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исследоВание CO2-гаЗооБмена дереВьеВ 
КарельсКой БереЗы В услоВиЯХ ниЗКой  
осВеЩенносТи В ПосадКаХ с раЗным 
Плодородием ПочВы

В. К. Болондинский, л. м. Виликайнен
Институт леса Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Проведена сравнительная оценка CO2-газообмена у листьев затененных вет-
вей карельской березы (Betula pendula var. сarelica) на двух культурах 40–50-лет-
него возраста при различных уровнях минерального питания. Для каждого из 
участков сравнивались также параметры СО2-газообмена световых и теневых 
листьев. Характеристики CO2-газообмена теневых листьев различались по сво-
им показателям в зависимости от содержания основных минеральных веществ 
(N, P, K) в почве. При улучшении плодородия почвы средние величины фотосин-
теза теневых листьев возрастали с 1,22 до 2,74 мкмоль СО2·м-2·с-1, темново-
го дыхания – с 0,43 до 0,69 мкмоль СО2·м-2·с-1. Величины фотосинтеза световых 
листьев существенно не различались (р > 0,05), а дыхание возрастало с –1,54 
до –2,63 мкмоль СО2·м-2·с-1. По мере возрастания плодородия почвы изменялись 
и параметры моделей световых кривых фотосинтеза: уменьшались константа на-
сыщения с 100–120 до 40–60 мкмоль·м-2·с-1, световой компенсационный пункт – 
с 12–20 до 6–8 мкмоль·м-2·с-1, что свидетельствует о более эффективной работе 
фотосинтетического аппарата при отсутствии лимитирования питательных ве-
ществ. Зафиксированы значимые различия всех величин у световых и теневых 
листьев на каждом из участков. Показатели использования ФАР при фотосин-
тезе у световых и темновых листьев участка с более высоким содержанием NPK 
составили соответственно 6,1 и 53,1 мкмоль СО2 · (ммоль фотонов)-1, темново-
го дыхания –2,63 и –0,66 мкмоль СО2·м-2·с-1, светового компенсационного пункта 
45,8 и 5,91 мкмоль·м-2·с-1. Величины количества каротиноидов (с) и хлорофилла 
Хл (a+b) у теневых и световых листьев в пересчете на сырой вес не имели досто-
верных различий. Средние величины отношения Хл (a+b)/с у теневых листьев были 
достоверно в 1,5 раза больше, чем у световых. При расчете на единицу площади 
из-за уменьшения толщины теневых листьев Хл (a+b) ниже у теневых листьев по 
сравнению с растущими на свету. Оценка углеродного баланса нижних затененных 
ветвей на участках с относительно высоким плодородием почвы показала, что он 
оставался положительным при среднедневных значениях ФАР 25 мкмоль·м-2·с-1. 
Карельская береза, растущая на почвах с относительно высоким плодородием, бо-
лее эффективно использует низкие значения ФАР, чем на почвах с низким содер-
жанием питательных веществ, и благодаря морфологическим и физиологическим 
адаптациям короткоствольные и кустовидные формы с узорчатой структурой дре-
весины могут выживать в условиях сильного затенения.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula pendula var. сarelica; СО2-газообмен; дыхание; свето-
вые кривые фотосинтеза; хлорофилл.
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Введение

Генофонд карельской березы Betula pendula 
Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, обла-
дающей высокоценной узорчатой древесиной, 
в природных условиях к настоящему времени 
в значительной степени утрачен [Ветчинникова 
и др., 2013]. Последние десятилетия большое 
значение придается искусственному разведе-
нию карельской березы. Хотя к 1986 году общая 
площадь лесных культур составляла в Карелии 
около 5,5 тыс. га, выход ценной древесины не-
велик, и республика вынуждена ее импортиро-
вать. Известно, что в культурах карельской бе-
резы, несмотря на сильное зарастание участ-
ков осиной, елью и другими сопутствующими 
породами, произрастающими на почвах с отно-
сительно высокой плодородностью, во втором 
ярусе встречаются экземпляры с узорчатой 
древесиной. В то же время в культурах на бед-
ных почвах при ухудшении лесорастительных 

условий короткоствольные формы усыхают, 
не достигая товарного вида [Любавская, 1978; 
Евдокимов, 1989]. Одна из причин этого – низ-
кая эффективность работы фотосинтетическо-
го аппарата в условиях низкой освещенности, 
связанная с недостатком питательных веществ.

В насаждениях большинство форм карель-
ской березы из-за ограничений роста не могут 
конкурировать с березой повислой и другими 
древесными видами и существуют в пределах 
своего ареала в довольно узкой экологической 
нише – на границе леса, в составе низкопол-
нотных насаждений, на террасированных скло-
нах [Любавская, 1978]. Являясь, как и береза 
повислая, светолюбивой породой, она в усло-
виях умеренного затенения благодаря адапта-
ционным механизмам эффективно использует 
низкие значения освещенности и поддержива-
ет CO2-газообмен на приемлемом уровне [Бо-
лондинский, Виликайнен, 2014].

V. K. Bolondinskii, L. M. Vilikainen. A STUDY OF CO2 GAS EXCHANGE 
IN KARELIAN BIRCH UNDER LOW SOLAR RADIATION CONDITIONS IN 
PLANTATIONS WITH DIFFERENT LEVELS OF SOIL FERTILITY

Comparative estimation of CO2 gas exchange in leaves on shaded branches of Karelian 
birch (Betula pendula var. сarelica) was carried out in two 40–50-year-old plantations with 
different levels of mineral nutrition. In both plantations, CO2 gas exchange parameters were 
also compared between sunlit and shaded leaves. Characteristics of CO2 gas exchange in 
shaded leaves varied depending on the content of mineral substances (N, P, K) in the soil. 
With increasing soil fertility, mean values of photosynthesis in shaded leaves increased 
from 1.22 to 2.74 mmol·m-2·c-1, dark respiration – from 0.43 to 0.69 mmol·m-2·c-1. Mean 
values of photosynthesis in sunlit leaves did not differ significantly (p > 0.05) between 
these two plantations, but respiration varied from –1.54 to –2.63 mmol·m-2·c-1. The para-
meters of photosynthetic light response curves changed with an increase in soil fertility: 
the constant of saturation decreased from 100–120 to 20–60 mmol·m-2·c-1, light compen-
sation point – from 12–20 to 6–8 mmol·m-2·c-1, which is evidence of more effective opera-
tion of the photosynthetic apparatus where nutrition was not a limiting factor. Significant 
differences in the parameters of photosynthetic light response curves were revealed be-
tween sunlit and shaded leaves in both plantations. In the plantation with a higher NPK 
level, the rate of photosynthetically active radiation (PAR) utilization for photosynthesis 
was 6.1 and 53.1 mmol СО2· (mmol photons)-1 in sunlit and shaded leaves, respectively. 
Dark respiration was –2.63 and –0.66 mmol m-2·c-1, light compensation point – 45.8 and 
5.91 mmol·m-1·c-1 for sunlit and shaded leaves, respectively. Based on fresh weight, the 
amounts of carotenoids (c) and chlorophyll chl (a+b) in the shaded and sunlit leaves had 
no significant differences. Mean values of the chl (a+b)/с ratio in shaded leaves were 
1.5 times that of sunlit leaves. Based on leaf area, because of lower thickness of shaded 
leaves, the amount of chl (a+b) was 1.4 times lower in shaded leaves in comparison with 
sunlit leaves. Assessment of the carbon balance of the shaded branches showed that the 
balance remains positive when the daily mean values of photosynthetically active radia-
tion are 18–25 mmol·m-2 ·s-1. The Karelian birch trees growing on comparatively fertile soil 
utilize the low values of solar radiation more effectively than those growing on nutrient-
poor soil, and owing to morphological and physiological adaptations the short-stemmed 
and shrubby birches with figured wood can survive in a very shaded environment.

K e y w o r d s: Betula pendula var. сarelica; СО2 gas exchange; respiration; light response 
curve for net photosynthesis; chlorophyll.
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Высказано предположение, что ареал ка-
рельской березы привязан к средним по пло-
дородию почвам. Формирование узорчатой 
древесины карельской березы происходит 
при условии поддержания в камбиальной зоне 
определенного C/N отношения, а именно при 
наличии избытка сахаров на фоне некоторого 
дефицита азотного питания [Новицкая, 2008].

Большинство лесных почв северо-западной 
зоны крайне бедны питательными элементами, 
особенно аммиачным азотом, и не обеспечива-
ют ими в нужном количестве древесные расте-
ния [Коновалов, Зарубина, 2011]. Минеральное 
питание влияет на фотосинтез как непосред-
ственно, так и косвенно. При хорошей обес-
печенности питательными элементами синтез 
хлорофилла в растении стимулируется, усили-
вается деятельность устьиц и увеличивается 
общая поверхность листьев. Неблагоприятные 
условия питания снижают эффективность ра-
боты единицы хлорофилла, поэтому решающее 
значение для оценки возможной активности 
фотосинтеза листа и растения в целом имеют 
концентрация фотосинтетических пигментов 
и размер ассимиляционной поверхности. От-
мечается, что наибольшее влияние на содержа-
ние хлорофилла оказывает недостаток азота. 
Особенно четко это проявляется у нижних, ста-
рых листьев. Недостаток калия незначитель-
но изменяет содержание пигментов в листьях. 
Исключение фосфора из питательной смеси 
приводит, как правило, к повышению содержа-
ния пигментов. Вероятно, недостаток фосфора 
сильно угнетает рост листовых пластинок, но 
почти не отражается на биосинтезе хлорофил-
ла. Дефицит N и Р сокращает общий размер 
листа на 15–30 %, недостаток К – до 50 % [Жа-
коте, 1974].

В работе [Hoogesteger, 2006], выполненной 
на березе повислой, скорость фотосинтеза 
коррелировала с концентрацией азота в листь-
ях. Различия в концентрации азота в листьях 
были пропорциональны различиям в скоро-
стях фотосинтеза, что приводило к примерно 
одинаковой фотосинтетической продукции на 
единицу листовых азота или фосфора во всех 
вариантах обработки. Похожие данные по азоту 
и фотосинтезу при дефолиации саженцев бе-
резы приводятся в работе [Ovaska et al., 1993].

В работе [Wang et al., 1998] на сажен-
цах березы бумажной (Betula papyrifera 
Marsh.), адаптированных к определенным 
условиям температуры, водного режима 
и фотопериода, измеряли нетто-фотосин-
тез, устьичную проводимость, эффективность 
использования воды и эффективность ис-
пользования азота при различных режимах 

водообеспечения и содержания питательных 
веществ в почве. При высокой обеспеченнос-
ти влагой и питательными веществами фото-
синтез был в пределах от 8,5 до 9,9 мкмоль 
СО2·м-2·с. Фотосинтез деревьев при низкой 
влажности почвы и высокой обеспеченности 
питательными веществами составлял около 
45 % от величин в прежнем варианте.

Такие характеристики, как продолжитель-
ность жизни листа, относительная скорость 
роста, нетто-фотосинтез и темновое дыхание, 
удельная листовая поверхность (отношение 
площади проекции листвы к массе листвы), 
играют большую роль в адаптации растения 
к местам обитания с высокими и низкими ре-
сурсами [Reich et al., 1992]. Пластичность этих 
характеристик в значительной мере связана 
с содержанием азота в листьях и корнях [Reich 
et al., 1996].

В работе, где исследование CO2-газообмена 
у березы повислой проводилось на протя-
жении вегетационного сезона, показано, что 
интенсивность дыхания листа быстро снижа-
лась в течение первых шести недель развития 
листьев [Oleksyn et al., 2000]. За этот период 
времени рассчитанное на площадь дыхание, 
приведенное к 20 °С, снижалось примерно в 10 
раз – от 2,7 до 0,3 мкмоль СО2·м-2·с-1. После до-
стижения своей низшей точки в середине июня 
дыхание листа увеличивалось до конца росто-
вых процессов. Основные изменения макси-
мального фотосинтеза, светового компенса-
ционного пункта (СКП) и других параметров 
световых кривых, а также темнового дыхания 
происходят во время формирования листа. 
За этот период CO2-газообмен увеличивался 
с 3,5 до 9,1 мкмоль СО2·м-2·с-1, СКП снижался 
более чем в 10 раз – от 196 до 18 мкмоль·м-2·с-1. 
Различия в этих параметрах в течение периода 
фотосинтетической зрелости до времени появ-
ления первых визуальных симптомов старения 
были относительно малы.

Считается, что все виды приспосаблива-
ются к росту в условиях низкого света путем 
уменьшения дыхания, что теоретически должно 
снизить потери углерода в бедных ресурсами 
условиях [Muraoka, Koizumi, 2005]. Фотосин-
тетическая способность листвы на единицу 
площади увеличивается в соответствии с уве-
личением поглощения света в разных местах 
в пологе [Niinemets, Tenhunen, 1997]. Это мо-
жет рассматриваться как адаптационная ре-
акция, максимизирующая фотосинтез всего 
полога. Изменение фотосинтетической спо-
собности листвы по световому градиенту не 
только увеличивает прирост углерода в пологе, 
но и подразумевает увеличение возможности 
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благополучно рассеять потенциально разруши-
тельную энергию возбуждения через фотосин-
тез при увеличении уровня света. В условиях 
с ограниченными ресурсами (например, азо-
та) высокая фотосинтетическая способность 
листьев сопряжена со значительными энерге-
тическими затратами на построение аппарата, 
включающего комплексы гашения.

Связь между поступлением азота из почвы 
и его концентрацией в листе достаточно слож-
на и опосредована внешними факторами сре-
ды, например влажностью воздуха [Sellin et al., 
2013]. При низкой влажности воздуха, вызы-
вающей прикрытие устьиц, транспирационный 
поток, с которым поступают питательные ве-
щества, снижается, что наряду с уменьшением 
устьичной проводимости является причиной 
уменьшения фотосинтеза. При таких услови-
ях даже на богатых азотом участках в листьях 
содержалось меньше N и P, и они были фото-
синтетически менее активны [Godbold et al., 
2014]. Снижение фотосинтетической способ-
ности при повышенной влажности воздуха за-
фиксировано только в дождливое лето [Niglas 
et al., 2014].

В целом в литературе содержатся довольно 
противоречивые сведения о влиянии содержа-
ния почвенного азота и других минеральных 
веществ на процессы СО2-газообмена у дре-
весных растений, и работ, где бы исследова-
лась карельская береза, практически нет. Про-
веденные нами измерения CO2-газообмена 
у саженцев на участках с разными дозами вне-
сенных минеральных удобрений не показали 
достоверных различий в средних величинах 
фотосинтеза [Болондинский, 2014]. Причины 
этого коренятся в неравномерном распреде-
лении доз, перехватывании части подкормки 
травянистым покровом, вымывании удобрений 
дождями и т. д. Более значимые результаты мо-
гут быть получены на сформировавшихся дре-
востоях с различными лесорастительными ус-
ловиями. В нашу задачу входило исследование 
световой зависимости фотосинтеза у деревьев 
карельской березы в условиях разной обеспе-
ченности элементами минерального питания.

материалы и методы

Характеристика объектов

На территории Агробиологической станции 
КарНЦ РАН, расположенной на южной окраи-
не г. Петрозаводска, где в 1950–70-е годы на 
бывших сельскохозяйственных угодьях были 
заложены плантации карельской березы, нами 
были выбраны два участка, отличающиеся по 

плодородию почвы. Участок 1 – пологий склон 
площадью примерно 0,35 га. Карельская береза 
была высажена здесь в начале 60-х годов. По-
сле неоднократных прореживаний к 80-м годам 
остались березы с визуально проявившими-
ся признаками «карелистости». В 2010-е годы 
березы прямоствольной формы с древеси-
ной, имевшей очень слабо выраженную узор-
чатость, достигли высоты 18–20 м и среднего 
диаметра на уровне груди 22 см. Кроны начи-
нались на высоте 8–10 м. Тридцать лет назад 
под их пологом еще оставались березы кусто-
образной, шаровидной и других форм, многие 
из которых имели ярко выраженные признаки 
узорчатости. По мере ухудшения радиацион-
ных условий от периферии к центру участка эти 
деревья усыхали, не достигнув товарного вида. 
В данный момент деревья с признаками «каре-
листости» остались лишь на периферии учас-
тка, в основном по юго-восточному и частич-
но по осветленному северо-западному краю. 
В 15–20 м от краев участка и далее к центру все 
низкорослые деревья карельской березы к на-
стоящему времени погибли.

Участок 2, вытянутый с востока на запад 
и имевший в ширину около 35 м, представ-
лял собой смешанный древостой карельской 
березы с примесью черемухи, осины и ивы, 
в том числе и в подлеске. На этом участке как 
на опушке, где деревья освещены в течение не-
скольких часов солнечными лучами, так и в тени 
произрастает много карельских берез 40-лет-
него возраста с ярко выраженными признаками 
«карелистости». У прямоствольных берез участ-
ка 2, достигающих высоты 15 м, в отличие от бе-
рез участка 1, нижние ветви кроны росли в 1,5–
2,5 м от поверхности земли, то есть существо-
вали, как и короткоствольные березы, при очень 
низкой освещенности. Развитие древостоя 
участка 2 шло так же, как на участке 1, однако 
усыхание карельской березы под пологом леса 
не носило такого массового характера, как на 
участке 1, и к настоящему времени сохранилось 
значительное число особей с узорчатой струк-
турой высотой от 3 до 8 м и диаметром ствола 
у корневой шейки до 20 см.

Исследования CO2-газообмена проводили 
в 2009–2015 гг. на участке 1 на листьях в ниж-
ней части кроны 15-метровых деревьев, рас-
тущих в центре, а также на короткоствольных 
березах на его юго-восточной границе, где эти 
изогнутые, наклоненные к свету березы осве-
щались солнцем в течение 4–5 часов. На участ-
ке 2 исследовались короткоствольные березы 
(средний диаметр у корневой шейки 12,5 см, 
высота 2,8–3,2 м), растущие в тени, и березы на 
южной опушке, частично освещенные солнцем 
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в дневное время. Кроме того, фотосинтез из-
мерялся на нижних затененных ветвях домини-
рующего дерева высотой около 15 м, с диамет-
ром ствола у корневой шейки 34 см, на уровне 
груди – 24 см. Небольшие (до 1 м) ветви начи-
нались в 1,5 м от земли. Признаки аномальнос-
ти у доминирующего дерева были выражены 
гораздо ярче, чем у длинноствольных деревьев 
участка 1, но в меньшей степени, чем у корот-
коствольных берез.

Измерение солнечной радиации

Для определения усредненных величин фо-
тосинтетически активной радиации (ФАР) под 
пологом древостоя у исследуемых ветвей бе-
рез нами использовался датчик ФАР, входящий 
в систему LI-6200, который перед измерениями 
CO2-газообмена в течение 3 минут медленно 
передвигали в пространстве над объектом. За 
это время снималось около 90 значений ФАР. 
Во время измерений CO2-газообмена также 
измерялось среднее значение ФАР, попадав-
шей на лист во время фиксации фотосинтеза. 
Распределение ФАР рядом с исследуемыми 
объектами дополнительно изучалось при раз-
личных сценариях погоды в промежутках между 
измерениями фотосинтеза.

Вплоть до последнего десятилетия коррект-
ное измерение солнечной радиации в межкро-
новом пространстве являлось сложной техни-
ческой задачей [Цельникер, 1978; Palva et al., 
2001]. В последнее время такого рода иссле-
дования проводятся с использованием совре-
менных IT-технологий. Для более точного из-
мерения солнечной радиации у измеряемых 
объектов нами было разработано устройство 
[Болондинский, Яковлев, 2013], состоящее из 
пластмассовой штанги длиной 210 см, на ко-
торой на одинаковом расстоянии (40 см) рас-
полагались фоточувствительные элементы. 
Мы использовали фотосопротивления типа 
GL5528, которые в области низких значений 
радиации имели в логарифмических коорди-
натах практически линейную характеристику. 
Датчики проводами соединялись с микрокон-
троллером, сигнал с них записывался на карту 
MicroSD, которая периодически извлекалась из 
блока для копирования в компьютер.

Градуировку датчиков проводили в ясную 
погоду с использованием эталонной пары «пи-
ранометр Янишевского – гальванометр», а так-
же люксметра (Ю-116). ФАР измеряли датчи-
ком системы LI-6200 (Лайкор, США). Исполь-
зуя градуировочные кривые, рассчитывали 
величины интегральной солнечной радиации 
и ФАР. В условиях затененности погрешность 

измерений общей радиации под пологом леса 
составляла 12–15 %, а ФАР – 8–10 %.

Штангу с датчиками передвигали в течение 
трех минут на разных высотах в центре учас-
тка 1 с достаточно однородной освещеннос-
тью, а также на его опушке, где освещенность 
претерпевала сильные колебания. Скорость 
перемещения составляла примерно один метр 
в секунду. Аналогичную процедуру проделы-
вали у опытных деревьев на участке 2. С дат-
чиков на штанге снималось около 500 показа-
ний в минуту. Датчиком Лайкора фиксировали 
только по 27 значений в минуту.

Измерения СО2‑газообмена

Измерения СО2-газообмена проводились 
в 2009–2015 гг. в период активных ростовых 
процессов с помощью портативной фотосин-
тетической системы Li-6200 (LiCor, USA). Ка-
меру с листом ориентировали прямо на солнце 
и покрывали разным количеством слоев ткани 
или тканями разной плотности. После каждо-
го уменьшения освещенности измеряли все 
показатели, регистрируемые прибором (ФАР, 
СО2-газообмен, концентрация СО2 в камере, 
температура и влажность воздуха в камере 
и т. д.). Эксперименты в основном проводили 
в безоблачные дни в дневной динамике с 10 до 
16 часов.

Световую кривую фотосинтеза модели-
ровали с помощью нелинейного регрес-
сионного анализа гиперболой (функция 
Микаэлиса – Ментен):

 P (I (t)) = a1 + b1 × I (t) / (I (t) + b2),

где a1 – параметр, характеризующий СО2-газо-
обмен при I (ФАР) = 0, т. е. уровень дыхания (R); 
b1 – величина фотосинтеза при насыщающих 
значениях ФАР (Pmax); b2 (константа насыще-
ния) – параметр, равный величине I, при кото-
рой P = 0,5Pmax и является характеристикой ско-
рости насыщения световой кривой; t – время. 
Все параметры модели имеют определенный 
физиологический смысл. Формально b1 – тео-
ретически возможный максимум фотосинтеза 
при освещенности, стремящейся к бесконеч-
ности. Обычно он близок к величине скоро-
сти фотосинтеза при максимально возможной 
в природе величине освещенности. Световой 
компенсационный пункт (СКП) – интенсивность 
света, при которой суммарный СО2-газообмен 
(P (I (t)) равен нулю, – определяли по формуле: 
IP = 0 = –a1·b2 / (a1 + b1). Рассчитывался также по-
казатель использования ФАР при фотосинте-
зе – количество мкмоль СО2 · (ммоль фотонов)–1 
[Лархер, 1978].
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Содержание хлорофиллов и суммы каро-
тиноидов в ацетоновой вытяжке определя-
ли спектрофотометрически (СФ-2000, ОКБ 
«Спектр», Россия). Навеску свежего раститель-
ного материала готовили в 80%-м ацетоне. 
Формулы для расчета содержания пигментов 
подбирали исходя из используемого раство-
рителя (80% ацетон) и максимумов поглоще-
ния, выявленных нами по спектрам. Расчет пиг-
ментов проводился по формулам Lichtenthaler 
[1987], приводимым у Гавриленко, Жигалова 
[2003]. Расчет содержания пигментов произво-
дили в мг на грамм сырого веса листа.

Содержание азота в 5–15-сантиметровом 
слое почвы (N) определяли титриметрическим 
методом по Кьельдалю [Методическое руко-
водство…, 1990], калия (K) – методом атомно-
абсорбционной спектрофотометрии на атом-
но-абсорбционном спектрофотометре АА-7000 
(Shimadzu, Япония), фосфора (P) – спектро-
фотометрическим методом с молибденовой 
синью (СФ-2000). Определение содержания 
азота (N) в листьях выполняли с помощью эле-
ментарного анализатора PE-2410 (Perkin Elmer, 
США). Данные представлены в процентах от 
сухого веса образцов. Повторность проб трех-
кратная. Данные были получены с использова-
нием оборудования ЦКП «Аналитическая лабо-
ратория» ИЛ КарНЦ РАН.

Проверку гипотез и оценку существенных 
различий между средними величинами осу-
ществляли с помощью критерия Стьюдента при 
5-процентном уровне значимости.

результаты и обсуждение

Исследование основных элементов ми-
нерального питания в почве, выполнявшееся 
в июле–августе каждый год за время прове-
дения эксперимента, показало, что среднее 
содержание азота в почве на участках 1 и 2 со-
ставило соответственно 0,19 и 0,42 % (рис. 1). 
Максимальные величины у некоторых деревьев 
доходили соответственно до 0,25 и 0,56 %, но 
в центре участка 1 отклонения от среднего были 
менее значительными. Вариабельность показа-
ний на участке 2 была выше, чем на участке 1. 
Содержание фосфора составило соответствен-
но 0,11 и 0,16 %, калия – 0,04 и 0,06 %. На опыт-
ном участке, находящемся в 30 м выше участ-
ка 2, получены близкие величины содержания 
азота и других элементов [Мошкина, 2012].

Содержание азота на участке 2 у освещен-
ных листьев второй генерации в фазу завер-
шения роста составило 3,27 ± 0,18 %, у зате-
ненных – 3,91 ± 0,42 %. Известно, что свет вли-
яет и на уровень фермента нитратредуктазы. 

Показано, что при низкой освещенности ак-
тивность фермента снижается и нитраты на-
капливаются в клетке [Larcher, 1995]. У осве-
щенных листьев участка 1 содержание азота 
в фазу роста листьев составляло 2,27 ± 0,10 % 
[Придача, Позднякова, 2010], что указывает на 
определенную корреляцию содержания азота 
в листьях и почве. На плодородных почвах со-
держание азота в листьях выше, чем на бедных, 
что влияет на метаболизм процессов. В целом 
ряде работ показано воздействие минеральных 
элементов, и прежде всего азота, на активацию 
блокирования многочисленных ферментных 
систем, ответственных за фотосинтетическое 
фотофосфорилирование, восстановление уг-
лекислоты при фотохимических реакциях в хло-
ропластах [Чернобровкина, 2001]. Наиболее 
ярко это проявляется при лимитировании од-
ного или нескольких факторов среды, напри-
мер освещенности.

Измерение солнечной радиации, прове-
денное с помощью штанги датчиками в центре 
участка 1, показало слабое возрастание осве-
щенности по мере приближения штанги от зем-
ли к кронам деревьев. В пространстве у ниж-
них ветвей кроны экспериментального дерева 
средние значения ФАР в полдень были на уро-
вне 50 мкмоль·м-2·с-1 (табл. 1). В 1,5 м от поверх-
ности земли средняя суммарная освещенность 
составляла 108 ± 22 мкмоль·м-2·с-1, а ФАР – 
45 ± 13 мкмоль·м-2·с-1. При измерении штангой 
под кронами у нижних веток датчики попадали 
на прямое солнце за 3 минуты в 5–7 % изме-
рений, то есть количество бликов было доста-
точно велико и они могли значительно увели-
чить поглощение СО2 листьями. В то же время 
между бликами ФАР составляло под кронами 
30–35 мкмоль·м-2·с-1. В значительной степени 
нижние ветви существовали благодаря солнеч-
ным бликам.

Рис. 1. Содержание в почве азота, фосфора и калия 
на двух участках с посадками карельской березы 
1960–70-х гг.
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В 20 м от юго-восточного края участка 
в солнечный день освещенность была выше, 
чем в центре, особенно на высоте 7 м. При 
этом кроны деревьев начинались примерно 
на 0,5 м ниже, чем в центре участка. Коротко-
ствольные березы, а также отставшие в росте 
прямоствольные усохли здесь позднее, чем 
в центре участка. Освещенность участ-
ка 1 с северо-западной стороны в 20 м от края 
была очень близка к освещенности в центре 
участка. Под кронами освещенность мало изме-
нялась с высотой и на уровне земли составля-
ла примерно 94 % от освещенности непосред-
ственно под кронами. По юго-западному краю 
участка у низкоствольных деревьев карельской 
березы верхние ветви освещались солнечными 
лучами в течение пяти часов, нижние ветви час-
тично затенялись находившимся перед ними 
ольшаником. При попадании их в тень ФАР 
большую часть времени колебалась в диапазо-
не 150–250 мкмоль·м-2·с-1 (табл. 1), что состав-
ляет 8–12 % от максимально возможной ФАР.

В наиболее темных местах участ-
ка 2 ФАР в солнечный день не превыша-
ла 40 мкмоль·м-2·с-1. Некоторые листья на-
ходились большую часть дня при ФАР 25–
30 мкмоль·м-2·с-1. На листья большинства 
короткоствольных деревьев в глубине участка 
солнечные блики попадали достаточно редко.

При ФАР = 50 мкмоль·м-2·с-1 СО2-газооб-
мен в нижней части кроны деревьев в центре 

участка 1 составил 2,6 мкмоль СО2·м-2·с-1, у зате-
ненных нижних ветвей короткоствольного и до-
минирующего дерева участка 2 – соответствен-
но 3,6 и 4,5 мкмоль СО2·м-2·с-1. Приведение 
к определенному значению ФАР в диапазоне 
40–100 мкмоль·м-2·с-1 допустимо, поскольку 
в начальной части световой кривой зависи-
мость фотосинтеза носила практически ли-
нейный характер. Из-за очень большой вариа-
бельности освещенности на различных ветвях 
короткоствольного дерева участка 2 значимых 
различий получить не удалось (р > 0,05). На 
плодородной почве солнечная радиация ис-
пользуется теневыми листьями более эффек-
тивно, и скорость фотосинтеза коррелирова-
ла с концентрацией азота в почве и в листьях, 
как это отмечается в целом ряде работ [Ovaska 
et al., 1993; Hoogesteger, 2006 и др.].

Измерения проводились в основном при хо-
рошей оводненности почвы, при температуре 
и относительной влажности воздуха, близких 
к оптимальным. При почвенной засухе на участ-
ке 1 фотосинтез у ветвей в нижней части кро-
ны снижался более чем в два раза. На участ-
ке 2 снижение было значительно меньшим (на 
20–30 %). Этому способствовали прежде всего 
почвенные условия: более мощный гумусовый 
слой на суглинистом грунте. Доминирующее 
дерево на участке 2 имело мощную корневую 
систему, достигающую водоносных слоев, 
и снижение СО2-газообмена его нижних ветвей 

Таблица 1. Средние значения факторов внешней среды и величин СО2-газообмена у деревьев карельской 
березы на участках 1 и 2

H T D ФАР Ph R Kp

% ºC Па мкмоль·м-2·с-1

участок 1
Затененные нижние ветви деревьев, растущих в центре участка

M 60 20 1078 47 1,22 –0,43 43,4
σ 12,5 3,9 214 15 0,43 0,12 18,2

Освещенные ветви деревьев, растущих на ю-з границе участка
M 58 19 1102 1453 7,17 –1,54 6,4
σ 2,3 2,1 170 180 0,95 1,02 1,5

участок 2
Затененные ветви короткоствольных деревьев в нижнем ярусе

M 58 15,5 796 65 2,31 –0,66 53,1
σ 5 4,8 337 35 1,23 0,12 24,2

Затененные нижние ветви доминирующего дерева
M 58 15,5 796 60 2,74 –0,69 59,3
σ 5 4,8 337 31 1,11 0,14 22,1

Освещенные ветви деревьев, растущих на южной границе участка
M 54 21 1142 1771 8,16 –2,63 6,1
σ 1 3,1 157 18 0,95 1,55 1,4

Примечание. H, Т, D – относительная влажность, температура и дефицит водяного пара воздуха соответственно; Ph и R – 
нетто-фотосинтез и темновое дыхание листа; Kp – показатель использования ФАР при фотосинтезе (мкмоль СО2/ммоль 
фотонов). Здесь и далее M – среднее значение, σ – стандартное отклонение.
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не превышало 10 %. Таким образом, при высо-
кой обеспеченности питательными вещества-
ми уменьшение фотосинтеза при низкой влаж-
ности почвы было менее значительным, чем 
у растений, произраставших на бедной почве. 
Наблюдаемое в некоторых работах в подобной 
ситуации [Wang et al., 1998] снижение устьич-
ной проводимости и транспирации говорит об 
увеличении эффективности использования 
воды при достаточном количестве азота, что 
повышает жизнеспособность карельской бере-
зы в экстремальных условиях.

При одинаковой температуре воздуха ве-
личины темнового дыхания у теневых листь-
ев двух участков различались незначитель-
но. Более значимые различия получены при 
сравнении затененных и освещенных солн-
цем листьев на каждом из участков. Эффек-
тивность использования света возрастала по 
мере ухудшения световых условий. Дыхание 
же, напротив, снижалось и в диапазоне ФАР 
20–50 мкмоль·м-2·с-1 составляло 0,5–0,7 мкмоль 
СО2·м-2·с-1, в то время как в диапазоне 1200–
1800 мкмоль·м-2·с-1 было в несколько раз выше 
(табл. 1).

Наиболее тщательно обследованы деревья 
на участке 2. Измерения фотосинтеза, прове-
денные на листьях нижних ветвей высоких де-
ревьев и короткоствольного дерева карельской 
березы в условиях сильной затененности, по-
казали, что они были способны поглощать угле-
кислоту при очень малых значениях ФАР. Лис-
тья у них имели положительный CO2-газообмен 
даже при ФАР, равной 10 мкмоль·м-2·с-1. Эта 
величина составляла менее 0,5 % от значений, 
получаемых при освещении датчика прямыми 
солнечными лучами. У некоторых листьев при 
ФАР, равной 7 мкмоль·м-2·с-1, мы фиксировали 
фотосинтез около 0,5 мкмоль CO2·м-2·с-1. Ин-
тенсивность освещения вокруг опытных дере-
вьев оценивали при разных сценариях погоды: 
в солнечный день без облаков, при переменной 
облачности, при сплошной высокой облачнос-
ти и при низкой облачности. Средняя величина 
ФАР в условиях тени у опытных объектов в сол-
нечный день составила 47 ± 23 мкмоль·м-2·с-1. 
Однако с северо-восточной стороны опытного 
низкорослого дерева карельской березы сред-
нее значение ФАР было 78 ± 11 мкмоль·м-2·с-1. 
Малая изменчивость последней величины обус-
ловлена небольшим просветом с северной 
стороны. Фотосинтез у таких листьев был на 
30–40 % выше, чем у листьев, находившихся на 
противоположной стороне дерева в тени при 20–
25 мкмоль·м-2·с-1. Возможно, это была одна из 
причин, позволяющих данному дереву сущест-
вовать в столь стесненных световых условиях.

При средних максимальных значениях 
ФАР, составлявших у исследуемых ветвей 
65 ± 35 мкмоль·м-2·с-1, средние величины фо-
тосинтеза были невелики – 2,31 ± 1,23 мкмоль 
СО2·м-2·с-1 (табл. 1). При этом коэффициент 
KP (показатель использования ФАР при фо-
тосинтезе) имел очень большое значение – 
53,1 ± 24,2 мкмоль СО2 · (ммоль фотонов)-1, что 
более чем в 8 раз превышало подобный ко-
эффициент у саженцев карельской березы 
на открытых участках [Болондинский, Вили-
кайнен, 2014]. У деревьев, которые росли на 
границе участка 2 и некоторое время хоро-
шо освещались, KP составил 6,1 мкмоль СО2 · 
(ммоль фотонов)-1. Эта величина характерна 
для большинства объектов на открытых мес-
тах, которые мы исследовали ранее [Болон-
динский, Виликайнен, 2011]. Теневые листья 
характеризовались и гораздо более низкими 
величинами темнового дыхания – 0,66 мкмоль 
СО2·м-2·с-1, в то время как у освещенных солн-
цем листьев на краю участка оно составляло 
2,63 мкмоль СО2·м-2·с-1. В результате, хотя ос-
вещенность различалась более чем в 30 раз, 
брутто-фотосинтез у теневых листьев был все-
го в 3,7 раза ниже, чем у освещенных. Подоб-
ные адаптации к свету характерны для теневы-
носливых растений [Larcher, 1995].

Модели световых кривых фотосинтеза 
у карельских берез, построенные по началь-
ному участку световой кривой (табл. 2), под-
тверждают высокую способность карельской 
березы использовать малые дозы солнечной 
радиации. Адаптационным признаком являлось 
низкое значение коэффициента а, характери-
зующего темновое дыхание. Значение асим-
птоты гиперболы (b1) – максимально возмож-
ный фотосинтез при очень больших значениях 
ФАР – составило 12,8 мкмоль СО2·м-2·с-1. Это 
почти в 2,3 раза меньше, чем максимальные 
величины, полученные нами у саженцев, расту-
щих на открытом месте в период интенсивного 
роста [Болондинский, 2014]. Такое снижение 
отчасти обусловлено тем, что модельные рас-
четы сделаны по данным, полученным в первую 
половину августа, когда интенсивный рост ис-
следуемых деревьев закончился.

Все параметры световых кривых имеют тес-
ную связь с уровнем солнечной радиации, при 
которой произрастали деревья. Особенно ярко 
это проявлялось на участке 2, где по мере ухо-
да с открытого места в глубь леса уменьшались 
все параметры и их производные, например, 
компенсационный пункт (рис. 2).

Световой компенсационный пункт (СКП) 
у теневых листьев был очень низок – в преде-
лах 5,91–8,83 мкмоль·м-2·с-1, в то время как 
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у контрольных деревьев на свету его сред-
няя величина в июле–августе достигала 
52 ± 14 мкмоль·м-2·с-1. Снижение светового 
компенсационного пункта до очень низких зна-
чений является важным адаптационным при-
знаком карельской березы, позволяющим ей 
существовать под пологом леса достаточно 
длительное время. Пластичность этой и других 
характеристик в значительной мере связана 
с содержанием азота в почве, корнях и листьях 
[Reich et al., 1996].

Проведенное нами ранее [Болондинский, 
Виликайнен, 2014] сравнение параметров све-
товых кривых у березы повислой и карельской 
березы выявило целый ряд различий. Фотосин-
тетический аппарат саженцев карельской бе-
резы при переносе их с открытого места в тень 
лучше адаптировался к низкой освещенности, 
чем у саженцев березы повислой. Были полу-
чены достоверные различия величин светового 
компенсационного пункта и константы насыще-
ния. У карельской березы наблюдалась повы-
шенная по сравнению с березой повислой спо-
собность переносить затенение.

Хотя и не удалось показать значимых разли-
чий, содержание пигментов у теневых листьев 
березы повислой было больше, чем у карель-
ской березы. В работе Ю. Л. Цельникер [1978], 
где исследовался фотосинтез саженцев ряда 
пород (осины, дуба, ивы, ели, карельской бе-
резы), растущих под пологом леса, было обна-
ружено, что угол наклона световых кривых при 
расчете фотосинтеза на 1 мг хлорофилла у ка-
рельской березы был примерно в 2 раза выше, 
чем у других лиственных пород. Это увеличе-
ние происходило за счет возрастания числа 
фотосинтетических единиц на 1 дм2 площади 
листа, а не за счет большего поглощения ФАР.

У теневых листьев карельской березы 
на участке 1 содержание хлорофилла было 

несколько повышенным, а каротиноидов – за-
ниженным по сравнению с хорошо освещен-
ными саженцами, высаженными на поле, где 
сумма Хл (a+b) составила 1,47 мг·г-1, а кароти-
ноидов – 0,35 мг·г-1. Лишь на южной части учас-
тка, где деревья в течение нескольких часов 
находились на солнце, сумма Хл (a+b) соста-
вила 1,54 мг·г-1, что было близко к открытому 
участку. На участке 2 величины Хл a и Хл b уве-
личивались по сравнению с участком 1. При 
этом величины Хл (a+b) были высокими для де-
ревьев, растущих как по южному краю участка 
и освещенных солнцем, так и в глубине участ-
ка, где инсоляция не превышала 2 % от полного 
освещения – соответственно 1,71 и 1,95 мг·г-1. 
Содержание Хл a в этих двух вариантах было 
на уровне 1,3–1,4, а содержание Хл b все-таки 
было меньше у освещенных деревьев. Столь 
небольшое увеличение суммы Хл (a+b) у ка-
рельской березы при произрастании в услови-
ях очень низкой освещенности не вполне ясно. 
У большинства хвойных и некоторых листвен-
ных пород содержание хлорофилла у теневых 
листьев, по литературным данным, увеличи-
вается иногда в 1,8–2,1 раза [Larcher, 1995]. 
В какой-то мере причина столь небольших из-
менений содержания хлорофиллов, особенно 
Хл a, может быть объяснена тем, что вес едини-
цы площади листьев в условиях тени был на 30–
40 % меньше по сравнению с хорошо освещен-
ными листьями. На саженцах, произраставших 
на открытых участках, где вносили удобрения, 
он был даже в два раза выше. Уменьшение тол-
щины листьев можно рассматривать как своего 
рода адаптационный эффект в условиях очень 
низкой освещенности. Если бы мы рассчиты-
вали содержание хлорофилла не на сырой вес, 
а на единицу площади, то оно было бы ниже 
у теневых листьев. Если СО2-газообмен изме-
рять не на площадь, а на 1 мг хлорофилла, как 
это делалось в уже упомянутой работе [Цель-
никер, 1978], то фотосинтез у теневых листьев 
значительно увеличился бы и разница между 
световыми и теневыми листьями стала бы не 
столь существенной. Ответ на вопрос, является 
ли это специфической адаптацией карельской 
березы или присуще другим лиственным поро-
дам, требует дополнительных исследований.

Для участков 1 и 2 получены высокие величи-
ны отношения Хл (a + b) / с – 8,4 и 9,4 мг·г-1 соот-
ветственно. Это примерно в полтора раза пре-
вышает значения для саженцев, растущих 
в поле. При возрастании содержания хлоро-
филлов количество каротиноидов несколько 
снижалось, что вело к увеличению отношения 
суммы хлорофиллов к каротиноидам. Это впол-
не объяснимо, так как каротиноиды в первую 

Рис. 2. Зависимость светового компенсационного 
пункта (СКП) от уровня ФАР, при котором произрас-
тают деревья карельской березы, на участке 2
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очередь играют защитную роль при избыточ-
ной солнечной радиации. В теневых условиях 
листья в такого рода защите нуждались мало, 
однако концентрация каротиноидов уменьша-
лась всего на 10–15 %, что говорит о важности 
этих пигментов для листьев, растущих при по-
ниженной освещенности.

Проведенное параллельно с исследовани-
ем СО2-газообмена теневых листьев на участ-
ке 2 измерение выделения углекислоты с по-
верхности ветвей [Болондинский, Виликайнен, 
2015] показало, что оно, так же как и дыхание 
листьев, значительно ниже, чем у деревьев, 
растущих на свету. Приблизительная оцен-
ка баланса CO2 у ветвей, находящихся в тени, 
выявила, что он достаточно напряженный по 
сравнению с балансом ветвей, находящихся 
на свету. При низкой освещенности поглоще-
ние ветвью углекислоты становится сравнимо 
с ее выделением.

Средняя интенсивность дыхания ветвей 
составила в начале июля 1,1 ± 0,3 мкмоль 
CO2·м-2·с-1. Среднедневная величина фотосин-
теза составляла около 2 мкмоль CO2·м-2·с-1. 
Ветвь с 23 листьями общей площадью 184 см2, 
толщиной у основания 1,2 см за сутки погло-
щала 2119 мкмоль CO2. Листья за ночь вы-
деляли 158 мкмоль CO2, а скелетная часть за 
сутки – около 1356 мкмоль CO2. Баланс та-
кой ветки составлял с точностью около 10 % 
604 мкмоль CO2. Выделялось примерно 71 % от 

поглощенного СО2. Таким образом, ветвь до-
вольно значительную часть вырабатываемых 
листьями сахаров отдавала на нужды дерева. 
Рассчитанные величины баланса в период бе-
лых ночей являются максимальными для дан-
ной ветви. В конце июля при неизменных сред-
них величинах дыхания и фотосинтеза в связи 
с уменьшением длины дня доля выделения СО2 
от величины поглощения возросла до 80 %, 
а в конце августа до 85 %. При этом учитыва-
лось снижение как средних величин фотосинте-
за, так и дыхания. Таким образом, ветвь, нахо-
дящаяся при 40–45 мкмоль·м-2·с-1 ФАР, имела 
всегда положительный баланс и могла постав-
лять некоторое количество сахаров на нужды 
дерева. В целом величины оттекающих сахаров 
невелики, и дерево существует в основном за 
счет более освещенных ветвей. При еще мень-
шей освещенности (ФАР < 25 мкмоль·м-2·с-1) 
средние величины фотосинтеза будут мень-
ше 1,5 мкмоль·м-2·с-1 и выделение углекисло-
ты будет очень близко к величине поглощения 
(>90 %). В этом случае баланс ветви становит-
ся близок к нулю и возникает опасность ее усы-
хания, что мы часто и наблюдали.

Имеется еще одна причина усыхания ветвей. 
В том случае, если фитофаги (березовый се-
верный пилильщик, березовая пяденица и др.) 
уничтожат в конце июня хотя бы 25 % листвы 
нашей ветви, величина баланса при неизмен-
ности средних величин фотосинтеза и дыхания 

Таблица 2. Средние значения параметров моделей световых кривых фотосинтеза у деревьев карельской 
березы, растущих в тени и на границе участков

a1 b1 b2 r2 Imax Rmax Pmax СКП
мкмоль·м-2·с-1 % мкмоль·м-2·с-1

участок 1
Затененные нижние ветви деревьев, растущих в центре участка

M –0,51 6,4 114,3 90,7 67 –0,51 1,9 12,1
σ 0,18 2,47 32,6 5,3 43 0,12 0,27 1,92

Освещенные ветви деревьев, растущих на ю-з границе участка
M –1,7 10,4 210 91,6 1550 –1,6 7,2 41,2
σ 0,19 2,14 49,6 4,4 151 0,07 0,84 5,83

участок 2
Затененные ветви короткоствольных деревьев в нижнем ярусе

M –0,57 9,3 42,1 94,8 80 –0,43 2,9 5,91
σ 0,15 2,18 15,8 5,3 42 0,13 0,51 1,77

Затененные нижние ветви доминирующего дерева
M –0,62 7,19 95,4 92,9 85 –0,71 2,79 8,83
σ 0,16 2,23 35,6 4,3 52 0,02 0,34 1,83

Освещенные ветви деревьев, растущих на южной границе участка
M –1,8 12,8 280 94,1 1805 –2,4 8,4 45,8
σ 0,21 2,49 45,6 4,7 82 18 0,94 3,83

Примечание. a1, b1, b2 – значения параметров моделей световых кривых (см. объяснения в тексте); r2 – коэффициент де-
терминации; Imax, Рmax, Rmax – соответственно максимальные значения ФАР, фотосинтеза и абсолютной величины дыхания в 
момент снятия световой кривой, СКП – световой компенсационный пункт.
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составит 114 мкмоль·м-2, а выделение – 92 % от 
величины поглощения. В этом случае положе-
ние в июле станет критическим, и если ветвь не 
восстановит хотя бы часть потерянных листьев, 
она может засохнуть.

Заключение

В силу аномальности ростовых процессов 
большинство форм карельской березы не мо-
гут выдержать конкуренции с прямоствольной 
формой березы и оказываются во втором яру-
се, в стесненных световых условиях. Сущест-
вует определенная взаимосвязь между содер-
жанием в почве доступного азота и других ми-
неральных веществ и порогом освещенности, 
до которого низкорослые формы могут расти, 
развиваться и в конечном счете давать товар-
ную узорчатую древесину. Это возможно бла-
годаря морфологическим адаптациям, основ-
ной из которых является уменьшение толщины 
листа по мере ухудшения лесорастительных 
условий. Но на первом месте стоят физиологи-
ческие адаптации, которые наиболее ярко про-
явились в посадках с относительно высоким 
содержанием в корнеобитаемом слое почвы 
основных минеральных веществ, прежде всего 
азота (на уровне 0,5 %). По мере снижения ос-
вещенности возрастало количество хлорофил-
ла на 1 г сырого веса листа. Средние величины 
отношения хл (a + b) / с у теневых листьев были 
достоверно в 1,5 раза больше, чем у световых. 
Показатели использования ФАР при фотосин-
тезе у световых и темновых листьев участка 
с более высоким содержанием NPK соста-
вили соответственно 6,1 и 53,1 мкмоль СО2 
(ммоль фотонов)-1, темнового дыхания –2,63 
и –0,66 мкмоль СО2·м-2·с-1, светового компенса-
ционного пункта 45,8 и 5,91 мкмоль·м-2·с-1.

При возрастании содержания азо-
та в 5–15-см слое почвы с 0,19 до 0,42 % 
средние величины фотосинтеза теневых 
листьев возрастали с 1,22 до 2,74 мкмоль 
СО2·м-2·с-1, темнового дыхания – с 0,43 до 
0,69 мкмоль СО2·м-2·с-1. Величины фотосинтеза 
световых листьев существенно не различались 
(р > 0,05), а дыхание возрастало с –1,54 до 
–2,63 мкмоль СО2·м-2·с-1. По мере возрастания 
плодородия почвы изменялись и параметры 
моделей световых кривых фотосинтеза: умень-
шались константа насыщения со 100–120 до 
40–60 мкмоль·м-2·с-1, световой компенсацион-
ный пункт с 12–20 до 6–8 мкмоль·м-2·с-1. В ре-
зультате на почвах с содержанием азота 0,16–
0,18 % карельская береза начинала усыхать, 
не достигнув товарной зрелости, при средних 
уровнях ФАР от 100 до 120 мкмоль·м-2·с-1. При 

содержании азота 0,40–0,50 % деревья со-
храняли свою жизнеспособность при ФАР 50–
60 мкмоль·м-2·с-1. Стареют эти деревья раньше, 
чем доминирующие, но, как правило, их ранняя 
гибель происходит не из-за отрицательного уг-
леродного баланса, а по другим причинам. Воз-
можность ассимиляционного аппарата эффек-
тивно использовать слабый свет позволяет им 
поддерживать углеродный баланс на приемле-
мом уровне при постепенном ухудшении све-
товых условий. Однако неспособность в таких 
условиях создавать достаточные запасы асси-
милятов повышает вероятность гибели этих де-
ревьев, например, в теплую зиму, когда имеют 
место оттепели и высокие потери на дыхание.

Таким образом, благодаря морфологичес-
ким и физиологическим адаптациям на поч-
вах с относительно высоким плодородием 
в нижнем ярусе длительное время могут про-
израстать и достигать товарного вида коротко-
ствольные формы карельской березы с плотно-
узорчатой структурой древесины.
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