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Изучали пропускание фотосинтетически активной радиации (ФАР) корой ство-

лов и ветвей у 13-летних деревьев березы повислой Betula pendula Roth и ка-

рельской березы Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti (сем. 

Betulaceae). Использовался датчик ФАР, входящий в систему газоанализато-

ра LI-6200 (LI-COR). Получена зависимость коэффициента пропускания ФАР 

(Tr) феллемой в зависимости от диаметров ветвей и стволов. Уже у двухлетних 

побегов B. pendula var. carelica наблюдалось снижение Tr на 20–30 % по срав-

нению с B. pendula. По мере увеличения диаметра ствола интенсивность ФАР, 

прошедшей через феллему, значительно падала, что, вероятно, связано с обра-

зованием в ней бетулина. При диаметре ствола 20–40 мм под берестой на хло-

ренхиме у B. pendula и B. pendula var. carelica наблюдали соответственно ФАР 

200 и 40 мкмоль м-2 с-1. При толщине ствола 50 мм эти величины составляли 

60 и 10 мкмоль м-2 с-1. Еще большее различие в Tr наблюдали для величин про-

пускания ФАР корой. У карельской березы, в связи со значительным снижением 

ФАР на хлоренхиме и во внутренних частях коры, по глощение углекислоты сла-

бое, а во внешних слоях ксилемы в нижней части ствола может вовсе отсутст-

вовать уже в раннем возрасте. Высказано предположение, что это может при-

водить к замедлению процессов восстановления водных тяжей, нарушаемых во 

время засухи из-за эмболии. Данное обстоятельство приводит к ограничению 

ростовых процессов у верхушечных побегов. 
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Photosynthetically active radiation (PhAR) transmitted through bark and phellem was 

studied in 13-year-old silver birch (Betula pendula Roth) and Karelian birch (B. pendula 

Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti). Quantum sensor of the LI-6200 Portable Pho-

tosynthesis System was used. A correlation was found between PhAR transmission (Tr) 

through phellem and the stem diameter. In two-year-old shoots, Tr in Betula pendula var. 

carelica was 20–30 % lower than in Betula pendula Roth. As stem diameter increased, 

PhAR transmission through phellem decreased considerably. This was probably due to 

betulin production. When stem diameters were 20–40 mm, PhAR on chlorenchyma was 

200 and 40 μmol m-2 s-1 in B. pendula Roth and B. pendula var. carelica, respectively. 

When stem diameter was 50 mm, the respective values were 60 and 10 μmol m-2 s-1. Even 

greater differences in Tr were observed for PhAR transmission through bark. Because of 

the much lower PhAR on chlorenchyma and in the bark interior, CO
2
 absorption in Betula 

pendula var. carelica is weak or can even be absent at all in external xylem layers in the 

bottom part of the trunk at early age already. We hypothesize that this can slow down 

recovery processes in water strands embolized during droughts. This circumstance re-

strains growth processes in apical stems.

K e y w o rd s: Betula pendula Roth; Betula pendula Roth var. carelica (Merclin) Hämet 

Ahti; PhAR transmission coefficient; bark thickness; phellem
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Введение

В последние десятилетия исключительно 

важное внимание уделяется исследованию 

СО
2
-газообмена стволов и ветвей древесных 

растений [Pfanz et al., 2002]. Одним из основ-

ных факторов, влияющих на интенсивность 

фотосинтеза коры и ксилемы, является сол-

нечная радиация. Древесные стебли обладают 

морфологическими характеристиками, кото-

рые в большой степени определяют коли че-

ство и качество света, достигающего хлорен-

химы, внутренних слоев коры и ксилемы. По-

мимо этого, строение различных частей коры 

создает значительные препятствия на пути 

углекислого газа к хлоропластам хлоренхимы 

и другим структурам кортекса. Стебли покрыты 

опробковевшими перидермальными слоями, 

которые сильно ограничивают газообмен. Кро-

ме того, перидерма имеет низкое количество 

(на единицу площади) чечевичек по сравнению 

с устьицами на листьях, что также снижает 

газообмен [Lendzian, 2006; Wittmann, Pfanz, 

2008]. Камбий и кора тоже могут создавать зна-

чительные барьеры для диффузии газа [Steppe 

et al., 2007]. К тому же стебли являются крупны-

ми органами с высокой дыхательной активно-

стью, особенно во внешних частях, и концент-

рация CO
2
 в хлоропластах может быть сущест-

венно выше, чем в атмосфере. Большинство 

работ, касающихся фотосинтеза коры, осно-

вываются на измерениях CO
2
-газообмена сте-

блей и приходят к заключению, что основной 

функцией фотосинтеза коры является рефик-

сация произведенного внутри CO
2 

[Steppe et al., 

2007]. Фотосинтез коры может составлять око-

ло 70 % от темнового дыхания [Pfanz et al., 2002].

При сравнении значений содержания хлоро-

филла в расчете на сырой вес молодых побе-

гов бука европейского (Fagus sylvatica L.) была 

установлена возрастная зависимость. Начи-

ная с величин около 233 мг Хл a г-1 сырого веса 

(105 мг Хл b г-1 сырого веса) в коре побегов со-

держание хлорофилла постепенно снижалось 

и достигало около 168 мг Хл a г-1 сырого веса 

(70 мг Хл b г-1 сырого веса) в коре 10-летних 

побегов. Поскольку с возрастом толщина коры 

увеличивается, пропускание света уменьшает-

ся, можно предположить, что количество про-

пущенного света коррелирует с содержанием 
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пигментов [Pfanz et al., 2002]. На 1–2-летних 

побегах бука ситуация не такая однозначная. 

Содержание хлорофилла зависит от возраста 

стебля и от его экспозиции к свету. Освещенные 

солнцем верхние стороны побегов бука сильно 

отличаются по содержанию хлорофилла от за-

тененных частей, спрятанных глубоко в кронах 

деревьев. В экспериментах с осиной обыкно-

венной (Populus tremula L.) одно- и двухлетние 

побеги содержали соответственно 160 и 230 мг 

Хл (a+b) м-2 в условиях полного солнечного света 

и 180 и 430 мг Хл (a+b) м-2 при освещении 20 % 

от полного солнца [Pfanz et al., 2002].

Значения Хл (a+b) внутренней коры 2-лет-

них побегов Betula pendula были более чем 

в два раза выше содержания хлорофилла кси-

лемы. Число хлоропластов на клетку было наи-

большим во внешней фракции (80 μм) кортек-

са стебля Quercus robur (8-летних) и довольно 

резко снижалось с глубиной стебля, в области 

флоэмы и живых клеток ксилемы (клетки лучей, 

околосердцевинная область) оставалось лишь 

несколько хлоропластов на клетку [Wittmann, 

Pfanz, 2008].

Фотосинтез тканей коры и древесины 

может поставлять значительное количест-

во кислорода в растущие ткани растения, 

что позволяет избегать локальной гипоксии 

и стимулировать в молодых стеблях под дей-

ствием света метаболические реакции [Witt-

mann, Pfanz, 2014].

У древесных видов вплоть до начала плодо-

ношения толщина коры на уровне груди в нор-

ме не превышает 2 мм. У березы при диаметре 

ствола 15 см толщина коры меньше 1 мм [Бо-

ровиков, Уголев, 1989, с. 10]. Этот важный мор-

фологический показатель имеет большое зна-

чение для функционирования и нормального 

роста дерева. Выполняя защитную, транспор-

тировочную, накопительную и другие функ ции, 

сравнительно тонкая кора обеспечивает про-

хождение света, достаточного для осущест-

вления фотосинтеза во внешних (проводящих) 

слоях ксилемы молодых побегов древесных ра-

стений [Pfanz et al., 2002].

Авторы подробного обзора [Pfanz et al., 

2002] в главе, посвященной пропусканию све-

та феллемой и корой разных древесных пород, 

указывают, что проникновение света не оста-

навливается на уровне внутренней коры. Не-

которое количество света проникает глубже 

и достигает древесины и даже сердцевины 

внутри побегов. Однако интенсивность света, 

достигающего древесины, невысока – мак-

симальные величины, которые были измере-

ны, составляют 0,2–5 % от падающего света. 

5–1 % проходит через перидерму и внешние 

части коры, 1–0,2 % – через феллему и хло-

ренхиму кортекса, 0,2–0,01 % достигает внеш-

ней ксилемы и нисколько не доходит до цент-

ра стебля. В молодых стеблях перидермаль-

ное пропускание света составляет у Betula 

pubescens до 20 %. Измерения пропускания 

фотосинтетически активной радиации (ФАР) 

показали, что интенсивность света, достига-

ющего древесины, невысока – в среднем 6 % 

ФАР проходит сквозь внешнюю и внутрен-

нюю кору стеблей текущего года у бука (Fagus 

sylvatica L.) и 3 % у дуба (Quercus robur L.). При 

падающей ФАР около 2000 мкмоль м-2 с-1 до 

60 мкмоль м-2 с-1 может быть использовано 

в фотосинтезе древесной ткани. Такую радиа-

цию получает лист при низкой облачности.

У карельской березы на определенном эта-

пе роста наблюдается избыточное количест-

во транспортных сахаров в камбиальной зоне 

и происходит аномальное увеличение объема 

запасающей паренхимы, сахароза оттекает 

в периферийные слои коры [Новицкая, 2008]. 

У деревьев березы с ярко выраженной узор-

чатостью толщина коры может быть во много 

раз больше, чем у обычной березы повислой 

[Новицкая, 2008; Ветчинникова и др., 2013]. 

Такая особенность карельской березы в значи-

тельной мере связана с запасающей функцией 

коры, и это начинает проявляться уже на ран-

них этапах роста.

Наши предыдущие исследования [Болон-

динский, Виликайнен, 2015] показали, что у ка-

рельской березы без проявлений признаков 

узорчатости толщина коры побегов была до-

стоверно больше, чем у березы повислой, уже 

в двухлетнем возрасте, когда внешний диаметр 

составлял всего 4–6 мм. В трехлетнем возрасте 

кора толще в среднем на 0,3 мм. С увеличением 

возраста и, соответственно, диаметра ветвей 

эта разница постепенно росла, и при диаметре 

ветвей около 3 см она уже была у карельской бе-

резы на 1 мм больше, чем у березы повислой.

Несмотря на значительное количество ис-

следований пропускания ФАР феллемой и ко-

рой и фотосинтеза ствола древесных расте-

ний, для карельской березы такие исследова-

ния отсутствуют. В данной работе поставлена 

задача изучить особенности пропускания ФАР 

феллемой и корой в зависимости от диаметра 

ствола у деревьев березы повислой (Betula 

pendula Roth) и карельской березы (Betula pen-

dula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti).

Материалы и методы

Исследования проводили на эксперимен-

тальном участке Агробиологической станции 
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Карельского научного центра РАН в окрестно-

стях города Петрозаводска (N61°45’, Е34°20’). 

Объектами исследований были 13-летние де-

ревья березы повислой (Betula pendula Roth) 

и карельской березы (Betula pendula Roth var. 

carelica (Merclin) Hämet Ahti).

Определение коэффициентов пропускания 

ФАР проводили в основном на лидирующих по-

бегах и стволах березы повислой и карельской 

березы начиная с диаметра 6–7 мм. Обычно 

это были побеги, сформировавшиеся в прош-

лом году. Береза повислая и карельская береза 

произрастали в 7 м друг от друга, и высота их 

составляла соответственно 9 и 7,5 м. Карель-

ская береза имела слабовыраженные утолще-

ния ствола и другие признаки «карелистости». 

Толщину коры измеряли штангенциркулем, 

толщину бересты – микрометром.

Для определения величин фотосинтети-

чески активной радиации нами использовал-

ся датчик ФАР, входящий в систему LI-6200 

(Licor). Измеряли ФАР, проходящую через 

кору или феллему, и определяли коэффици-

ент пропуска ния (Tr) – безразмерную величи-

ну, равную отношению потока излучения (Ф), 

прошедшего через среду, к потоку излучения, 

упавшему на ее поверхность (Ф
0
):

Tr = Ф/Ф
0.

В общем случае значение коэффициен-

та пропускания тела зависит как от свойств 

самого тела, так и от угла падения, спект-

рального состава и поляризации излучения. 

Для определения Tr вырезался квадрат коры 

размером 20×20 мм и прислонялся к датчику 

ФАР. Сначала измерялась ФАР, проходящая 

через кору, затем – через отделенную фел-

лему. Перед этими измерениями определяли 

падающую на объект ФАР. Повторность изме-

рений 10-кратная. Измерения проводили при 

безоблачном небе датчиком, направленным 

на солнце. При толщине коры до 2 мм погреш-

ность измерений не превышала 5 %. С уве-

личением толщины погрешность росла и при 

4 мм достигала 10 %.

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 [1 987]. 

Расчет содержания пигментов производили 

в мг на грамм сырого веса. Аналитическая по-

вторность трехкратная.

Проверку статистических гипотез и оценку 

существенных различий между средними ве-

личинами осуществляли с помощью критерия 

Стьюдента при 5 %-м уровне значимости.

Результаты и обсуждение

Ткани коры, содержащие значительное ко-

личество хлорофилла, находятся под слоем 

покровной ткани – феллемы. На начальном эта-

пе роста побегов иногда используется термин 

«эпидерма» – полупрозрачная покровная ткань, 

содержащая устьица. За эпидермой находится 

хлоренхима, имеющая насыщенный зеленый 

цвет, содержащая значительное количество 

хлорофилла. По мере увеличения возраста по-

бега феллема приобретает белый цвет, связан-

ный с появлением в ней бетулина [Hordyjewska 

et al., 2019], и общепринятое название – бере-

ста. Бетулина в бересте может быть до 44 %. 

Именно этот пигмент, обладающий высокой 

отражательной способностью, защищает ра-

стение от вредоносного воздействия грибков 

и паразитов, а также от перегрева. По всей ве-

роятности, бетулин выполняет еще ряд важных 

функций, до конца пока не установленных. По-

мимо березовой пробки бетулин содержится 

в более низких концентрациях в корнях и ли-

стьях белого ясеня (Fraxinus americana), а также 

в листьях и коре американ ской рябины (Sorbus 

americana).

В начальный период роста побегов эпидер-

ма березы повислой обладает большой пропу-

скающей способностью. Через нее проходит 

50–60 % падающей радиации. После фенофазы 

опробковения побегов проницаемость для ФАР 

феллемы начинала значительно уменьшаться, 

их газообмен (без листьев) становился отри-

цательным [Болондинский, Виликайнен, 2015]. 

На этой фазе увеличивалась и отражательная 

способность бересты. У карельской березы при 

диаметре лидирующих побегов 8–9 мм пропу-

скание ФАР феллемой было ниже, чем у бере-

зы повислой, примерно на 36 % (рис. 1).

По мере увеличения диаметра ветвей у бе-

резы повислой с 10 до 13 мм коэффициент 

пропускания феллемы медленно уменьшался 

с 28 до 24 %. У карельской березы падение Тr 

при таких диаметрах было гораздо более зна-

чительным – с 19 до 6 %. У березы повислой 

значительное падение Тr началось с диаметра 

12 мм. К 15 мм Тr достигло уровня 14 %. Затем, 

по мере утолщения ветви с 16 до 20 мм про-

пускаемость ФАР уменьшилась с 15 до 10 %. 

Далее снова наступила некоторая стабилиза-

ция вплоть до диаметра 45 мм. Тr колебался 

на уровне 10–11 %. Коэффициент пропускания 

у карельской березы также в интервале диа-

метров ствола от 18 до 40 мм был относитель-

но стабильным (2–3 %). Очередное сильное 

уменьшение Тr у березы повислой наступило 

при диаметре 45 мм (до 3 %), и далее вплоть 
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до корневой шейки (место перехода корневой 

системы растения в ствол) он медленно умень-

шался с увеличением диаметра ствола до 2 % 

(рис. 1).

Таким образом, зависимость коэффициента 

пропускания от толщины ствола у карельской 

березы и березы повислой существенно разли-

чалась начиная с однолетних побегов. Даже од-

но-двухлетние зеленые побеги имели эпидер-

му с разной пропускаемостью ФАР. Структур-

ные различия феллемы, в значительной мере 

определяющие коэффициент пропускания, 

вероятно, имели место уже на самых ранних 

этапах роста побегов. Побурение побегов, свя-

занное с опробковением, у карельской березы 

происходило при меньшем диаметре, чем у бе-

резы повислой. Уже у 8-мм побегов карельской 

березы наблюдалось сильное снижение про-

никновения света к хлорофиллоносной ткани. 

У березы повислой значительное снижение Тr 

начиналось только с 12–13 мм (рис. 1).

Второй этап снижения Тr у березы повис-

лой связан с образованием плотной бересты, 

обладающей сильной отражательной способ-

ностью. Медленное нарастание бересты (с 0,2 

до 0,3 мм) в какой-то мере стабилизировало 

изменения процесса пропускания ФАР у бе-

резы повислой. Скачкообразное уменьшение 

Тr (более чем в два раза) наблюдалось только 

при диаметре 45 мм. У карельской березы та-

кого рода скачков не обнаружено. Коэффици-

ент пропускания у нее и так был уже очень мал: 

1–2 %. У березы повислой пропускание ФАР 

наблюдалось и сквозь толстую бересту (0,9 мм) 

в 10 см от корневой шейки, что визуально под-

тверждалось наличием хлоренхимы с очень 

малым количеством пигментов. У карельской 

березы в 50 см от корневой шейки хлоренхи-

ма уже отсутствовала, а за берестой находился 

10-мм слой омертвевшей коры.

Даже у молодых лидирующих побегов дере-

ва до хлоренхимы у карельской березы прохо-

дило на 60–70 % меньше ФАР, чем у березы по-

вислой. У двух-трехлетних побегов диаметром 

12–18 мм значения ФАР были почти в два раза 

меньше, чем у таких же побегов березы повис-

лой. В результате, с учетом более толстой коры 

у карельской березы по сравнению с березой 

повислой, уже при этих диаметрах доходило 

до ксилемы ствола менее 1 % ФАР. При перпен-

дикулярном падении солнечных лучей на по-

верхность коры ФАР у ксилемы не превышала 

20 мкмоль м-2 с-1 (рис. 2). Такие значения ФАР 

часто наблюдались под пологом леса, и фото-

синтез у листьев нижних ветвей был еще воз-

можен [Болондинский, Виликайнен, 2015]. При 

снижении пропускания феллемы до 1–2 %, что 

у карельской березы имело место при диа-

метре 35–40 мм, до ксилемы доходило ФАР 

на порядок меньше (рис. 2).

Рис. 1. Коэффициент пропускания ФАР (Тr) феллемой у Betula pendula Roth (1) 

и у B. pendula Roth var. carelica (2) в зависимости от диаметра ствола

Fig. 1. PhAR transmission coefficient (Tr) for phellem in Betula pendula Roth (1) 

and B. pendula Roth var. carelica (2) in relation to the stem diameter
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Свет, прошедший через феллему, частично 

поглощается хлоренхимой и более глубоко ле-

жащими тканями. Ряд клеток флоэмы, по лите-

ратурным данным, также содержит хлорофилл. 

У некоторых древесных пород (мангровые виды 

Rhizophora apiculata L., Ceriops decandra L., Xylo-

carpus granatum L.) и меристематическая ткань 

содержит хлоропласты [Schmitz et al., 2012].

Кора гораздо сильнее задерживает сол-

нечные лучи, чем береста. У двухлетних побе-

гов березы повислой коэффициент пропуска-

ния коры составлял 3–3,5 %. В солнечные дни 

на ксилему попадало до 60–70 мкмоль м-2 с-1 

ФАР. Такие значения ФАР наблюдаются на от-

крытом месте при низкой облачности. В сред-

ней части ствола березы повислой (диаметр 

ствола 40 мм) были получены величины ФАР, 

не превышающие 10 мкмоль м-2 с-1. Толщи-

на коры с берестой составляла при этом 

около 1,5 мм. По мере увеличения толщины 

коры и у березы повислой количество дохо-

дящей до ксилемы ФАР постепенно сходило 

на нет. Точных данных пропускания света корой 

в нижней части ствола получить не удалось, 

но они не превышали 3–4 мкмоль м-2 с-1.

Пропускание света корой у карельской бе-

резы существенно отличалось от измеренно-

го у березы повислой. У 1–3-летних побегов 

карельской березы значительное количество 

ФАР (до 50 мкмоль м-2 с-1) попадало на пер-

вый слой ксилемы. У терминальных побегов 

карельской березы коэффициент пропуска-

ния коры составлял всего 1 %, а при диаметре 

ствола в верх ней части кроны 20 мм он не пре-

вышал 0,5 %. При диаметре 30 мм на ксилему 

попадало менее 3 мкмоль м-2 с-1 (рис. 2). Если 

здесь еще могло наблюдаться очень слабое 

поглощение углекислоты, то в средней ча-

сти ствола (40 мм) таковое отсутствовало. 

Кора карельской березы была более чем в два 

раза толще коры березы повислой. У карель-

ской березы уже за 50 см от корневой шейки 

коэффициент пропускания был равен нулю. 

Толщина ее коры на этом участке составляла 

5 мм. У некоторых 2-летних побегов карель-

ской березы при толщине коры 0,3–0,4 мм до 

поверхности ксилемы доходило 60–70 мкмоль 

м-2 с-1 ФАР. Поверхностные слои ксилемы таких 

побегов содержат хлорофилл. После снятия 

коры побеги имели светло-зеленую окраску. 

В силу того, что феллема и кора у карельской 

березы пропускают меньше света, чем у бе-

резы повислой, можно предположить, что 

количество хлорофилла в ксилеме 2-летних 

побегов у первой, скорее всего, будет мень-

ше, чем у второй. Достоверных данных по 

Рис. 2. Изменение средних величин ФАР на хлоренхиме, на участках ствола с относительно стабильным Тr 

у березы повислой (1) и у карельской березы (2). Солнечные лучи падали перпендикулярно, и интенсивность 

ФАР составляла 1660–1780 мкмоль м-2 с-1. Нижняя строка под осью абсцисс – интервалы величин диаметров, 

где пропускание ФАР изменялось сравнительно медленно

Fig. 2. Mean values of PhAR on chlorenchyma for intervals where T
r
 is comparatively stable in silver birch (Betula 

pendula Roth) (1) and Karelian birch (B. pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti) (2). These intervals are 

shown on X-axis in the lower line. Sun rays were perpendicular to the surface of the tested specimens. PhAR of inci-

dent sunlight was in range of 1660–1780 μmol m-2 s-1
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концентрации хлорофилла в ксилеме нами 

получено не было. Судя по литературным 

данным [Berveiller et al., 2007], у 1–2-летних 

побегов Betula pendula содержание Хл (a+b) 

в ксилеме составляло 0,66 ± 0,07 мг на грамм 

сырого веса.

В работе [Wittmann, Pfanz, 2014] фотосинте-

тическая активность, определяемая по флюо-

ресценции хлорофилла на поперечных сечени-

ях стеблей текущего года бука (Fagus sylvatica 

L.) и дуба (Quercus robur L.), была наибольшей 

во внешней части. При освещении 189 мкмоль 

фотонов м-2 с-1 величины выхода снижались по-

степенно от внешнего кортекса к камбию и кси-

леме, а в сердцевине стеблей подавлялись 

почти до нуля. Но всегда имелись «островки 

активности», то есть следы хлорофилла обна-

руживались даже в серцевине.

Значительное уменьшение концентрации 

хлорофилла в коре и ксилеме как у березы 

повислой, так и у карельской березы начи-

налось, когда диаметр побегов достигал 

10–12 мм. В хлоренхиме содержание хлоро-

филла коррелировало (r = 0,6–0,7) с величиной 

пропускания ФАР. Хотя экспериментальное де-

рево карельской березы имело слабую узор-

чатость древесины и кору умеренной толщи-

ны (до 3 мм на высоте 3 м), уже при диаметре 

ствола 40–45 мм хлорофилл в коре практиче-

ски отсут ствовал (табл.).

На высоте 7 м от поверхности земли кора 

у карельской березы была более чем в два раза 

толще коры березы повислой (табл.). Это со-

отношение оставалось довольно стабильным 

до высоты 3 м. На уровне 2 м кора у карельской 

березы была уже в три раза толще, чем у бе-

резы повислой. Заметно толще была и бере-

ста, составляющая на высоте 3 м у карельской 

березы и березы повислой соответ ственно 

0,9 и 0,6 мм. Это сказалось на коэффициен-

тах пропускания ФАР (Tr), которые в верхней 

части дерева (7 м) различались почти в три 

раза. И в хлоренхиме содержание хлорофилла 

не превышало 0,2 мг/г. Малое содержание хло-

рофилла в хлоренхиме и коре в верхней части 

ствола карельской березы (5–7 м) и невысокая 

ФАР заставляют предположить, что процессы 

фотосинтеза у нее были значительно снижены 

по сравнению с березой повислой. Возможно, 

в определенные моменты кора и ствол карель-

ской березы могли испытывать гипоксию, ко-

торая оказывает влияние на метаболические 

реакции. Поскольку процесс дыхания стволов 

и ветвей у карельской березы носит более ин-

Параметры стволов Betula pendula Roth и B. pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti в зависимости 

от высоты

Stem parameters for Betula pendula Roth and B. pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti in relation to dis-

tance from the ground

h D Th Tr

Хл (a+b) в хлоренхиме

chlorophyll a and b in 

chlorenchyma

Хл (a+b) в коре

chlorophyll a and b in bark

м

m

мм

mm

мм

mm
%

мг/г

mg/g

Betula pendula Roth var. carelica

1,3 60 3,6 0,9 0,02 ± 0,01 0

3 45 2,4 1,2 0,1 ± 0,02 0

5 30 1,7 2,6 0,17 ± 0,03 0,05 ± 0,03

7 20 1,1 3,1 0,31 ± 0,04 0,12 ± 0,05

Betula pendula Roth

1,3 53 1,4 2,1 0,08 ± 0,04 0

3 40 1,1 7,2 0,27 ± 0,07 0,07 ± 0,03

5 27 0,8 9,8 0,69 ± 0,13 0,23 ± 0,04

7 17 0,5 11,3 1,03 ± 0,17 0,32 ± 0,08

Примечания. h – расстояние от земли, D – диаметр ствола, Th – толщина коры, Tr – коэффициент пропускания ФАР фелле-
мой. В пятой и шестой колонке приведены средние величины и стандартное отклонение содержания хлорофилла Хл (a+b) 
в хлоренхиме и коре.

Note. h – distance from the ground, D – stem diameter, Th – thickness of bark, Tr – PhAR transmission coefficient for phellem. Mean 
values and standard deviations for chlorophyll a and b in chlorenchyma and in bark are shown in the 5th and 6th column.
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тенсивный характер, чем у березы повислой 

[Болондинский, Виликайнен, 2015], помимо 

недостатка кислорода возможны значительные 

скопления углекислого газа в ксилеме и вну-

тренних слоях коры. Однако, скорее всего, этот 

процесс носил локальный характер и требует 

дополнительных исследований.

Через 7 лет после посадки толщина коры 

у березы повислой в 10 см от корневой шей-

ки не превышала 2 мм. У карельской бере-

зы вплоть до 1 м от земли она составляла 

3,5–4 мм и на ксилему попадало не более 

1–2 мкмоль м-2с-1 ФАР. Именно в это время 

у дерева начали проявляться признаки карель-

ской березы: замедлился рост верхушечных 

побегов, в нижней части ствола появились 

слабовыраженные утолщения, нижние ветви 

не отмирали, активизировался их рост. Дерево 

начало отставать в росте от березы повислой, 

а диаметр ствола, напротив, увеличивался. 

Ствол начал отклоняться в сторону области 

наибольшей освещенности. К 13-летнему воз-

расту все эти признаки имели ярко выражен-

ный характер.

В некоторых работах выдвинута гипотеза, 

что хлоропласты в ксилеме молодых побе-

гов наряду с предотвращением гипоксии жи-

вых древесных тканей [Wittmann, Pfanz, 2014] 

играют роль поставщика энергии (АТФ) для 

процессов, связанных с восстановлением 

водных тяжей, прерванных в результате эмбо-

лии [Schmitz et al., 2012]. При водном стрессе 

в периоды засухи водный потенциал побегов 

березы достигал величин –1,5 МПа [Сазонова 

др., 2012]. При таких значениях, как показано 

на некоторых видах березы [Sperry, Pockman, 

1993], может происходить частичная эмбо-

лия – закупорка проводящих сосудов газом. 

При этом закрываются устьица, значительно 

снижается фотосинтез, прекращается рост 

побегов. Далее водный потенциал начинает 

увеличиваться и включаются механизмы для 

быстрого выхода из этого состояния. Процес-

сы восстановления водных тяжей энергоза-

тратны. Возможно, для этого и необходимы 

хлоропласты в проводящих слоях ксилемы. Та-

кая частичная кратковременная эмболия про-

является в период засухи у многих древесных 

растений [Martin-StPaul et al., 2017]. Период 

восстановления достаточно быстрый и при-

водит лишь к некоторому замедлению роста. 

Полная эмболия, ведущая, как правило, к ги-

бели растения, наблюдается сравнительно 

редко и происходит у березы при водном по-

тенциале около –2 МПа [Sperry, Sullivan, 1992].

Не исключено, что отсутствие хлоропластов 

в ксилеме в нижней части ствола карельской 

березы замедляло восстановление водных 

тяжей в периоды засухи, в связи с чем интен-

сивный рост верхушечных побегов замедлял-

ся. Поток ассимилятов шел не к верхушечным 

побегам, а потреблялся ветвями в нижней 

и средней частях кроны. Нижние ветви не от-

мирали, как это наблюдалось у березы пови-

слой, а росли и утолщались.

Уже в 7–8-летнем возрасте во время засухи 

наблюдалось замедление роста терминальных 

побегов у карельской березы и происходило, 

скорее всего, увеличение концентрации са-

харозы в камбиальной зоне с последующим 

нарушением процессов ксилогенеза. Стиму-

лировалось дальнейшее нарастание коры, ко-

торая со временем перестала пропускать свет 

и в средней части ствола. У березы повислой 

кора только к 12-летнему возрасту наросла 

у корневой шейки до 4 мм и ксилема лишилась 

хлоропластов лишь у основания ствола. Таким 

образом, полное прекращение фотосинте-

за в ксилеме средней и нижней частей ствола 

в 12-летнем возрасте у карельской березы сов-

падает со значительным замедлением роста 

терминальных побегов и часть ассимилятов 

с кроны идет в нисходящий поток. Увеличение 

концентрации сахаров в прикамбиальной зоне 

способствовало аномальному морфогенезу 

ствола. Именно в этом возрасте, как правило, 

у деревьев начинают проявляться признаки 

«карелистости» [Курносов, 1998; Барсукова, 

2006].

Заключение

Изучено пропускание света разными слоя-

ми коры, уровни ФАР, попадающие на хлорен-

химу и ксилему. Пропускание света феллемой 

у карельской березы, по сравнению с березой 

повислой, уменьшалось начиная с двухлет-

них побегов и продолжалось с образованием 

бересты, где разница между двумя формами 

становилась особенно существенной (более 

чем в 5 раз). Отчасти это обусловлено увели-

чением толщины бересты у карельской бере-

зы по сравнению березой повислой (пример-

но в 1,5 раза). Вероятно, имеются и структур-

ные различия феллемы у двух пород, которые 

и привели к столь большой разнице.

Пропускание ФАР феллемой ветвей и ство-

лов у березы повислой оставалось высоким 

(25–30 %) до диаметра побегов 15–18 мм. При 

диаметре 20 мм у побегов повышалась их от-

ражательная способность. Цвет феллемы ста-

новился белым. При этом коэффициент пропу-

скания ФАР падал до 10 %, а у карельской бере-

зы до 2–2,5 %. У 10-метровой березы повислой 
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в солнечный день на уровне 130 см сквозь бе-

ресту проходило до 50 мкмоль м-2 с-1, а в верх-

ней части кроны – 150–200 мкмоль м-2 с-1 –

ФАР, которую получают листья при высокой 

облачности. Для карельской березы эти пока-

затели были значительно ниже. На расстоянии 

1,3 м от земли через бересту проходило не 

более 10 мкмоль м-2 с-1, но в верхней ча-

сти ствола величины ФАР под берестой со-

ставляли у ствола 15–20 мкмоль м-2 с-1, что 

в принципе достаточно для осуществления 

фотосинтеза.

Высокие значения ФАР, достигающие хло-

ренхимы у молодых побегов как березы повис-

лой, так и карельской березы, и высокие кон-

центрации хлорофилла в этой ткани приводят 

к поглощению значительной части углекисло-

ты, выделяющейся с поверхности побегов. При 

увеличении возраста и диаметра ветвей более 

низкие значения ФАР на хлоренхиме и вну-

тренних частях коры у карельской березы отча-

сти объясняют повышенные величины потока 

СО
2
 с поверхности ее ветвей по сравнению 

с березой повислой [Болондинский, Виликай-

нен, 2015].

На разных участках ствола при одной 

и той же толщине коры у карельской бере-

зы в хлоренхиме, внутренней коре содержа-

лось меньше Хл (a+b), чем у березы повислой. 

Это проявляется уже на 2–3-летних побегах 

и далее вплоть до нижней части ствола. Одна 

из основных причин этого явления заключает-

ся в большой разнице пропускания ФАР фел-

лемой. Хлорофиллоносный слой коры у бе-

резы повислой более насыщен пигментами, 

чем у карельской березы. Наряду с меньшим 

количеством ФАР, падающей на него, следует 

ожидать, что фотосинтез коры у карельской 

березы будет меньше, чем у березы повислой. 

В какой-то мере это подтверждают наши ис-

следования СО
2
-газообмена стволов на све-

ту и в темноте, проводящиеся в настоящее 

время.

В последнее десятилетие исследовате-

ли пытаются найти доказательства того, что 

продукты фотосинтеза в ксилеме играют опре-

деленную роль при выходе тонких (10–20 мм) 

побегов из состояния эмболии. В некоторых 

работах показано, что фотосинтез в ксиле-

ме ускоряет процессы восстановления вод-

ных тяжей и способствует возобновлению 

транспирационных потоков. Быстрая ликви-

дация закупорки сосудов газом может пре-

дотвратить приостановку роста побегов. 

У карельской березы из-за малой пропуск-

ной способности коры данный процесс может 

быть нарушен.
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