
МЕЖДУНАРОДНЫЙ ЖУРНАЛ ПРИКЛАДНЫХ  
И ФУНДАМЕНТАЛЬНЫХ ИССЛЕДОВАНИЙ    № 10,   2016

591 БИОЛОГИЧЕСКИЕ НАУКИ 
УДК 581.1

Влияние экзогенных нитратов на показатели CO2/H2O 
обмена карельской березы и березы повислой 

Придача В.Б., Новичонок Е.В., Сазонова Т.А.
ФГБУН «Институт леса Карельского научного центра РАН», Петрозаводск,  

e-mail: pridacha@krc.karelia.ru

Проведено исследование влияния экзогенных нитратов на показатели CO2/H2O обмена карельской бе-
резы (Betula pendula Roth var. carelica) и березы повислой (Betula pendula Roth) в естественных условиях 
произрастания. Выявлены некоторые внутривидовые особенности физиологических показателей. В кон-
трольной группе растений более высокие значения устьичной проводимости (gs), интенсивности фотосинте-
за (А), транспирации (Е) и водного потенциала облиственного побега (Ψ) отмечены для березы повислой по 
сравнению с карельской березой. При этом значения содержания воды (WCf), дефицита водного насыщения 
(WSD), фотосинтетической эффективности использования воды (WUE) и  эффективности использования 
азота (NUE) листа исследуемых форм берез были близкими. При внесении высокой дозы нитрата калия 
(KNO3) у обеих берез установлено снижение показателей СО2 и Н2О обмена. Однако большие изменения 
значений Е, Ψ, WSD и WUE отмечены для карельской березы, что может свидетельствовать о различиях 
напряженности водообмена исследуемых берез вследствие внутривидовых особенностей структуры прово-
дящих тканей ствола дерева.
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The effects of exogenous nitrates on CO2/H2O exchange parameters in Karelian birch (Betula pendula Roth 
var. carelica) and silver birch (Betula pendula Roth) in natural habitats were studied. Some intraspecific distinctions 
of the physiological characteristics were identified. Higher values of stomatal conductance (gs), photosynthesis 
(A) and transpiration (E) rates, water potential of foliated shoot (Ψ) were marked in the control group of plants 
for silver birch in comparison with Karelian birch. At the same time, the values of the water content (WCf), water 
saturation deficit (WSD), photosynthetic water use efficiency (WUE) and nitrogen use efficiency (NUE) in the 
investigated forms of birch were similar. When treated with high doses of potassium nitrate (KNO3) both birch forms 
demonstrated a decrease in CO2 and H2O exchange parameters. However, the values of E, Ψ, WSD and WUE in 
Karelian birch changed more significantly, which may point to differences in the rates of water exchange between 
the studied birches due to intraspecific features of the structure of the trunk conducting tissues.
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Видовое разнообразие лесных со-
обществ определяется гидрометеороло-
гическими переменными и  эдафическими 
условиями, а  также идификационной ро-
лью видов-лесообразователей. В условиях 
Северо-Запада России основными лесоо-
бразующими видами являются древесные 
рода Betula L. наряду с  растениями родов 
Pinus L. и Picea L. Различные условия про-
израстания обуславливают высокий поли-
морфизм фенотипических признаков пред-
ставителей рода Betula L. Большой интерес 
у  исследователей вызывают растения бе-
резы повислой (Betula pendula Roth), осо-
бенностью которой является способность 
образовывать две формы: обычной бере-
зы повислой с  прямослойной древесиной 
и  карельской березы (Betula pendula Roth 
var. carelica (Merclin) Hämet Ahti) с узорча-
той древесиной. Для карельской березы от-

мечают аномальное строение проводящих 
тканей осевых органов, которое проявляет-
ся в  свилеватости структурных элементов 
древесины, значительном уменьшении ко-
личества сосудов и  волокнистых трахеид, 
увеличении количества клеток древесной 
паренхимы [3]. Эти особенности структур-
ной организации тканей, вероятно, долж-
ны проявляться на обменных процессах. 
Ранее нами было установлено увеличе-
ние степени различий водного дефицита 
и насыщающего содержания воды в листе 
обеих берез с усилением узорчатости дре-
весины ствола карельской березы в  онто-
генезе [6]. Исследование минерального 
состава березы повислой и карельской бе-
резы в естественных условиях произраста-
ния позволило нам выявить количествен-
ные различия содержания макроэлементов 
в листе и проводящих тканях деревьев ис-
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следуемых берез и  больший диапазон их 
варьирования у карельской березы на фоне 
их сходной сезонной динамики  [4]. В ка-
меральных условиях нами было выявлено 
сходство «биологического» и «хозяйствен-
ного» оптимумов N:P:K березы повислой 
и  карельской березы, и  показаны внутри-
видовые особенности распределения био-
массы растения в  условиях разной обе-
спеченности среды макроэлементами  [5]. 
Однако остается много вопросов об эко-
лого-физиологических особенностях ка-
рельской березы с  уникальной узорчатой 
текстурой древесины.

Вопрос о  роли воздействия факторов 
среды на формирование узорчатой древеси-
ны карельской березы широко обсуждается 
в литературе [1, 3, 2]. Важную роль в ком-
плексе внешних факторов, индуцирующих 
аномальный рост, отводят уровню почвен-
ного плодородия, в частности азотного пи-
тания. В этой связи представляет интерес 
комплексное изучение показателей СО2 
и  Н2О обмена обычной березы повислой 
(Betula pendula var. pendula) и  карельской 
березы (Betula pendula var. сarelica) при раз-
ной обеспеченности среды нитратами. 

Материалы и методы исследования

Исследование проводили на экспериментальных 
участках Института леса КарНЦ РАН на территории 
Агробиологической станции КарНЦ РАН (N 61 °45′, 
Е 34 °20′). В качестве объектов исследований были 
выбраны 6-летние деревья обычной березы повис-
лой (Betula pendula var. pendula) и карельской березы 
(Betula pendula var. сarelica) с  проявившимися при-
знаками структурных аномалий, произрастающие 
в полевых условиях на двух участках: 1) без внесения 
удобрений – контроль, 2) с внесением нитрата калия 
(KNO3) – опыт. В опыте под каждое дерево однократ-
но вносили 20 л 50 мМ раствора KNO3, в контроле – 
соответственно, 20 л Н2О [2]. Биологическая повтор-
ность трехкратная.

Измерение устьичной проводимости (gs), интен-
сивности фотосинтеза (А) и транспирации (E) листа 
проводили в дневной динамике с 9.00 до 15.00 в июле 
на неотделенных листьях в средней части кроны бе-
рез с помощью портативной фотосинтетической си-
стемы L i-Cor 6400ХТ (Li-Cor I nc., США). В работе 
использовали стандартную листовую камеру с источ-
ником света Li-Cor 6400-02B LED (Li-Cor Inc., США). 
Наблюдения у всех растений проводили на сформи-
ровавшихся листьях по единой методике в листовой 
камере при освещенности, концентрации СО2, темпе-
ратуре воздуха и  интенсивности потока воздуха со-
ответственно  – 1600 мкмоль м-2 с-1, 400 мкмоль СО2 
моль-1, 24 °С и 500 мкмоль с-1.

Для определения других показателей водообмена 
со средней части кроны каждого растения отбирали 
по 3 облиственных побега и  10 листьев с  соседних 
побегов. В облиственных побегах определяли водный 
потенциал (Ψ) с  помощью камеры давления Plant 
Moisture Vessel SKPM 1400 (Skye Instruments Ltd., Ве-
ликобритания). На отрезанных листьях определяли 

свежую массу (wf), массу при насыщении (ws), сухую 
массу листьев (wd). Содержание воды в листьях (WCf) 
и дефицит водного насыщения (WSD) определяли по 
формулам: 1) WCf = (Wf  – Wd) / Wd; 2) WSD = (ws  – 
wf) / (ws  – wd). Фотосинтетическую эффективность 
использования воды (WUE) вычисляли по отноше-
нию скоростей фотосинтеза (A) и транспирации (E), 
а эффективность использования азота (NUE) – по от-
ношению скорости фотосинтеза к содержанию азота 
в  листе [9]. Определение содержания азота (N) вы-
полняли после мокрого озоления на оборудовании 
ЦКП «Аналитическая лаборатория» ИЛ КарНЦ РАН. 
Для обработки результатов использовали методы 
вариационной статистики. На графиках приведены 
средние арифметические значения и их стандартные 
ошибки. Проверку гипотез и  оценку существенных 
различий между средними величинами осуществляли 
при 5 %-ном уровне значимости.

Результаты исследования  
и их обсуждение

В ходе проведенного эксперимента 
нами были установлены следующие за-
кономерности. Сравнительный анализ по-
казателей СО2 и Н2О обмена выявил одно-
направленную реакцию березы повислой 
и  карельской березы на внесение высоких 
доз нитратного азота. Нами была установ-
лена тенденция снижения устьичной про-
водимости (gs), интенсивности фотосинтеза 
(А), транспирации (Е), водного потенциа-
ла (Ψ), содержания воды (WCf) и  водного 
дефицита (WSD) листа для обеих иссле-
дуемых форм берез при подкормке расте-
ний экзогенными нитратами (рис. 1). Так, 
в контроле значения gs, А, Е, Ψ, WCf и WSD 
листа березы повислой и карельской бере-
зы составили, соответственно, 0.29 и  0.23 
моль Н2О м

-2 с-1, 18.26 и 17.51 мкмоль СО2 
м-2 с-1, 3.28 и 2.99 млмоль Н2О м

-2 с-1, – 1.08 
и −0.94 МПа, 1.36 и 1.35 гводы г

-1
сух.массы, 22.63 

и  22.77 %. Снижение значений gs, А, Е, Ψ, 
WCf и WSD у  березы повислой в  опытной 
группе по сравнению с  контролем соста-
вило, соответственно, 14, 8, 5, 19, 7 и 18 %, 
у карельской березы – 17, 6, 15, 37, 4 и 35 % 
соответственно. Э тот факт, вероятно, об-
условлен тем, что при внесении высоких 
доз нитратов в почву происходит увеличе-
ние концентрации почвенного раствора и, 
соответственно, снижение Ψ почвенного 
раствора. Э то в  свою очередь затрудняет 
поступление и транспорт воды и питатель-
ных веществ в  системе целого растения, 
вследствие чего происходит снижение ис-
следуемых показателей листа обеих форм 
берез. Ранее в работе Н.А. Галибиной с со-
авт. [2] на тех же экспериментальных объ-
ектах было показано, что внесение 50 мМ 
раствора нитрата калия вызвало 100-крат-
ное увеличение нитратного азота в  почве 
и  привело к  возрастанию его содержания 
в  корнях опытных растений в  8–9 раз по 
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сравнению с контрольными деревьями. При 
этом в  листе берез опытной группы после 
внесения высокой дозы азотного удобрения 
нами было показано снижение содержания 
N по сравнению с контролем как у березы 
повислой, так и у  карельской березы на 4 
и 10 %, соответственно.

Снижение WSD листа берез, который, 
казалось бы, должен усиливаться при 
внесении высоких доз азотных удобре-
ний, вероятно, обусловлено ограничением 
транспирации, контролируемой устьицами 
посредством уменьшения gs. Ранее было 
показано  [10 и др.], что Betula pendula от-
носится к  видам, избегающим засуху 
в  большей степени, чем переносящим ее, 
вследствие чего при недостатке воды сни-

жение интенсивности транспирации листа 
происходит в  результате закрытия устьиц. 
Кроме того, в условиях высокого содержа-
ния азота в  почве ограничение устьичной 
проводимости и  интенсивности транспи-
рации и, соответственно, снижение фото-
синтеза травянистых растений связывают 
с  увеличением гидравлического сопротив-
ления транспортных путей [8]. Отмечают 
также, что, несмотря на усиление устьично-
го контроля для избежания больших потерь 
воды на фоне увеличения обеспеченности 
макроэлементами, такая корректировка мо-
жет быть недостаточной для предотвраще-
ния увеличения водного дефицита, вслед-
ствие чего водный потенциал станет более 
отрицательным [7]. 

Рис. 1. Устьичная проводимость (gs), интенсивность фотосинтеза (А), интенсивность 
транспирации (E), водный потенциал (Ψ), содержание воды (WCf) и водный дефицит (WSD)  

листа березы повислой (а) и карельской березы (в) в контроле (I) и опыте (II)
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Сопоставление коэффициентов эффек-
тивности использования воды (WUE) и азо-
та (NUE) листа исследуемых форм берез вы-
явило их сходство в контрольном варианте 
и разнонаправленные изменения в варианте 
с удобрениями (рис. 2). Так, значения WUE 
и NUE листа березы повислой и карельской 
березы в контроле были близки и состави-
ли, соответственно, 0.57, 0.59 мкмоль СО2 
млмоль-1 Н2О и 4.99, 4.90 мкмоль СО2 г

-1 N.
После внесения нитратов значения 

WUE и NUE листа березы повислой умень-
шились на 5 % и составили 0.54 мкмоль СО2 
млмоль-1 Н2О и 4.73 мкмоль СО2 г

-1 N соот-
ветственно; у карельской березы, напротив, 
WUE и NUE увеличились на 10 и 5 % и со-
ставили, соответственно, 0.65 мкмоль СО2 
млмоль-1 Н2О и 5.16 мкмоль СО2 г

-1 N. Факт 
роста коэффициентов WUE и NUE листа ка-
рельской березы, по сравнению с  березой 
повислой, вероятно, может свидетельство-
вать о более экономном расходовании влаги 
и более активном включении азота в мета-
болические процессы в  условиях высокой 
обеспеченности почвы нитратами.

Заключение
Проведенное исследование влияния эк-

зогенных нитратов на показатели CO 2/H2O 
обмена карельской березы (Betula pendula 
Roth var. carelica) и березы повислой (Betula 
pendula Roth) позволило выявить некоторые 
внутривидовые различия. В контрольной 
группе растений более высокие значения 
gs, А, Е и Ψ листа отмечены для березы по-
вислой по сравнению с карельской березой, 
и близкие значения WCf , WSD, WUE и NUE 
листа обеих исследуемых форм берез. При 
внесении высокой дозы нитратов установле-
но снижение всех исследуемых показателей 
СО2 и Н2О обмена как у  березы повислой, 

так и у карельской березы. Однако большие 
изменения значений Е, Ψ, WSD и WUE от-
мечены для карельской березы по сравне-
нию с  березой повислой, что может свиде-
тельствовать о  различиях в  напряженности 
водообмена исследуемых берез вследствие 
внутривидовых особенностей структуры 
проводящих тканей ствола дерева.

Работа выполнена в  рамках государ-
ственного задания ИЛ КарНЦ РАН (проект 
№ 0220−2014−0001).

Список литературы

1. Ветчинникова Л.В. Б ереза: вопросы изменчивости 
(морфофизиологические и  биохимические аспекты).  – М.: 
Наука, 2004. – 183 с.

2. Галибина Н.А., Новицкая Л.Л., Никерова К.М. Избы-
ток экзогенных нитратов подавляет формирование аномаль-
ной древесины у карельской березы // Онтогенез. – 2016. – 
№ 2. – C. 83–91.

3. Новицкая Л.Л. Карельская береза: механизмы роста 
и  развития структурных аномалий.  – Петрозаводск: Verso, 
2008. – 144 с.

4. Придача В.Б., Позднякова С.В. Метрические параме-
тры листьев и  биохимические особенности B etula pendula 
var. pendula и B. pendula var. сarelica и их сезонная динами-
ка // Бот. журнал. – 2010. – № 11. – C. 1595–1605.

5. Придача В.Б., Позднякова С.В., Сазонова Т.А. Вли-
яние соотношений N : P : K в среде на минеральный состав 
растений рода Betula // Труды КарНЦ РАН.  – 2012.  – Сер. 
Экспериментальная биология. – № 2. – C. 104−112.

6. Сазонова Т.А., Позднякова С.В., Придача В.Б. Осо-
бенности водного режима B etula pendula (BETULACEAE) 
с нормальной и аномальной древесиной ствола в онтогене-
зе // Ботанический журнал. – 2012. – № 11. – C. 1435−1447.

7. Goldstein G., Bucci S.J., Scholz F.G. Why do trees adjust 
water relations and hydraulic architecture in response to nutrient 
availability? // Tree physiology. – 2013. – Vol. 33. – Р. 238–240.

8. Streeter J.G. I nhibition of legume nodule formation 
and nitrogen fixation by nitrate // Crit. Rev. Plant Sci. – 1988. – 
Vol. 7. – P. 1−23.

9. Wang J.R., Hawkins C.D., Letchford T. Photosynthesis, wa-
ter and nitrogen use efficiencies of four paper birch (Betula papyrif-
era) populations grown under different soil moisture and nutrient 
regimes // Forest Ecol. Manag. – 1998. – Vol. 112. – P. 233–244.

10. Wendler R., Millard P. Impacts of water and nitrogen sup-
plies on the physiology, leaf demography and nitrogen dynamics 
of Betula pendula // Tree Physiol. – 1996. – Vol. 16. – P. 153−159.
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