха 
на измерительную систему. На ветке б. карель-
ской росло 4 листа общей площадью 118,8 см2, 
на б. повислой – 5 листьев площадью 170,6 см2. 
Ввиду того что в камере происходило взаимо-
затенение листьев, фотосинтез был на 10–20 % 
снижен по сравнению с фотосинтезом отдель-
ных, перпендикулярно ориентированных на 
солнце листьев в камере Лайкора. 

Для построения модели был выбран период 
измерений с середины июля до конца августа. 
Сентябрьский период не включался, так как про-
цесс старения приводил к уменьшению фотосин-
тетической активности листьев. Области оптиму-
ма фотосинтеза – проекция последнего среза на 
плоскость I – T – представлены овальными линия-
ми, близкими к эллипсу (рис. 1, с, d). Формы све-
товых кривых фотосинтеза изменяются с ростом 
температуры и температурных кривых – при из-
менении облученности. Небольшой загиб свето-
вых кривых в области высоких значений солнеч-
ной радиации можно объяснить тем, что данные 
значения соответствуют полуденным часам, ког-
да наблюдалась депрессия фотосинтеза. У б. ка-
рельской она была более ярко выражена, особен-
но при температуре воздуха 25–28 °С.

Зоны температурного оптимума у б. ка-
рельской и б. повислой составляли соответ-
ственно 13–24,5 и 14–27 °С. Как верхняя, так и 
нижняя граница оптимального интервала у 
б. карельской несколько ниже, чем у б. по-
вислой. Нижняя граница светового оптимума 
у двух пород практически одинакова – 
1350 мкмоль·м-2·с-1, а верхняя – выше у б. по-
вислой – 3300 мкмоль·м-2·с-1 (у б. карельской – 
2850 мкмоль·м-2·с-1). Расчеты сделаны для ве-
личин интегральной солнечной радиации. При 
пересчете в ФАР получим: нижняя граница све-
тового оптимума – 740 мкмоль·м-2·с-1, а верх-
няя – 1570 и 1820 мкмоль·м-2·с-1 у б. карельской 
и б. повислой соответственно.

Сравнение этих величин с диапазонами 
оптимумов однолетних сеянцев показало, что 
у последних границы температурного оптиму-
ма сдвинуты в область более низких темпера-
тур. Такое изменение может иметь место, когда 
происходит акклимация фотосинтетического 
аппарата к изменяющимся внешним условиям 
среды [Künstle, Mitcherlih, 1975]. Наши иссле-
дования зависимости фотосинтеза от внешних 
факторов среды, проведенные на сосне обык-
новенной в течение нескольких периодов веге-
тации, также наглядно демонстрировали сме-
щение границ температурных и световых опти-
мумов по мере потепления в весенний пери-
од и при похолодании осенью [Болондинский, 
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Кайбияйнен, 2003]. Измерение фотосинтеза на 
ветвях четырехлетних саженцев происходило в 
теплый летний период, тогда как у однолетних 
сеянцев – в сентябре при более низких темпе-
ратурах. Однако у тех и других нижние границы 
оптимумов б. карельской имеют меньшие зна-
чения, чем у б. повислой. 

Верхняя граница светового оптимума у б. ка-
рельской для однолетних сеянцев выше, чем у 
б. повислой, а для четырехлетних саженцев – на-
оборот. Этот факт находится в соответствии с 
тем, что при высоких значениях ФАР фотосинтез 
у однолетних сеянцев б. карельской выше, чем у 
б. повислой, а для четырехлетних саженцев – си-
туация обратная. Нужно отметить, что разница в 
значениях, особенно в нижних границах оптиму-
мов, не такая уж существенная, и для того чтобы 
говорить о какой-то четкой закономерности, тре-
буются дополнительные исследования.

Третий основной фактор внешней сре-
ды – влажность воздуха – также может ока-
зывать влияние на процесс фотосинтеза. 
Относительная влажность воздуха (Н), пред-
ставляющая отношение упругости водяно-
го пара (Е) к насыщающей упругости водяно-
го пара над водой (Е

w
) при данной температу-

ре (Т), выраженное в процентах или дробях, по 
ряду причин не совсем удобный показатель при 
моделировании [Бихеле и др., 1980]. Чаще ис-
пользуется дефицит давления водяного пара в 
воздухе (D) [Цельникер и др., 1998]:

D = E
w
 – E = E

w
(1 – H/100).

E
w
 мы рассчитывали, используя Т и Н по 

эмпирической формуле, приведенной в 
«Психрометрических таблицах» [1972]. Раз-
мерность D в единицах давления позволя-
ет «привязать» его к общей системе уравне-
ний, описывающей водные отношения в дереве. 
Недостаток дефицита насыщения водяного пара 
в абсолютных единицах характеризует атмос-
ферную засуху и в зависимости от температуры 
при одинаковом значении Н может различаться 
более чем в два раза. Для аппроксимации зави-
симости потенциального фотосинтеза от дефи-
цита давления водяного пара в воздухе P(D) мы 
использовали функцию, приводимую в работе 
Ю. Л. Цельникер и др. [1998], и вычисляли зави-
симость СО

2
-газообмена от D по формуле:

P = a
1
/(1 + a

2
·D),

где a
1
 = P

D=0
 = P

max
, a

2
 – параметр, имеющий раз-

мерность 1/Па.
Для б. карельской уравнение, рассчитанное 

методом нелинейного регрессионного анали-
за, имеет вид: P = 11,05/(1 + 0,000549·D), для б. 
повислой: P = 10,95/(1 + 0,000231·D).

Рассчитанные кривые удовлетворитель-
но описывают зависимость потенциально-

го фотосинтеза от D (рис. 2). Коэффициенты 
детерминации (r2) при использовании гипер-
болической зависимости невысоки, однако 
применение для аппроксимации других за-
висимостей не дает кардинально лучшего ре-
зультата. Обычно низкие значения дефицита 
влажности воздуха характерны для ночных 
часов, когда СО

2
-газообмен отрицательный. 

В ясное утро утренний максимум фотосин-
теза достигался через 5–10 мин после попа-
дания солнечных лучей на лист. При этом от-
носительная влажность воздуха еще близка к 
100 % и значения D очень малы. Поскольку в 
ранние утренние часы измерения не прово-
дились, при малых значениях D на график по-
падают только точки, снятые в дневное время 
в дождливую пасмурную погоду при высокой 
относительной влажности воздуха. Значения 
фотосинтеза, измеренные ближе к полу-
дню при D в интервале 100–1000 Па, обыч-
но меньше, чем величины утренних максиму-
мов при низких значениях D. Именно наличие 
в реальности высоких значений фотосинте-
за при низких величинах дефицита водяного 
пара в воздухе побудило нас искать зависи-
мость этих двух переменных в виде гипербо-
лической модели.

Значения фотосинтеза, близкие к оптималь-
ным, определены у б. карельской в интервале 
70–1500 Па, у б. повислой – 80–1900 Па. У б. ка-
рельской снижение фотосинтеза с ростом де-
фицита водяного пара в воздухе более значи-
тельное, чем у б. повислой. В атмосферную за-
суху в середине августа (2000 Па) значения фо-
тосинтеза уменьшились почти в два раза, в то 
время как у б. повислой – на 20–25 % (рис. 2). 
У б. карельской коэффициент a

2
 выше, чем у б. 

повислой, т. е. модельная кривая имеет боль-
шую крутизну. Описанные эффекты, вероят-
но, являются следствием того, что при значе-
ниях D начиная с 1400–1500 Па у б. карельской 
в большей мере начинает сказываться устьич-
ное ограничение фотосинтеза. У б. повислой 
в интервале 1400–1800 Па это тоже имеет ме-
сто, но эффект выражен гораздо слабее. Таким 
образом, б. карельская более чувствительна к 
обезвоживанию и стремится уменьшить потери 
влаги, ограничивая транспирацию и, как след-
ствие, фотосинтез во время атмосферной засу-
хи. За исключением этих редких периодов с вы-
соким дефицитом водяного пара в воздухе, ре-
акция СО

2
-газообмена на влажность воздуха у 

б. повислой и б. карельской примерно одина-
ковая. Это в какой-то мере подтверждает факт 
близких значений оводненности листьев ис-
следуемых пород в летний период [Николаева, 
2004].
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Выводы

Эксперименты, проведенные на сеянцах и 
саженцах березы, показали, что отображение 
функции отклика фотосинтеза на температу-
ру и освещенность в трехмерной системе ко-
ординат имеет форму выпуклой поверхности с 
максимумом в верхней точке. Проведенная ме-

тодом математического моделирования оцен-
ка температурных и световых оптимумов фото-
синтеза показала, что у сеянцев карельской бе-
резы максимальные величины процесса реа-
лизуются при более низких температурах, чем 
у березы повислой. Этот вывод справедлив и 
для четырехлетних деревьев. Верхняя грани-

Рис. 2. Моделирование экологической зависимости фотосинтеза карельской березы 
(1) и березы повислой (2) от дефицита водяного пара в воздухе (ВПВ). Точки для рас-
чета кривой () отбирались из всего множества значений по критерию попадания в 
интервал 10 % P

max
 вдоль верхней границы диаграммы рассеяния. 15.07–31.08.2007
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ца зоны светового оптимума выше у саженцев 
березы повислой, т. е. карельская береза луч-
ше переносит небольшое затенение, чем бере-
за повислая, что подтверждается практикой ее 
выращивания. Этот факт тесно связан с ограни-
чениями водного режима, которые испытыва-
ет карельская береза из-за свилеватости дре-
весных волокон и особенностей метаболизма. 
При высоком дефиците водяного пара в воз-
духе на ярком солнце происходит уменьшение 
устьичной проводимости и, как следствие, сни-
жение фотосинтеза. На протяжении сезона на-
блюдалось смещение как свето-температурных 
условий внешней среды, обеспечивающих 
потенциальный максимум нетто-фотосинтеза, 
так и границ зон световых и температурных 
оптимумов, отражающее акклимацию фотосин-
тетического аппарата к изменяющимся факто-
рам среды. Полученные данные свидетельству-
ют о том, что несмотря на внутривидовую общ-
ность между двумя породами, в процессе по-
глощения углекислоты проявляются различия 
в адаптивной стратегии, позволяющие карель-
ской березе существовать в условиях слабой 
затененности и, возможно, лучше переносить 
засушливые периоды.
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