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ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ ПОЧВЫ И ВОЗДУХА НА РОСТ 
И CO2‑ГАЗООБМЕН САЖЕНЦЕВ БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ

В. К. Болондинский, Л. М. Виликайнен, В. Б. Придача, Т. А. Сазонова
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

В  ходе вегетации изучали CO2‑газообмен и  рост побегов у  двух групп 3‑летних 
саженцев березы повислой (Betula pendula Roth), произраставших в 10‑литровых 
вегетационных сосудах с разной температурой почвы. При более высокой темпе-
ратуре почвы на  первоначальном этапе наблюдалась активизация ростовых про-
цессов и  увеличение CO2‑газообмена по  сравнению с  саженцами на  холодной 
почве. Зафиксировано также увеличение устьичной проводимости и более высо-
кое содержание пигментов. По мере роста температуры воздуха и почвы у сажен-
цев на холодных почвах наблюдали последовательное увеличение CO2‑газообмена 
и темнового дыхания. Суммарная площадь их листьев перед началом интенсивного 
роста была примерно в три раза меньше, чем у саженцев с повышенной темпера-
турой почвы. Температура воздуха до июля была недостаточно высока для запуска 
процессов интенсивного роста, поэтому значительная часть ассимилятов у сажен-
цев с  более теплой почвой откладывалась в  запас. Отсутствие мощных аттраги-
рующих центров, характерных для фазы интенсивного роста, приводило к избыт-
ку ассимилятов и  ограничению фотосинтеза. Обнаружена достоверная разница 
в  величинах CO2‑газообмена и  устьичной проводимости в  начальный период ве-
гетации у двух групп саженцев. В дальнейшем у саженцев с повышенной темпера-
турой почвы на фоне увеличения температуры воздуха рост СО2‑газообмена был 
незначительным. По  мере прогрева почвы у  саженцев, росших в  условиях более 
низкой температуры, разница в величинах фотосинтеза нивелировалась. В период 
интенсивного роста в июле CO2‑газообмен у свободно растущих саженцев березы 
повислой был выше, чем у  саженцев в  вегетационных сосудах. Высказано пред-
положение, что увеличение температуры почвы в ранние сроки вегетации приво-
дит к  росту концентрации сахарозы во флоэмном экссудате и  способствует уве-
личению толщины коры. Этот процесс наиболее выражен у экологической формы 
березы повислой  – карельской березы (Betula pendula Roth var. carelica (Merclin) 
Hämet Ahti).

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula pendula Roth; Betula pendula Roth var. carelica (Merclin) 
Hämet Ahti; СО2‑газообмен; рост; температура воздуха и почвы; хлорофилл.
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Введение

Температура почвы, как и температура воз-
духа, является одним из важнейших факторов, 
определяющих скорость роста растений. Тем-
пература почвы оказывает большое влияние 
на  развитие корневой системы, активность 
почвенных микроорганизмов и  усвоение фос-
фатов и нитратов растениями из почвы [Kozlo-
wski, Pallardy, 1997]. В  глубине почва прогре-
вается позднее, чем на  поверхности, причем 
запаздывание прямо пропорционально рассто-
янию от  поверхности. Оптимальная темпера-
тура для роста корневых систем ниже, чем для 
надземных органов. Практически у всех дре-
весных видов оптимум для роста выше, чем для 
фотосинтеза [Larcher, 1995].

Изучать влияние температуры почвы на рост 
и  фотосинтез деревьев в  полевых условиях 
сложно, так как действие этого фактора труд-
но отделить от  влияния температуры воздуха 
и  фотопериода [Aphalo et  al., 2006]. Отчасти 
этот факт объясняет небольшое количество ра-
бот о  влиянии температуры почвы, выполнен-
ных для древесных растений в  естественных 
условиях произрастания. Вместе с тем в боль-

шинстве работ, прогнозирующих поведение 
растений в  условиях меняющегося климата, 
основным фактором является температура 
воздуха. Температуру почвы часто игнорируют, 
хотя она может оказывать влияние как на рас-
пределение видов, так и  на  их распростране-
ние [Karlsson, Nordell, 1996].

Низкая температура почвы может тормозить 
рост корней и, следовательно, формирование 
микоризы [Kozlowski, Pallardy, 1997], тем самым 
снижая площадь поверхности корней для погло-
щения воды и  питательных веществ. Влияние 
на  рост она может оказывать через несколько 
различных механизмов. Низкая температура 
снижает проницаемость корней для воды [Lam-
bers et  al., 1998] и  увеличивает вязкость воды, 
замедляя ее движение как через почву, так и че-
рез корни [Kozlowski, Pallardy, 1997]. Липиды 
и  протеины в  плазматических мембранах кле-
ток корней меняются под воздействием низкой 
температуры [Karlsson, Nordell, 1996], что вли-
яет на  транспортные свойства плазматических 
мембран [Iswari, Palta, 1989]. Результирующее 
снижение скорости поглощения воды может 
вызвать частичное закрывание устьиц и сниже-
ние фотосинтеза [Farquhar et al., 1989].

V. K. Bolondinskii, L. M. Vilikainen, V. B. Pridacha, T. A. Sasonova. 
EFFECT OF THE SOIL TEMPERATURE AND AIR TEMPERATURE ON THE 
GROWTH OF SILVER BIRCH SEEDLINGS AND THEIR GASEOUS CO2 
EXCHANGE

Gaseous CO2 exchange and shoot growth over a growing season were studied in 3‑year-
old seedlings of silver birch (Betula pendula Roth) growing in 10‑litre pots with different 
soil temperatures. Initially, activation of growth and an  increase of CO2 exchange were 
observed in  seedlings experiencing higher soil temperatures compared to  seedlings 
growing in colder soil. Also, an increase in stomatal conductance and a higher pigment 
content were detected. In the seedlings growing in cold soil, a consistent rise of CO2 ex-
change and dark respiration was observed as the air temperature and soil temperature 
were growing. In the period before intensive growth, the total leaf area in seedlings rooted 
in warmer soil was more than three times higher than that of seedlings in cold soil. Until 
July, air temperatures were not high enough to initiate intensive growth. Therefore, a great 
deal of assimilates in  the seedlings growing under higher soil temperature were large-
ly being deposited, particularly in roots and bark. In the absence of powerful attracting 
points, assimilates were in excess, and photosynthesis was inhibited. A significant dif-
ference in CO2 exchange and stomatal conductance between the  two groups of seed-
lings was seen at the beginning of the growing season. Later on, as the air temperature 
was rising, CO2 exchange increased insignificantly in seedlings growing in soil of higher 
temperature. Warming up of the soil smoothed down the difference in CO2 exchange be-
tween the two groups of seedlings. In the period of intensive growth in July, CO2 exchange 
in  seedlings growing naturally in  the  field was higher than in  pot-grown seedlings. We 
suppose that the increase in soil temperature early in the growing season results in a rise 
in  the concentration of sucrose in  the phloem exudate, and promotes bark thickening. 
This process is quite pronounced in Karelian (curly) birch – an ecological form of silver 
birch (Betula pendula Roth var. carelica (Merclin) Hämet Ahti).

K e y w o r d s: Betula pendula Roth; Betula pendula Roth var. carelica (Merclin) Hämet 
Ahti; gaseous СО2 exchange; growth; soil temperature; air temperature; chlorophyll.
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Основной целью нашей работы было ком-
плексное исследование влияния температуры 
почвы и  воздуха на  рост и  СО2‑газообмен са-
женцев березы повислой, а  также выявление 
эколого-физиологических механизмов, участ-
вующих при действии этих факторов.

Материалы и методы

Исследования проводили в  течение не-
скольких вегетационных периодов (май–июль) 
2009–2019  гг. на  экспериментальных участках 
Агробиологической станции Карельского науч-
ного центра РАН в окрестностях города Петро-
заводска (N61°45ʹ, Е34°20ʹ). Объектами иссле-
дований были растения березы повислой (Be‑
tula pendula Roth).

Эксперимент осуществлялся в  основном 
на  саженцах в  вегетационных сосудах с  мая 
по июль 2010 г. Однако последние 10 лет про-
водились дополнительные измерения роста 
побегов и  листьев у  двух групп саженцев бе-
рез, произраставших в  естественных условиях 
на двух площадях с разным уровнем грунтовых 
вод. В  мае и  июне температура почвы на  них 
в  корневой зоне различалась соответственно 
на 6–8 и 3–5 градусов Цельсия.

В 2009 г. двухлетние сеянцы березы повис-
лой в июле были пересажены в 10‑литровые ве-
гетационные сосуды высотой 27 см, где с ними 
в  2009–2010  гг. проводились различные экс-
перименты [Болондинский и  др., 2010, Болон-
динский, Виликайнен, 2011]. Состав набивки: 
0–4 см – галька, 3–10 см – мелкозернистый пе-
сок, 10–25 см – почва с пахотного слоя (~ 80 %), 
перемешанная с почвой с дернового горизонта 
(~ 20 %). Следует отметить, что среди сажен-
цев обычной березы повислой имелось не-
сколько экземпляров ее экологической фор-
мы  – карельской березы (Betula pendula Roth 
var. carelica (Merclin) Hämet Ahti). Поскольку для 
сравнения этих форм материала было недо-
статочно, за исключением редких случаев вну-
тривидового разделения не  проводили. Чтобы 
избежать повреждения морозами корневой 
системы саженцев березы зимой, в конце октя-
бря вегетационные сосуды с растениями зако-
пали в почву на глубину 30–35 см. В середине 
мая следующего года 7 сосудов (группа 1) были 
выкопаны и помещены на подстил, а остальные 
5 сосудов (группа 2) остались в почве.

Кроме саженцев в  сосудах рост и CO2‑
газообмен исследовался на  4‑летних сажен-
цах, растущих на  плодородной почве на  хоро-
шо освещенной возвышенности небольшого 
склона (группа 3). В начале мая 2010 г. высота 
саженцев в  сосудах (группы 1 и  2) и  свободно 

растущих саженцев составляла соответственно 
30–40 и  150–180  см. В  весенний период грун-
товые воды поднимались до дна закопанных 
сосудов с  саженцами, что было связано с  за-
леганием после 30–40‑см торфяной подстил-
ки мощного слоя глины, не  пропускавшего та-
лые воды. Хотя в сухую летнюю погоду уровень 
грунтовых вод находился на  уровне 4–5 ме-
тров, весной, а также в дождливую погоду вода 
задерживалась на поверхности.

Измерение показателей CO2‑газообмена 
берез проводили с  конца 3‑й декады мая с  11 
до 16 часов в солнечную погоду на неотделен-
ных листьях с помощью портативных фотосин-
тетических систем Li-Cor 6200 и  Li-Cor 6400ХТ 
(фирма Li-Cor, США). Сравнение результатов 
определения показателей CO2‑газообмена ли-
ста с помощью приборов старого и нового по-
коления показало хорошую сходимость. Тем-
пература листа и  воздуха, фотосинтетически 
активная радиация (ФАР) и  другие параметры 
измерялись датчиками Li-Cor. В ряде экспери-
ментов проводили оценку устьичной проводи-
мости листа. Портативная система LI 6400ХТР 
(Li-Cor, США) использовалась с середины июля 
2010  г. Метеорологические параметры реги-
стрировали с  помощью системы Li-Cor 6200 
и Li-Cor 6400ХТ.

В  ходе эксперимента растения не  испыты-
вали недостатка почвенной влаги. Содержание 
влаги в  сосудах контролировали их взвешива-
нием. Для определения площади листьев по-
бег с  листьями фотографировали и  после об-
работки с  помощью компьютерных программ 
определяли как площадь отдельных листьев, 
так и  суммарную площадь на  ветвях и  дереве. 
Температуру воздуха контролировали с  помо-
щью термогигрометра серии ИВТМ-7, а  также 
стандартным термографом. Температуру поч-
вы определяли на  глубине 20  см. Использова-
ли почвенный термометр АМ-6 и  специальные 
термометры для определения минимальной 
и максимальной температуры.

Содержание хлорофиллов и  суммы каро-
тиноидов в  ацетоновой вытяжке определяли 
на  спектрофотометре СФ-2000 (ЛОМО, Рос-
сия) согласно общепринятым методикам [Гав-
риленко, Жигалова, 2003]. Расчет пигментов 
проводили по  формулам Lichtenthaler [1987]. 
Расчет содержания пигментов производили 
в  мг на  грамм сырого веса листа. Аналитиче-
ская повторность трехкратная.

Проверку статистических гипотез и  оценку 
существенных различий между средними ве-
личинами осуществляли с  помощью критерия 
Стьюдента при 5%-м уровне значимости. Из-
мерения фотосинтеза проводили в  3‑кратной 
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биологической повторности. Данные на графи-
ках и в таблицах представляют средние значе-
ния из трех биологических повторностей.

Результаты и обсуждение

Сокодвижение у берез в 2010 году началось 
в  конце апреля. У  саженцев в  сосудах, нахо-
дившихся в  это время в  почве (группа 2), оно 
запоздало на 2–3 дня по сравнению с саженца-
ми группы 3. В  первую очередь это было свя-
зано с  более низкой температурой почвы экс-
периментального участка. Температура почвы 
на дне сосудов была близка к нулю, в то время 
как у  саженцев группы 3 на  глубине 20  см она 
составляла 2–3 °С (табл. 1).

Рост побегов начался во вторую декаду мая, 
когда среднесуточная температура воздуха 
превысила 10 °С, а  максимальные дневные 
температуры воздуха доходили до 20 °С. Не-
смотря на  то  что в  конце декады температура 
воздуха в  дневное время иногда превышала 
20 °С, рост побегов и листьев происходил край-
не медленно. Наиболее заметен был рост бра-
хибластов, а также первых двух листьев аукси-
бластов, которые к концу второй декады имели 
площадь 3–4  см2. Площадь остальных листьев 
не превышала 2 см2. В третью декаду мая, ког-
да сосуды с  саженцами были уже разделены 
на  две группы, максимальная длина ауксибла-
стов берез в  сосудах оставалась меньше 5  см 
(табл.  2). Длина побегов группы 3 составляла 
6–7  см. Несмотря на  то  что температура поч-
вы в  выкопанных сосудах (группа 1) достигала 
13 °С и  превышала температуру почвы зако-
панных сосудов (группа 2) на 6–7 °С, в первые 

дни после помещения их на  настил это мало 
сказалось на  приросте и  увеличении площади 
листьев (табл. 2). Лишь в первую декаду июня, 
когда рост побегов активизировался, изме-
нения стали заметны. Средняя температура 
воздуха в  это время была на  3–4° ниже, чем 
в предыдущие декады мая. В этот период наи-
меньший прирост наблюдался у саженцев груп-
пы 2. Хотя разница температур почвы в  груп-
пах 1 и 2 не превышала 5 °С, прирост в группе 
1 был выше, чем в группе 2, а площадь листвы 
на  генеральном побеге была почти в  два раза 
выше (табл.  2). Различия ростовой активно-
сти саженцев березы в вегетационных сосудах 
двух опытных групп начали сглаживаться лишь 
в первую декаду июля при существенном росте 
температуры воздуха, когда сосуды группы 2 
находились рядом с сосудами группы 1. Таким 
образом, некоторое отставание в  росте побе-
гов и  листьев саженцев группы 2, которое на-
блюдалось в первую декаду июля, нивелирова-
лось во вторую декаду. Средние максимальные 
температуры воздуха в июле существенно пре-
вышали среднегодовые значения, температу-
ра почвы на глубине 20 см в сосудах достигала 
23 °С, а в группе 3 – 20 °С (табл. 1).

Вместе с  тем саженцы группы 3 имели бо-
лее высокий прирост по сравнению с таковыми 
в группе 2 до конца второй декады июля (соот-
ветственно 45 и 39 см), хотя температура почвы 
в сосудах у последних в этот период превыша-
ла температуру почвы у  группы 3. Такая тен-
денция сохранялась до середины августа. Если 
первоначально прирост саженцев в  группе 1 
был выше, чем у свободно растущих саженцев 
(группа 3), то  начиная со  второй декады июля 

Таблица 1. Температурный режим воздуха и почвы у исследуемых деревьев
Table 1. The air and soil temperature conditions of the trees under study

Даты
Date

Температура воздуха
The air temperature

Температура почвы
The soil temperature

°С группа 1
group 1

группа 2
group 2

группа 3
group 3

Tm Tmin Tmax Tm Tmax Tm Tmax Tm Tmax

01–10.05 6,8 ± 1,3 3,2 10,8 - - 1,2 ± 0,5 3,5 2,1 ± 0,3 4,1
11–20.05 15,3 ± 2,8 10,8 19,8 12,1 ± 2,1 15,2 3,3 ± 0,6 5,5 5,3 ± 0,6 7,2
21–31.05 12 ± 2,3 8,3 15,2 11,7 ± 1,9 13,1 5,7 ± 0,8 7,4 7,2 ± 0,8 9,5
01.10.06 10,7 ± 2,1 6,3 13,9 9,8 ± 1,8 12,3 6,1 ± 0,9 7,6 8,5 ± 1,1 11
11–20.06 12,7 ± 2,5 9,2 15,9 12 ± 2,0 14 9,5 ± 1,1 11,1 10 ± 1,2 12,1
21–30.06 16,3 ± 2,9 11,4 19,9 15,3 ± 2,6 17,4 11 ± 1,3 14,3 12 ± 1,3 15
01.10.07 21,6 ± 3,5 16,7 25,5 20,6 ± 2,9 24 - - 18 ± 1,8 20,2
11–20.07 23,2 ± 3,6 18,2 27,5 23,1 ± 3,0 25,9 - - 20 ± 1,9 22
21–31.07 22,1 ± 3,1 17,9 25,9 22,5 ± 2,8 25,1 - - 21 ± 1,7 23,3

Примечание. Tm, Tmin и Tmax – соответственно средняя, минимальная и максимальная температура за декаду.
Note. Tm, Tmin and Tmax – respectively, mean temperature, minimum temperature, and maximum temperature per ten-day periods.
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ситуация изменилась и  лидировали саженцы 
группы 3 – 61 и 55 см соответственно (табл. 2).

Увеличение cуммарной площади листьев 
в середине июля на главных побегах большин-
ства исследуемых растений достигало 30  см2 
в  сутки, что было больше, чем за весь первый 
месяц вегетации. Наибольшие по площади ли-
стья (до 55 см2) наблюдались у саженцев груп-
пы 1, однако общая площадь листьев на  гене-
ральных побегах в конце июля была на 30–40 % 
выше у группы 3. Этот факт, вероятно, обуслов-
лен тем, что с середины июля наряду с сильным 
повышением температуры воздуха значитель-
но повысилась и  температура почвы в  вегета-
ционных сосудах, что вызывало быстрое иссу-
шение верхнего почвенного слоя. Кроме того, 
корневые системы саженцев берез в  сосудах 
находились в  ограниченном пространстве. 
В  начальный период вегетации при хорошем 
поливе это не  вносило существенной погреш-
ности в эксперимент. Однако уже во вторую по-
ловину июня невозможность нормального раз-
вития корней оказывала влияние как на  рост 
побегов, так и  на  фотосинтез. В  конце июля  – 
начале августа наблюдалось значительное 
замедление роста главного побега саженцев 
в сосудах по сравнению с группой 3 (соответст-
венно 64 и 85 см).

Интенсивный рост побегов начинался, когда 
средние температуры воздуха устойчиво пре-
вышали 18 °С, а температура почвы на глубине 
20 см – 15 °С. Обычно это происходило в начале 
июля. Однако наблюдения за ростом 3–5‑лет-
них саженцев пробных площадей Агробиоло-
гической станции на протяжении 2009–2019 гг. 
показали, что в  некоторые сезоны интенсив-
ный рост мог начаться и в середине июня, ког-
да температурные показатели были близки 
к  этим величинам. Так, во время длительного 

потепления (16–24 июня 2019  г.), когда сред-
ние температуры воздуха превысили 18 °С, 
а  максимальные достигали 27 °С, начался ин-
тенсивный рост саженцев березы практически 
на  всех опытных участках. Листья, выросшие 
в  этот период, имели среднюю величину пло-
щади 40–45  см2, а  на  одном из  саженцев  – до 
60  см2. Затем наступило похолодание  – сред-
няя температура воздуха с  27 июня по  3 июля 
не превышала 12 °С, а ночью температура опу-
скалась до 8–10 °С. Рост как побегов, так и ли-
стьев сильно замедлился. Вторичное сильное 
похолодание (7–15 июля) с  ночными темпера-
турами до 3 °С привело к тому, что рост побе-
гов прекратился. Немногочисленные листья, 
выросшие во время этого похолодания, имели 
конечную величину площади от  7,5 до 9  см2. 
Средние значения температуры почвы состав-
ляли при этом 8–12 °С. Затем с  повышением 
температуры (17–28 июля) интенсивный рост 
возобновился, и площадь новых листьев снова 
достигла значительных величин (35–40  см2). 
Наибольшие прирост и  площадь листьев на-
блюдались у  саженцев, растущих на  участках 
с хорошо прогреваемой почвой. Сроки наступ-
ления почти всех фенофаз отставали на  3–5 
дней у саженцев, растущих на более холодных 
почвах (с высоким уровнем грунтовых вод в ве-
сенний период).

Исследования CO2‑газообмена проводи-
ли на  саженцах в  сосудах начиная с  3‑й де-
кады мая, а  в  группе 3  – с  середины июня. 
CO2‑газообмен в основном измеряли на первых 
двух листьях ауксибластов, достигших размера 
7–9  см2. Площадь остальных листьев не  пре-
вышала 4  см2. При измерении фотосинтеза 
на  побегах длиной до 7  см, когда в  ассимиля-
ционную камеру помещали 4–5 листьев мень-
шей площади, получали более низкие значения 

Таблица 2. Показатели роста лидирующих побегов саженцев
Table 2. Growth parameters of the leading shoots of the seedlings

Даты
Date

группа 1
group 1

группа 2
group 2

группа 3
group 3

L,
см
cm

S,
см2

cm2

L,
см

cm2

S,
см2

cm2

L,
см
cm

S,
см2

cm2

31.05 5.1 ± 1,2 20,5 ± 1,5 3,4 ± 0,9 12,3 ± 1,1 4,8 ± 1,0 16,7 ± 1,2
10.06 10.2 ± 2,4 26 ± 1,7 8,5 ± 1,8 13,2 ± 1,3 9,7 ± 2,1 19,5 ± 1,4
18.06 17.1 ± 2,9 29,2 ± 1,8 13,6 ± 2,2 15,1 ± 1,2 14,1 ± 2,4 25,9 ± 1,7
24.06 20.2 ± 3,1 34,3 ± 2,3 16,2 ± 2,7 18,7 ± 1,5 18,8 ± 2,7 29,2 ± 1,7

8.07 34,6 ± 4,3 88 ± 3,6 27,1 ± 3,1 62,4 ± 2,9 29 ± 3,5 69,4 ± 2,8
14.07 42,3 ± 4,7 126 ± 5,8 38,6 ± 4,1 99,5 ± 3,8 45 ± 6,3 117 ± 5,1
22.07 55,2 ± 4,9 178 ± 9,7 49,0 ± 4,3 165 ± 7,4 61 ± 4,6 189 ± 10,6

Примечание. L, S – средняя величина соответственно длины побегов и площади листьев на них.
Note. L, S – respectively, mean length and foliage area of the shoots.
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фотосинтеза, чем на  первых двух листьях. Со-
поставление величин CO2‑газообмена листьев 
саженцев берез опытных групп показало, что 
в первую декаду июня низкая температура поч-
вы у саженцев группы 2 уменьшала поглощение 
углекислоты на  30–40 % по  сравнению с  на-
блюдаемым у групп 1 и 3. Отмеченная тенден-
ция сохранялась на протяжении первой декады 
июня (рис.). Вместе с  тем между группами 1 
и 3 в июне значимых различий CO2‑газообмена 
выявлено не  было (р > 0,05). Некоторое огра-
ничение CO2‑газообмена в этот период проис-
ходило и  из‑за сравнительно низкой темпера-
туры воздуха (9–11 °С). Так, например, даже 
у саженцев группы 1 с более высокой темпера-
турой почвы в сосудах по сравнению с таковой 
у двух других экспериментальных групп макси-
мальные величины фотосинтеза не превышали 
13 мкмоль м-2с-1.

В  отдельные дни повышение темпе-
ратуры воздуха приводило к  увеличению 
CO2‑газообмена у  саженцев группы 1 и  3 
и практически не сказывалось на группе 2. Тем-
пература почвы в диапазоне 5–10 °С ограничи-
вала CO2‑газообмен, что, вероятно, было свя-
зано с  малой проводимостью устьиц, которая 
при возрастании температуры воздуха в  полу-
денные часы может в  таких ситуациях умень-
шаться [Larcher, 1995].

Аналогичное явление ранее нами было от-
мечено у сосны обыкновенной [Сазонова и др., 
2011], когда во вторую декаду мая значительное 

повышение температуры воздуха, до 25 °С днем 
и  19 °С ночью, активизировало ростовые про-
цессы и привело к увеличению CO2‑газообмена 
в  первый день, а  затем к  его снижению в  по-
следующие дни. Этот факт обусловлен 3‑крат-
ным снижением устьичной проводимости для 
ограничения транспирационных расходов вла-
ги и  уменьшения интенсивности дегидратации 
ксилемы ствола [Сазонова и др., 2017]. Сильно-
го снижения CO2‑газообмена частично удалось 
избежать за счет увеличения мезофильной про-
водимости [Болондинский, 2012], вследствие 
чего произошла кратковременная активизация 
роста побегов, прекратившаяся из‑за последу-
ющего понижения температуры.

Темновое дыхание листьев в  течение все-
го июня у  растений группы 2 было ниже, чем 
у остальных групп саженцев. У саженцев груп-
пы 1 темновое дыхание в  июне при темпера-
туре воздуха 12–15 °С  и  почвы 10–13 °С  было 
сравнимо с дыханием закончивших рост листь-
ев в  июльский период (1,2–1,5  мкмоль м-2с-1). 
Однако у  быстро растущих листьев саженцев 
в сосудах в июле оно достигало максимальных 
за сезон величин – до 6 мкмоль м-2с-1. В середи-
не июня максимум дыхания приходился на пер-
вые листья медленно растущих ауксибластов – 
3,5 мкмоль м-2с-1. Величина темнового дыхания 
зависела от  скорости роста листа в  большей 
степени, чем от температуры почвы и воздуха.

Содержание зеленых пигментов, в частности 
их суммы Хл (a+b), составляло в первую декаду 

Средние величины температуры воздуха и  СО2‑газообмена листьев саженцев 
групп 1 и 2
Mean values of  the  air temperature and  CO2 gas exchange of  the  leaves in  groups 1 
and 2
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июня у листьев первого поколения в 1 и 2 груп-
пе саженцев соответственно 1,26 и  1,01  мг/г, 
а в конце третьей декады – 1,47 и 1,39 мг/г. Вто-
рое измерение хлорофилла проводили, когда 
сосуды группы 2 были выкопаны из почвы, при 
примерно одинаковой температуре почвы в со-
судах группы 1 и  2. Сравнительно невысокие 
значения СО2‑газообмена у саженцев группы 2 
отчасти могут быть обусловлены более низким 
содержанием пигментов в первых двух листьях 
ауксибластов по сравнению с таковым у сажен-
цев группы 1. В группе 3 содержание пигментов 
было на 10–15 % ниже, чем в группе 1.

После повышения температуры почвы у  са-
женцев группы 1 в  середине мая активизиро-
вался рост ауксибластов. К  концу мая наблю-
дались достоверные различия в  длине побе-
гов (р = 0,046) и  площади листьев (р = 0,047) 
саженцев групп 1 и  2 (табл.  2). Это привело 
к  более быстрому росту побегов и  листьев. 
В  результате во вторую и  третью декаду июня 
общая площадь листьев превышала на 30–40 % 
площадь листьев саженцев, находившихся 
в холодной почве (табл. 2). Несмотря на доста-
точно высокую температуру почвы с середины 
июня у саженцев группы 1 (табл. 1), интенсив-
ный рост не наступал из‑за низкой температу-
ры воздуха (12–14 °С). Поэтому можно предпо-
ложить, что у них в определенные моменты на-
блюдался избыток ассимилятов, часть которых 
откладывалась в  запас. Подобное явление на-
блюдалось у сосны обыкновенной в последние 
недели перед фазой интенсивного роста [Кай-
бияйнен, Софронова, 2003]. Избыток концент-
рации сахарозы мог привести к репрессивному 
воздействию на  фотосинтетический аппарат, 
что вызывало ограничение поглощения угле-
кислоты [Мокроносов, 1981].

В  первую декаду июня, когда температура 
почвы у саженцев группы 1 на 5–8 °С превыша-
ла температуру почвы у  группы 2, средняя ве-
личина поглощения углекислоты у  них состав-
ляла соответственно 11,6 и  5,9  мкмоль м-2с-1 
(р = 0,023). В последующие дни, хотя ростовые 
процессы у  саженцев группы 1 носили более 
интенсивный характер, чем в  группе 2, погло-
щение углекислоты у них практически не увели-
чивалось (рис.). В то же время у саженцев груп-
пы 2 наблюдался непрерывный рост фотосин-
теза на  протяжении всего июня, и  в  конечном 
счете величина CO2‑газообмена у них превыси-
ла величину, наблюдаемую у  саженцев группы 
1. Хотя достоверные различия были зафикси-
рованы только для первых измерений в начале 
июня, в  дальнейшем наблюдалась тенденция 
уменьшения поглощения углекислоты у сажен-
цев группы 1 и, напротив, его увеличение у са-

женцев группы 2 по  мере прогревания почвы. 
У саженцев группы 3 в середине июня поглоще-
ние углекислоты было меньше, чем в  группе 1 
(10,1 и 11,6 мкмоль м-2с-1 соответственно), од-
нако с конца первой декады июля оно превыси-
ло величины, наблюдаемые у саженцев в сосу-
дах.

Устьичная проводимость, измеренная 
в  начале июня, составила у  саженцев групп 
1 и  2 соответственно 0,081 и  0,052 моль м-2с-1 
(р = 0,046), что являлось, вероятно, основной 
причиной повышенных значений фотосинтеза 
в  группе 1 и  более активного роста ауксибла-
стов. Устьичная проводимость, измеренная 
во вторую декаду июня у саженцев групп 1 и 2, 
составила соответственно 0,076 и  0,084 моль 
м-2с-1 (р = 0,058). К этому времени разница тем-
пературы почвы в  сосудах двух групп не  пре-
вышала 3 °С и  приросты площади листьев 
практически сравнялись. Вплоть до середины 
июля площадь листьев на лидирующих побегах 
группы 1 была больше по сравнению с группой 
2 (табл.  2), а  значит, и  отток ассимилятов был 
выше. Близкие значения устьичной проводимо-
сти на саженцах березы повислой при темпера-
туре почвы 5 и 10 °С приводят финские иссле-
дователи [Aphalo et al., 2006]. При 20 °С на 70‑й 
день после пересадки саженцев (середина 
июля) она достигала 0,39 моль м-2с-1.

Причина отсутствия роста CO2‑газообмена 
во вторую декаду июня у  саженцев группы 1 
связана, вероятнее всего, с  ограничениями 
устьичной проводимости. В  то  же время в  ра-
боте [Aphalo et  al., 2006] установлено, что Ci 
(внутриклеточная концентрация СО2) заметно 
не  снижалась. Это говорит о  том, что фото-
синтез подавлялся только частично устьичным 
закрыванием, а частично через некоторые дру-
гие механизмы, такие как влияние темпера-
туры на  гормональную регуляцию или на  до-
ступность питательных веществ почвы. DeLu-
cia с  соавт. [1991] высказали предположение 
на  основании поведения сеянцев Pinus sylves‑
tris, что гормональный сигнал из  корневой си-
стемы может вызывать устьичное закрывание 
при низких температурах почвы.

Хотя ростовые процессы в  группе 1 носили 
более активный характер, чем в  группах 2 и  3, 
они были во много раз меньше, чем в  период 
интенсивного роста в  июле. В  это время мак-
симальные температуры воздуха не  превыша-
ли 15 °С, а  средние колебались в  диапазоне 
10–12 °С. Начало интенсивного роста у  расте-
ний контролируется как температурой возду-
ха, так и  температурой почвы [Larcher, 1995]. 
Сравнительно небольшая интенсивность роста 
и  незначительная мощность аттрагирующих 
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центров могла приводить к избытку ассимиля-
тов у саженцев группы 1, следствием чего было 
уменьшение устьичной проводимости и  фото-
синтеза.

Вариабельность значений CO2‑газообмена 
в группе 1 была значительно выше, чем в груп-
пах 2 и  3. В  группе 2 наряду с  саженцами бе-
резы повислой имелись два дерева карельской 
березы. Каких‑либо заметных отличий меж-
ду двумя формами как в  ростовых, так и  газо-
метрических параметрах выявить не  удалось. 
В  группе 1 присутствовали три карельские 
березы. Ростовые показатели у  них были при-
мерно такие же, как у березы повислой. Однако 
со  второй декады июня значения фотосинте-
за у  двух саженцев карельской березы почти 
в 1,4 раза превосходили величины фотосинте-
за березы повислой (13,7 и  9,6  мкмоль м-2с-1). 
Это приводило к  увеличению стандартного 
отклонения, снижению достоверности раз-
личий групп 1 и 2, а также завышало среднюю 
величину поглощения углекислоты у  саженцев  
группы 1.

Как показали наши исследования [Болон-
динский, Виликайнен, 2018], у  карельской бе-
резы, несмотря на  более высокие концентра-
ции сахарозы во флоэмном экссудате, фото-
синтез сохраняется практически на  таком же 
уровне, как у березы повислой. Один из спосо-
бов утилизации сахаров связан с  запасанием 
питательных веществ в  коре и  с  увеличением 
ее размеров [Новицкая, 2008]. И оптимизацию 
процесса поглощения углекислоты, и  утолще-
ние коры можно рассматривать как адаптаци-
онную стратегию карельской березы, позволя-
ющую ей выживать в сложных условиях с огра-
ниченной освещенностью. Не  исключено, что 
увеличение температуры почвы в период перед 
фазой интенсивного роста может приводить 
к усиленному росту коры у карельской березы. 
Доказательства увеличения за две декады тол-
щины коры у карельской березы по сравнению 
с  березой повислой получить не  удалось. Эти 
предположения требуют дополнительной про-
верки. В июле, когда начался интенсивный рост 
побегов, существенных различий в фотосинте-
зе карельской березы и  березы повислой за-
фиксировано не было.

В  ходе интенсивного роста побегов к  се-
редине июля разница в  метрических показа-
телях двух групп стала несущественной. Мак-
симальные величины фотосинтеза составили 
соответственно у  первой и  второй групп 21,1 
и  20,1  моль м-2с-1, а  устьичная проводимость 
для паров воды  – 0,65 и  0,52  моль м-2с-1. Вы-
сокие значения поглощения углекислоты при-
ходились на  дневные часы, когда температу-

ра воздуха доходила до 28–30 °С, почвы  – до 
26 °С, а  ФАР на  горизонтальную поверхность 
составляла 1400–1500  мкмоль м-2с-1. Это при-
водило к  очень высоким ростовым показате-
лям. Суммарная площадь листьев на  главных 
побегах саженцев за одни сутки увеличивалась 
на 36–41 см2, в то время как за целый месяц на-
чала вегетации (20 мая – 24 июня) она достигла 
у саженцев с повышенной температурой почвы 
32–35  см2, а  на  холодной почве не  превышала 
20 см2 (табл. 2).

Если в  начальный период интенсивного ро-
ста площадь листьев у саженцев в сосудах уве-
личивалась быстрее, чем у саженцев группы 3, 
то начиная с середины июля рост побегов сво-
бодно растущих саженцев опережал таковой 
у саженцев в сосудах. В одной из редких отече-
ственных работ, в  которой изучалось влияние 
температуры почвы на  фотосинтез двухлетних 
интактных сеянцев березы повислой [Холоп-
цева и  др., 2012], в  регулируемых условиях 
среды наибольший потенциальный максимум 
нетто-фотосинтеза (4,3  мг СО2/г · ч) у  сеянцев 
березы повислой наблюдался при температуре 
почвы 15,0 °С, воздуха 20,6 °С и освещенности 
34,6 клк. Нужно учесть, что наши большие вели-
чины (20–22  мкмоль м-2с-1) получены в  период 
интенсивного роста, когда растения испыты-
вали значительную потребность в  ассимиля-
тах. Устьица были максимально открыты, что 
обеспечивало значительный приток углекис-
лоты к  реакционным центрам. Перед началом 
интенсивного роста (3 декада июня) мы полу-
чали показатели, близкие к приводимым в ука-
занной статье. Это еще раз подтверждает, что 
в  исследованиях нужно учитывать фазу разви-
тия растения.

Заключение

Рост первых двух листьев ауксибластов на-
чинался при температуре воздуха 10–12 °С 
и  низкой температуре почвы (до 5 °С) за счет 
запасов прошлого года. На этой стадии их рост 
контролировался температурой и  при низкой 
температуре мог растягиваться во времени. 
Далее, если температура воздуха повышалась, 
как это часто наблюдалось в мае, а температу-
ра почвы росла очень медленно, рост листьев 
второго поколения происходил с низкой скоро-
стью.

У  саженцев с  более высокой температу-
рой почвы в  начальный период вегетации 
зафиксировано достоверное увеличение 
CO2‑газообмена, устьичной проводимости 
и содержания хлорофилла у первых двух листь-
ев ауксибластов. Более активный рост побегов 
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и  листьев в  конце мая  – начале июня способ-
ствовал увеличению площади листвы, погло-
щающей на  50–60 % углекислоты больше, чем 
у  саженцев на  холодной почве. Это обеспечи-
вало значительный поток сахаров во флоэм-
ном экссудате, который из‑за сравнительно 
низкой температуры воздуха не  мог полно-
стью использоваться на  рост побегов и  листь-
ев. В  результате у  саженцев на  более теплой 
почве происходило снижение интенсивности 
фотосинтеза вплоть до третьей декады июня. 
И далее, несмотря на потепление, он рос очень 
медленно вплоть до фазы интенсивного роста.

Предполагаем, что избыток ассимилятов, 
который, возможно, имел место у  саженцев 
с более теплой почвой, уходил в запас, прежде 
всего в  корни и  кору. Данное обстоятельство 
могло стимулировать рост коры у  этой группы 
саженцев. Поскольку поглощение углекислоты 
у  карельской березы ограничивалось в  мень-
шей степени, чем у  березы повислой, нара-
стание коры у  данной экологической формы 
могло быть более значительным, чем у березы 
повислой.

По  мере прогрева почвы разница в  значе-
ниях CO2‑газообмена у  саженцев всех иссле-
дуемых групп сглаживалась. Максимальные 
величины фотосинтеза у  саженцев в  сосудах 
составляли 21,1 моль м-2с-1. Столь значитель-
ным показателям способствовала высокая 
устьичная проводимость (до 0,65 моль м-2с-1). 
Максимальные значения поглощения углекис-
лоты приходились на дневные часы, когда тем-
пература воздуха доходила до 28–30 °С, а поч-
вы – до 26 °С. Это приводило к очень высоким 
ростовым показателям.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из  средств федерального 
бюджета на  выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0220‑2014‑0010) и  при ча‑
стичной финансовой поддержке РФФИ (грант 
17−04−01087‑а).
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