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Представители рода Betula являются одной из основных лесообразующих пород в РФ и занимают 

более половины всей площади, находящейся под лиственными древесными породами. В связи с тем, что 

береза дает высококачественное сырье для разных отраслей народного хозяйства, в первой половине ХХ в. 

началось целенаправленное изучение биологии ее развития. В настоящее время еще недостаточно 

исследованы вопросы экологии ее выращивания.  

Поэтому в регулируемых условиях среды с помощью планируемого многофакторного эксперимента 

при трех уровнях температуры почвы (15, 20, и 25 °С) нами изучена свето-температурная характеристика 

двухлетних сеянцев березы пушистой. Показано, что экофизиологическая характеристика интактных 

растений зависит от всех исследуемых факторов внешней среды. Наибольшего потенциального максимума 

нетто-фотосинтеза сеянцы березы пушистой достигают при температуре почвы  

15 °С, воздуха 26,3 °С и освещенности 57,3 клк и имеют широкий диапазон температурного (20,0…32,5 °С) 

и светового (41,3…73,2 клк) оптимума, обеспечивающего 90 %-й уровень нетто-фотосинтеза. Повышение 

температуры почвы до 20 °С и выше ведет к снижению потенциального уровня видимого фотосинтеза и 

сужению свето-температурного оптимума при естественном содержании в воздухе СО2. С повышением 

температуры воздуха сеянцы березы достигают максимума нетто-фотосинтеза при более высокой 

освещенности. 

 

Ключевые слова: Betula pubescens Ehrh., многофакторный планируемый эксперимент, СО2-обмен, свето-

температурная характеристика.  

 
В послеледниковый период в процессе развития растительного покрова широкое 

распространение получили березовые формации. К настоящему времени представители рода 

березы занимают обширный ареал в умеренных и арктических зонах Европы и Северной Америки 

8. В РФ ими занято более половины всей площади, находящейся под лиственными древесными 

породами. В европейской части России наиболее распространены береза повислая (Betula pendula 

Roth) и береза пушистая (Betula pubescens Ehrh.). По занимаемой площади береза стоит на третьем 

месте после лиственницы и сосны, являясь одной из основных лесообразующих пород. Ее 

ценность определяется пластичностью, неприхотливостью, способностью расти и возобновляться 

в различных лесорастительных условиях 10. Она дает высококачественное сырье для разных 

отраслей народного хозяйства, причем все ее части – почки, ветки, листья, береста, сок и, 

особенно, древесина с давних пор широко используются человеком. Кроме того, она имеет 

огромное санитарно-гигиени-ческое значение. В последнее время береза привлекает все большее 

внимание лесоводов и ученых в плане улучшения различных ее качеств для использования в 

конкретных регионах страны 2, 6.  

Целенаправленное изучение биологии березы началось в первой половине ХХ в. Несмотря 

на значительное внимание к ней как в России, так и за рубежом 9, многие вопросы, особенно 

касающиеся экологии ее выращивания на ранних этапах развития и имеющие большое значение 

при получении посадочного материала, изучены недостаточно. Практически не исследовано 
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влияние температуры почвы на сеянцы березы 22. В тоже время возрастание роли экологических 

показателей в решении конкретных практических вопросов требует перевода их из качественного 

описания в количественное. Последнее стало возможно в результате развития фитотроники и 

вычислительной техники, разработки методики проведения многофакторных планируемых 

экспериментов 11. При этом надо учитывать фактор времени, который связан со значительными 

изменениями растений в процессе роста и развития. Поэтому для оценки их реакции на действие 

условий внешней среды в активном эксперименте наиболее удобным интегральным показателем 

является первичный процесс продуктивности – СО2-обмен, быстро реагирующий на изменения 

параметров среды и доступный для регистрации без контакта с растением, дистанционно и 

непрерывно 17, 18. 

Целью данного исследования являлось изучение свето-температурной характеристики 

двухлетних сеянцев березы пушистой путем определения в планируемом многофакторном 

эксперименте параметров внешней среды, обеспечивающих достижение потенциального максимума 

нетто-фотосинтеза исследуемых растений при естественном содержании в воздухе углекислого газа. 

Исследования проводили в Институте биологии Карельского научного центра РАН (ИБ 

КарНЦ РАН) на экспериментальном материале, предоставленном сотрудниками Института леса 

Карельского научного центра РАН. Объектами изучения являлись двухлетние саженцы березы 

пушистой. В качестве посевного материала использовали сертифицированные семена от 

контролируемого опыления фирмы «Forelia OY» (Финляндия). В первый год исследования семена 

проращивали на фильтровальной бумаге в чашках Петри, пикировали в стаканчики с песком, 

затем подросшие растения пересаживали в грунт, в условия теплицы на территории 

Агробиологической станции Карельского научного центра РАН. На второй год сеянцы переносили 

на грядки. По завершении второго года развития растения выкапывали из грунта и помещали по 

одному в пластиковые сосуды, сохраняя корневую систему. В течение недели сосуды с сеянцами 

находились в факторостатных условиях под светоустановкой с люминесцентными лампами при 

температуре воздуха 20,0/18,0 °С (день/ночь), освещенности 10…12 клк и 16-часовом 

фотопериоде.  

Для проведения многофакторного эксперимента по 3 сосуда с растениями помещали в 

установку для исследования СО2-обмена с регулируемыми условиями среды, позволяющую 

обеспечивать интенсивность освещенности в пределах 0…40 клк, температуру воздуха и почвы – 

соответственно 5,0…40,0 °С и 15…30 °С 11, где в двухкратной повторности (в течение трех дней 

каждая) проводили двухфакторный эксперимент 4, 13 при различной температуре почвы Тп – 

соответственно в 1-й день – 15, во 2-й – 20, в 3-й – 25 °С (табл. 1).  
Т а б л и ц а  1  

Точки плана эксперимента по изучению зависимости интенсивности 

нетто-фотосинтеза растений березы пушистой от переменных факторов среды 

№ опыта Тв, ºС Е, клк 

1 12,0 15 

2 12,0 25 

3 20,0 15 

4 20,0 25 

5 20,0 40 

6 28,0 25 

7 28,0 40 

П р и м е ч а н и е .  Здесь и далее, в табл. 2, Тв – температура воздуха, Е – интенсивность освещенности по 

плану эксперимента. 

 

При определении концентрации СО2 использовали оптико-акустический инфракрасный 

газоанализатор Infrаlуt-IV (Германия, фирма «Junkаlоr»), включенный по дифференциальной 

схеме. После 40-минутной экспозиции на каждой ступени плана газообмен растения определяли 

по разности концентраций СО2 на входе и выходе ассимиляционной камеры установки и скорости 

поступления наружного воздуха и пересчитывали на единицу сухой массы целых растений. Далее 

рассчитывали ассимиляцию углекислоты растениями на каждой ступени плана. 

Обработка полученных данных методом множественного регрессионного анализа позволила 

получить ряд уравнений, отражающих зависимость интенсивности нетто-фотосинтеза интактных 

сеянцев березы от факторов среды (свет и температура воздуха) при трех уровнях температуры 

почвы: 



Рис. 1. Влияние температуры 

воздуха на интенсивность видимого 

фотосинтеза двухлетних сеянцев 

Betula pubescens в зависимости от 

температуры почвы (а–в) и разной 

интенсивности освещенности (1–10): 

а – 15 °С, б – 20, в – 25 °С;  

1 – 20 клк; 2 – 25; 3 – 30; 4 – 35; 5 – 40; 

6 – 45; 7  –  50;  8  –  55; 9 – 60; 10 – 65 

клк 

 

NP = b0 + b1E + b2Tв + b3ETв + b4E
2
 + b5Tв

2
, 

где          NP – интенсивность нетто-фотосинтеза, мг СО2/(гч);  

      b0, …, b5 – коэффициенты, вычисленные по экспериментальным данным.  

Достоверность коэффициентов уравнений проверяли по критерию Фишера (во всех 

вариантах Fрасч  Fтабл), самих уравнений – по коэффициенту множественной детерминации R
2 
 0,8 

(при p  0,05). 

При анализе уравнений связи определяли максимальные значения интенсивности нетто-

фотосинтеза растений, области оптимума (90 %) и уровни интенсивности света и температуры, 

обеспечивающие их. 
 

Т а б л и ц а  2  

Потенциальный максимум (max) и оптимум (opt) нетто-фотосинтеза сеянцев  

березы пушистой и свето-температурные условия среды,  

обеспечивающие их достижение при разных уровнях температуры почвы 

№ опыта Тп, °С 
NP, мг СО2/(гч) Условия max Условия оpt 

max opt E, клк Тв, °С E, клк Тв, °С 

1 15 5,13 4,87 57,3 26,3 41,3...73,2 20,0...32,5 

2 20 3,97 3,74 43,7 22,2 31,5...55,8 17,5...26,9 

3 25 3,69 3,39 41,4 15,4 30,5...52,2 8,4...22,4 

 

Как показал анализ полученных данных (табл. 2), наибольшего потенциального максимума 

нетто-фотосинтеза растения двухлетних сеянцев березы пушистой достигают при температурах 

почвы 15 °С, воздуха 26,3 °С и освещенности 57,3 клк. При этом оптимум их нетто-фотосинтеза 

лежит в широком свето-температурном диапазоне и обеспечивает 90 % от уровня продуктивности, 

что соответствует фоновой зоне, в пределах которой изменение интенсивности фактора не влияет 

на устойчивость растения 7, 23. При более высокой температуре почвы (20…25 °С) 

потенциальный максимум нетто-фотосинтеза сеянцев березы значительно ниже, чем при 

температуре почвы 15 °С, и достигается при более низких 

значениях температуры воздуха и освещенности. 

Снижение видимого фотосинтеза при повышении 

температуры почвы, возможно, происходит в результате 

возрастания дыхания корневой системы 19. Ранее, в 

работе финских коллег 22, показано, что низкие 

температуры почвы (5…10 °С) отрицательно сказываются 

на росте трехлетних сеянцев березы повислой, снижая их 

фотосинтез, сухой вес листьев и изменяя ряд 

физиологических показателей. Это, вероятно, связано с 

тем, что локальное охлаждение корневой системы, как 

было показано на пшенице, вызывает закаливающий 

эффект всего растения 3.  

На рис. 1 приведены графики, отражающие влияние 

температуры воздуха на видимый фотосинтез интактных 

растений сеянцев березы при трех уровнях температуры 

почвы и разной интенсивности освещенности: на уровне 

потенциального максимума и из областей 

предполагаемого оптимума с учетом экспериментальных 

точек.  

Анализ полученных графиков свидетельствует о 

значительном влиянии всех исследуемых факторов среды 

на видимый фотосинтез сеянцев. При температуре почвы 15 

°С (рис. 1, а), обеспечивающей достижение максимума 

нетто-фотосинтеза, наиболее сильное влияние на него 

оказывает температура почвы, о чем свидетельствует угол 

наклона кривых при всех рассматриваемых уровнях 

освещенности и их сближенность, особенно при низких 

температурах воздуха. При этом во всем диапазоне 

исследованных температур воздуха повышенная 



Рис. 2. Влияние освещенности 

на интенсивность видимого 

фотосинтеза двухлетних 

сеянцев Betula pubes-cens в 

зависимости от температуры 

почвы (а–в) и разной 

температуры воздуха (1–8): а 

– 15 °С; б – 20; в – 25 °С; 1 – 5 

°С; 2 – 10; 3 – 15; 4 – 20; 5 – 

25; 6 –  30; 7 – 35; 8 – 40 °С 

 

освещенность (50…60 клк) наиболее эффективна и, вероятно, входит в зону оптимума 

освещенности при заданном сочетании условий внешней среды для конкретного объекта.  

Повышение температуры почвы до 20 °С (рис. 1, б) значительно снижает потенциальный 

максимум видимого фотосинтеза и сказывается на реакции растений как на интенсивность 

освещенности, так и на температуру воздуха. Судя по наклону кривых, значительно возрастает 

влияние температуры воздуха на фотосинтез, а расположение кривых свидетельствует, что при 

данной температуре почвы интенсивность освещенности выше 45 клк выходит за пределы 

фоновой зоны. Последнее, вероятно, связано с тем, что при интенсивности освещенности выше 

оптимальных значений вначале происходит перестроение хлоропластов с изменением их 

положения к световому потоку 5, 24, при дальнейшем усилении освещенности возможно 

образование синглетного кислорода, ведущего к саморазрушению клеток 15, 20, 23. 

При температуре почвы 25 °С (рис. 1, в) значительно изменяется реакция растений на свето-

температурные условия внешней среды. Максимум видимого фотосинтеза сеянцев при 

интенсивности освещенности более 30 клк смещается в сторону пониженных температур воздуха 

и резко снижается при возрастании температур воздуха. Компенсационное освещение, судя по 

характеру кривых, также смещается в сторону низких значений температуры. При пониженной 

освещенности влияние температуры уменьшается. 

Для иллюстрации влияния интенсивности 

освещенности на нетто-фотосинтез сеянцев березы были 

построены графики по экспериментальной модели (рис. 2, 

а–в), которые имели, в основном, куполообразную форму в 

отличие от приведенных в большинстве литературных 

источников 1, 12, 14, где данные были получены в 

природных условиях или в однофакторных экспериментах. 

По мнению авторов, при достижении определенной 

интенсивности освещенности кривые нетто-фотосинтеза 

выходят на плато из-за достижения светового насыщения. 

Этому утверждению противоречат данные о влиянии 

избыточной освещенности на появление синглетного 

кислорода и его разрушительного действия на 

фотосинтетический аппарат в результате развития 

окислительного стресса 16. По нашему мнению, выход 

кривой нетто-фотосинтеза на плато, отмеченный в ряде 

публикаций, вероятнее всего является следствием не 

светового насыщения, а влияния лимитирующего фактора: 

в природе это, возможно, недостаток влаги, а в 

эксперименте – температура. Анализ полученных графиков 

подтверждает взаимовлияние на нетто-фотосинтез сеянцев 

березы исследуемых факторов внешней среды, в том числе 

и температуры почвы. При этом на кривых также 

выделяется температурная зона оптимума, зависящая от 

температуры почвы. Но если при температуре почвы 20 °С 

экспериментальные точки попадают практически в центр зоны 

светового и температурного оптимума, то при температуре почвы 

15 °С необходима более высокая интенсивность освещенности. 

Поэтому экспериментальные точки не покрывают всю зону 

оптимума, что частично компенсируется возможностями модели.  

Таким образом, проведенные на базе Института биологии 

КарНЦ РАН исследования показали значительное влияние 

температуры почвы на сеянцы березы пушистой и взаимосвязь 

этого процесса с основными факторами внешней среды. 

Потенциальный максимум нетто-фотосинтеза при естественном содержании в воздухе СО2 

достигается сеянцами при температуре почвы 15 °С, воздуха 26,2 °С и освещенности 57,2 клк. 

Широкий свето-температурный диапазон оптимума, обеспечивающий 90 %-й уровень видимого 

фотосинтеза сеянцев, по исследованным факторам внешней среды имеет место при следующих 



показателях:  температура воздуха – 20,0…32,5 °С; освещенность – 41,3…73,2 клк; температура 

почвы – 12…18 °С.  
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Representatives of Betula are one of the main tree species within the Russian Federation, occupying more 
than half of the total area of deciduous tree species. Due to the fact that birch provides high quality raw material for 
various sectors of the economy, the first half of the 20th century saw targeted studies of its developmental biology. 
As of today, however, its cultivation ecology has not been adequately investigated. 

Therefore, we studied the light-temperature characteristics of two-year birch seedlings under controlled 
environmental conditions in a complex planned experiment with three levels of soil temperature (15, 20 and 25°C). 
It was shown that the ecophysiological characteristics of intact plants depend on all of the environmental factors 
under study. The greatest potential maximum of net photosynthesis in birch seedlings was reached at the soil 
temperature of 15 °C, air temperature 26.3°C and light 57.3 klx. In addition, the seedlings had wide temperature 
(20.0–32.5°C) and light (41.3–73.2 klx) ranges of optimum providing 90 % net photosynthesis. The soil temperature 
raised to 20°C and above leads to lower potential level of apparent photosynthesis and narrower light-temperature 
optimum at natural CO2 levels in the air. With increased air temperature birch seedlings reach the maximum net 
photosynthesis at a brighter light. 

Keywords: Betula pubescens Ehrh., multifactor planned experiment, CO2 exchange, light-temperature 

characteristics. 
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