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Изучение физиологических реакций ювенильных растений на засуху имеет ключевое значение для 

селекции лесных древесных пород на продуктивность и устойчивость. Целью исследования была оценка влияния 

почвенной засухи, смоделированной с помощью дождезащитных укрытий, на параметры газообмена и водного 

режима у трёхлетних контейнерных растений контрастных генотипов. В исследовании использовали 4 семьи 

дуба черешчатого (Quercus robur L.), 3 генотипа березы пушистой (Betula pubescens Ehrh.), 1 генотип березы 

повислой (Betula pendula Roth.) и одну трансгенную линию березы пушистой (F14GS8b). Измеряли 

интенсивность видимого фотосинтеза (Pн), транспирации (E), устьичной проводимости (gs) и рассчитывали 

эффективность использования воды (WUE). У всех растений засуха вызвала достоверное снижение Pн, E и gs. 

Установлена сильная прямая корреляция между устьичной проводимостью и интенсивностью фотосинтеза (r = 

0,8). Выявлена значительная межиндивидуальная изменчивость реакции на стресс. Среди изученных генотипов 

выделены потенциально устойчивые, характеризующиеся наименьшим снижением Pн в условиях засухи 

(например, семья дуба 233.57 и 339.57, генотип березы БП4а), а также генотипы с высокой продуктивностью в 

оптимальных условиях (семья дуба 63.12, генотип березы ББ4б). Растения дуба в условиях засухи достигали 

более высокой эффективности использования воды (до 10.4 мкмоль CO₂/моль H₂O), чем береза. Полученные 

нами результаты свидетельствуют об индивидуальной генотипической реакции древесных растений на 

уменьшение их влагообеспеченности, что открывает возможности для целенаправленного отбора 

перспективных генотипов в селекционных программах. 

Ключевые слова: интенсивность видимого фотосинтеза, интенсивность транспирации, 

эффективность использования воды, семьи, дуб черешчатый, береза пушистая, береза повислая, адаптивный 

потенциал 
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Abstract 

The study of physiological responses of juvenile plants to drought is importance for the forest tree selection for 

productivity and sustainability. The aim of the study was to assess the effect of soil drought, simulated by rain shelters, 

on the parameters of gas exchange and water regime in three-year-old container plants different genotypes. The study 

used 4 families of oak (Quercus robur L.), 4 genotypes of birch at Betula pubescens Ehrh. and Betula pendula Roth. and 

one transgenic line of Betula pendula (F14GS8b). The intensity of visible photosynthesis (Pn), transpiration (E), stomatal 

conductance (gs), and water use efficiency (WUE) were measured. In all plants, drought caused a significant decrease in 

Pn, E, and gs. A strong direct correlation was established between stomatal conductance and photosynthesis intensity (r 

= 0.8). Significant interindividual variability in response to stress was observed. Among the studied genotypes, there are 

potentially stable ones that have the lowest decrease in Pn under drought conditions (e.g., oak family 233.57 and 339.57, 

birch genotype BP4a), as well as genotypes with high productivity under optimal conditions (oak family 63.12, birch 

genotype BB4b). Under drought conditions, oak plants achieved higher water use efficiency (up to 10.4 μmol CO₂/mol 

H₂O) than birch plants. The results we obtained indicate the individual genotypic response of woody plants to a decrease 

in their moisture supply, which opens up opportunities for targeted selection of promising genotypes in breeding 

programs. 

Keywords: intensity of visible photosynthesis, intensity of transpiration, efficiency of water use, families, oak 

petiolate, birch fluffy, birch hanging, adaptive potential 
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Введение 

Климатические изменения последних 

десятилетий сопровождаются учащением периодов 

засухи, что особенно заметно в умеренной зоне 

России, [1] где засушливые годы чередуются с 

экстремально жаркими сезонами. Это ведёт к 

снижению прироста, усыханию насаждений и 

изменению видовой структуры лесов.  

Одним из наиболее чувствительных 

физиологических процессов к дефициту влаги 

является фотосинтез, определяющий рост и 

углеродный баланс растений. Под действием засухи 

снижаются устьичная проводимость, скорость 

поглощения СО₂ и фотохимическая активность 

хлоропластов, что приводит к накоплению активных 

форм кислорода и нарушению целостности мембран 

[2]. Аналогичные реакции наблюдаются и у 

травянистых культур. В частности, у пшеницы 

засуха вызывала снижение содержания 

фотосинтетических пигментов и биомассы побегов, 

накопление пролина, а также повышение 

активности антиоксидантных ферментов — 

супероксиддисмутазы, каталазы и 

аскорбатпероксидазы, что отражает активацию 

защитных механизмов при водном дефиците [3]. 

Однако устойчивость к засухе варьирует между 

видами, популяциями и даже генотипами, что 

подчёркивает значение сравнительных 

исследований физиологических механизмов 

адаптации [4,5]. 

Для хвойных пород показано, что сеянцы 

сосны и ели способны поддерживать водный статус 

даже при низком водном потенциале среды за счёт 

развитого осмотического процесса и регуляции 

клеточной стенки [2]. однако для лиственных, таких 

как дуб и берёза, аналогичные данные о фотосинтезе 

и водообмене в контролируемых условиях 

отсутствуют, что и определяет новизну данной 

работы. Закрытие устьиц представляет собой 

основную адаптационную реакцию растений на 

засуху, поскольку это предотвращает чрезмерную 

потерю воды, снижает температуру поверхности 

листьев и повышает эффективность 

водопользования [6]. Устьичные отверстия играют 

важную роль не только в регуляции водного обмена, 

но и в контроле поступления углекислого газа [7]. 

При длительном и интенсивном водном стрессе 

уровень углекислого газа в листьях и его 

транспортировка уменьшаются, что приводит к 

снижению концентрации CO2 в хлоропластах и 

угнетению фотосинтетической активности. 

Уменьшение CO2 ограничивает работу ключевых 

ферментов, таких как сахарозофосфатсинтаза и 

нитратредуктаза, а также затрудняет регенерацию 

рибулозы бисфосфата RuBP и ингибирует Рубиско 

[8]. В условиях водного стресса также наблюдается 

повреждение тилакоидной мембраны хлоропластов, 

что нарушает стабильность фотосинтетических 

пигментов и снижает скорость фотосинтеза [9]. 

Современные исследования акцентируют внимание 

на методах оценки эффективности использования 

воды растениями, что позволяет интерпретировать 

физиологические процессы в условиях водного 

стресса [10,11]. Важная роль в поддержании 

фотосинтетической активности при водном стрессе 

принадлежит сигнальным молекулам, таким как 

абсцизовая кислота (ABA) и оксид азота (NO). NO 

участвует в ABA-зависимом закрытии устьиц, 

активации антиоксидантных ферментов и снижении 

фотодеструкции пигментов [12]. Эти молекулярные 

механизмы позволяют растениям поддерживать 

баланс между интенсивностью фотосинтеза и 

потерей воды, предотвращая развитие 

окислительного стресса. Таким образом, в качестве 

индикаторов для оценки чувствительности 

ювенильных растений были выбраны параметры 
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газообмена и транспирации листа, интенсивности 

фотосинтеза, эффективности использования воды.   

Различия по устойчивости обнаруживаются 

как между отдельными видами, так и их генотипами. 

Представляется возможным поиск этих признаков 

у молодых растений, полученных в результате 

размножения материнских деревьев [13]. Выбор 

объектов исследования обусловлен их 

экологической и хозяйственной значимостью для 

лесоразведения в Центральной лесостепи. Дуб 

черешчатый (Quercus robur L.), берёза повислая 

(Betula pendula Roth.) и берёза пушистая (B. 

pubescens Ehrh.) — основные лесообразующие 

породы европейской части России, важные для 

лесовосстановления и защитного лесоразведения 

[14]. Дуб характеризуется умеренной 

засухоустойчивостью и высокой продуктивностью в 

условиях лесостепи [15], а берёзы отличаются 

способностью приспосабливаться к разным 

условиям произрастания, но остаются 

чувствительными к длительному дефициту влаги 

[16].  

Селекционные исследования выявили 

внутривидовую изменчивость по водопотреблению 

и устойчивости у форм березы [17]. В 

сравнительных исследованиях видов рода Quercus 

показано, что дуб черешчатый сохраняет стабильное 

содержание воды в листьях и умеренную 

интенсивность транспирации при колебаниях 

водного режима [18], что отражает его способность 

поддерживать водный баланс в засушливых 

условиях. Эти данные подтверждают 

перспективность изучения физиологических 

механизмов засухоустойчивости дуба черешчатого 

для отбора устойчивых форм и создания 

адаптированных лесных насаждений.  

Мы предполагаем, что чувствительность 

параметров фотосинтеза и водного режима 

генотипов F2 потомства ранее изучаемых 

материнских деревьев (семей), анализируемых в 

ходе исследования дуба и березы по 

продуктивности, будет различной.  Установление 

особенностей изменений интенсивности 

фотосинтеза, транспирации и эффективности 

использования воды и выявление генотипов с 

различной чувствительностью данных 

физиологических параметров необходимо для 

селекции древесных растений с применением 

генетических и омикс-технологий.  

Целью исследования является оценка 

чувствительности трехлетних растений 

контрастных семей дуба черешчатого и генотипов 

березы двух видов (б. повислая и б. пушистая) и 

трансгенной линии б. повислой к засухе на основе 

анализа параметров газообмена и водного режима 

в контролируемых условиях дождезащитных 

укрытий.  

Объекты и методика исследования 

В ходе исследования по оценке 

чувствительности растений дуба и березы к засухе 

эксперимент проводился на контейнерных 

растениях 4 генотипов дуба черешчатого (Quercus 

robur L.), 4 генотипов берез: генотипы березы 

пушистой (Betula pubescens Ehrh.) и б. повислой 

(Betula pendula Roth), а также трансгенная линия б. 

пушистой F14GS8b. Все экспериментальные 

растения одновозрастные (трехлетние). В 

эксперименте использовали растения, выращенные 

в условиях открытого грунта с использованием 

дождезащитных укрытий в течение вегетационного 

периода 2024 года. 

Трехлетние растения дуба были выращены 

из желудей, собранных в 2022 году с деревьев 

F1 потомства плюсовых деревьев Шипова леса. 

Лесосеменная плантация (расположение: 

Воронежская область, Семилукский лесной 

селекционный опытно-показательный питомник 

(51°42′47′ с. ш., 38°57′08′ в. д.) является научным 

объектом, создана в 1976 году посевом желудей, 

заготовленных под кронами плюсовых деревьев 

позднораспускающейся и промежуточной формы 

дуба в Шиповом лесу. Материнские деревья 

известного происхождения объединены в семьи, 

возраст материнских деревьев составляет 49 лет, 

расположение деревьев на плантации - 5 на 

5 метров.  

Ювенильные растения березы 

представлены потомствами деревьев B. pendula и B. 

pubescens, а также трансгенной линией B. pubescens 

F14GS8b, созданной в лаборатории лесной 

биотехнологии ФИБХ РАН. Ювенильные растения, 

полученные посевом семян анализируемых 
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популяций берез, переданы ФИБХ РАН в ВГЛТУ 

для проведения эксперимента в дождезащитных 

укрытиях весной 2024 г. Семена собраны в 

локальных популяциях Воронежской области, 

различающихся по происхождению и 

физиологическим характеристикам. Все растения 

выращивались в контейнерах, с единым субстратом 

и контролируемым поливом, что обеспечило единые 

стартовые условия перед проведением 

эксперимента по засухе. Саженцы дуба черешчатого 

выращивали в контейнерах объемом 4 л и высотой 

22 см. Одновозрастные растения березы были 

высажены в 2-х литровые контейнеры высотой 17 

см. Субстрат - торфяная смесь VELTORF 

(производитель – ООО «Велторф», Псковская 

область).  

Засушливые условия для роста растений в 

эксперименте моделировали с использованием 

дождезащитных укрытий в течении 7 недель. 

Климатические условия г. Воронежа в 

период проведения эксперимента представлены на 

рисунке 1. Влажность воздуха в августе варьировала 

от 22% (1.08) до 100 % (28.08) 31 ℃, в сентябре -  от 

22% (17.09) до 100% (1.09). Средняя температура 

воздуха днем в июле составила +29℃, ночью +19°, 

влажность воздуха - 57%; в августе: +27° / +17°, 

58%; в сентябре +25° / +14°, 41%. Регулярный полив 

с поддержанием определенного уровня влажности 

почвы проводился в двух вариантах:  

1 – опыт – полив 30–40 % от полной 

влагоемкости субстрата;  

2 – контроль – нормальный полив 70 %.  

Для поддержания необходимых значений 

определяли влагоемкость почвы до начала 

эксперимента. Почву просеивали и насыпали в 

цилиндр диаметром 3-4 см и высотой 10-20 см (по 

высоте сосуда для выращивания), нижний конец 

обвязывали марлей, удерживающей 

фильтровальную бумагу. 

Параллельно отбирали дополнительный 

образец почвы для определения влажности 

(высушивание при 105°С). Насыпали почву, 

уплотняя ее легким постукиванием, до уровня на 1-

2 см ниже верхнего края. Цилиндр ставили в воду 

(уровень на 5-7 мм выше нижнего уровня почвы), 

накрывали и выдерживали до полного насыщения. 

Затем вынимали из воды, обсушивали снаружи и 

ставили на фильтровальную бумагу. Как только 

вода перестала стекать, цилиндр взвешивали на 

технических весах и на 1-2 ч помещали в 

кристаллизатор под колпак и вновь взвешивали. Эту 

операцию повторяли до постоянного веса цилиндра 

с почвой, поглотившей воду. Расчет полной 

влагоемкости проводили по следующей схеме: 

рассчитывали навеску воздушно-сухой почвы, 

взятой в цилиндр, затем рассчитывали вес 

абсолютно сухой почвы, определяли вес пустого 

цилиндра с весом абсолютно сухой почвы. 

 

 

 

 

Рисунок 1 – Динамика дневных и ночных 

температур в г. Воронеже в период проведения 

эксперимента 

Figure 1 –  Average monthly temperature in 

Voronezh during the experiment 
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Источник: 

https://www.timeanddate.com/weather/russia 

voronezh/historic?month=9&year=2025 Weather in 

сентябрь 2025 in Voronezh, Russia 

По разности между весом цилиндра с 

почвой, насыщенной водой, и весом пустого 

цилиндра с весом абсолютно сухой почвы 

рассчитывали количество воды, удерживаемой 

данной навеской. Количество удерживаемой воды 

рассчитывали в процентах от абсолютно сухой 

почвы. 

Общее количество растений в опыте – 

151 шт. Из них: дуба черешчатого 45 шт. – 

контрольный вариант, 50 шт. – засуха; березы 

пушистой по 28 шт. контроль и опыт 

соответственно.  

Для измерения газообмена отбирали 

одновозрастные, полностью сформированные, не 

отделенные от растения листья верхушечных 

побегов текущего года дуба и березы. Определение 

параметров устьичной проводимости, процессов 

транспирации и видимого фотосинтеза, 

температуры листа и контроль за уровнем 

освещения ФАР при снятии показателей проводили 

с помощью портативной системы измерения 

газообмена растений CI-340 (CID Bioscience, США).  

Длительность эксперимента составила 7 

недель. Фотосинтетические характеристики 

определяли по истечении эксперимента. Общий вид 

растений дуба черешчатого и березы во время 

исследования газообмена листа, не отделенного от 

растения, представлен на рисунке 2 и 3.  

 

  Рисунок 2 –  Общий вид процесса исследования 

газообмена листа растений березы пушистой 

(сентябрь 2024 г.) 

Figure 2 –  General view of the process of 

studying the gas exchange of the fluffy birch leaf 

(September 2024) 

Источник: собственная композиция авторов     

Source: author’s composition 

 

Рисунок 3 – Общий вид процесса 

исследования газообмена листа растений дуба 

черешчатого (сентябрь 2024 г.) 

Figure 3 –  General view of the process of 

studying the gas exchange of the leaf of the European 

oak tree (September 2024) 

Источник: собственная композиция авторов     

Source: author’s composition 
 

Эффективность использования воды 

растениями (ЭИВ) оценивали делением текущих 

значений интенсивности фотосинтеза к 

интенсивности транспирации, с учетом 

методических рекомендаций [35,25]. 

Статистическую обработку полученных 

данных проводили с помощью программы Stadia. 

Использовали стандартный пакет описательной 

статистики, однофакторный дисперсионный и 

корреляционный анализы. 
 

Результаты 

1.1 Результаты измерения интенсивности 

фотосинтеза и транспирации у генотипов дуба 

черешчатого 

После 7 недель моделирования условий 

засухи была проведена регистрация показателей 

фотосинтетической и транспирационной 

активности у контрольной и опытной групп 

растений, результаты которой представлены в 

таблице 1.  

https://www.timeanddate.com/weather/russia
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Таблица 1 

Параметры газообмена листа и транспирации экспериментальных растений дуба черешчатого различного 

происхождения 

Table 1 

Parameters of leaf gas exchange and transpiration of experimental plants of the sweet cherry oak of different origin 
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339.57 засуха/ 

drought 

1594±222 27.0±0.71

* 

13.6±1.32 1.4±0.25** 68±20 10.4±0.91* 

контроль/ 

control 

1434±142 28.4±0.23 14.8±0.54 2.0±0.12 86±7 7.6±0.67 

63.12 засуха/ 

drought 

1275±329 31.4±0.15

* 

13.9±0.35** 2.3±0.45** 76±19*** 6.4±1.42 

контроль/ 

control 

1337±19 29.5±0.34 21.2±3.19 3.6±0.32 177±19 5.8±0.4 

233.57 засуха/ 

drought 

1639±179 29.4±0.2* 16.8±0.19* 2.5±0.15** 101±7** 6.9±0.35** 

контроль 1133±182 28.4±0.11 18.2±0.38 3.2±0.1 170±6 5.6±0.11 

151.1 засуха/ 

drought 

1354±47 30.8±0.72 9.3±1.71** 2.0±0.27** 70±15** 4.8±0.82 

контроль/ 

control 

1785±124 30.8±0.7 14.9±1.16 3.1±0.61 131±37 5.0±0.86 

Средние 

значения/ 

Mean 

values 

засуха/ 

drought 

1465±194 29.6±0.45 13.4±0.89* 2.0±0.28* 79±15* 7.1±0.88 

контроль/ 

control 

1422 ±117 29.3±0.35 17.3±1.32 3.0±0.29 141±17 6.0±0.51 

Обозначение: * - различие с контролем достоверны (p ≤ 0.05); ** - различие с контролем достоверны (p 

≤ 0.01); *** - различие с контролем достоверны (p ≤ 0.001) 

Источник: собственные вычисления автора Source: own calculations 

Интенсивность фотосинтеза является одним 

из главных показателей активности темновой фазы 

фотосинтеза. Его значения свидетельствуют, с какой 

активностью поглощаются из воздуха молекулы 

углекислоты единицей листовой поверхности в 

единицу времени.  

По средним показателям всех генотипов 

дуба черешчатого засуха вызвала снижение 

интенсивности видимого фотоинтеза на 22,5 %. 

Среди изучаемых семей дуба черешчатого выявлена 

семья, снижение интенсивности фотосинтеза у 

растения которой после 7 недельной засухи не было 

столь выражено – это семья 339.57 (интенсивность 

фотосинтеза снизилась на 8,1 %). Сопоставимые со 

средним снижением показателями зафиксированы 

для семьи 233.57 (- 8,1 %). Семьи 63.12 и 151.1 

показали выраженное снижение интенсивности 

видимого фотосинтеза (- 34,4 % и 37,6 %, 

соответственно).  

Для условий засухи у изученных 3-х летних 

растений дуба черешчатого, испытывающих засуху, 

максимальная интенсивность фотосинтеза листьев 

варьировала от 9.3 до 16.8 мкмоль/м2/с. Наибольшая 

величина отмечалась у растений, принадлежащих к 
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семье 233.57 (16.8±0.19 мкмоль/м2/с), а наименьшая 

– у растений семьи 151.1 (9.3±1.71 мкмоль/м2/с).  

У растений дуба в варианте опыта без 

засухи максимальный уровень фотосинтетической 

активности листьев изменялся от 14.8 до 21.2 

мкмоль/м2/с. Самые высокие показатели 

фотосинтетической активности имела семья 63.12 

(21.2±3.19 мкмоль/м2/с), самые низкие – семья 

339.57 (14.8±0.54 мкмоль/м2/с).  

Уровень максимальной фотосинтетической 

продуктивности у изучаемых семей неодинаков, при 

это строгой закономерности между величиной 

максимальной интенсивности фотосинтеза и 

снижении при воздействии засухи не выявлено. Так, 

снижение фотосинтеза выше среднего 

зафиксировано как у семьи с максимальным 

уровнем фотосинтеза в условиях контроля 63.12, так 

и с семьи с минимальными значения – 151.1. 

Активность фотосинтетической системы древесных 

имеет ярко выраженную зависимость и от 

транспирации листьев. Транспирация является 

важным и необходимым физиологическим 

процессом, обеспечивающим приспособление 

растений к различным условиям произрастания – 

защищает надземные органы от перегрева и 

обезвоживания в сухую и жаркую погоду, 

способствуя передвижению поглощённых корнями 

минеральных веществ из почвы вверх по растению 

и, как следствие, активному протеканию 

фотосинтеза [19, 20, 21]. Особенности ее проявления 

имеют значение в адаптации фотосинтетического и 

продукционного процессов растений с целью 

определения эффективных путей регулирования. 

Величина интенсивности транспирации 

листьев у растений дуба в условиях засухи 

варьировала от 1.4 до 2.5 ммоль Н2О/м2/с (при 

средних значениях 2.0±0.28 Н2О/м2/с), у растений в 

оптимальных условиях – от 2.0 до 3.6 ммоль 

Н2О/м2/с (при средних значениях 3.0±0.28 Н2О/м2/с). 

Для всех семей с уменьшением влажности почвы 

уровень транспирации снижается.  

У растений дуба, испытывающих засуху, 

наибольшее значение интенсивности транспирации 

(2.5±0.15 ммоль/м2/с), как и ассимиляции СО2, 

зарегистрировано у семьи 233.57, а наименьшее – у 

семьи 339.57 (1.4±0.25 ммоль/м2/с). У контрольных 

растений наибольшее значение интенсивности 

транспирации было зарегистрировано у растений 

семьи 63.12 и составляло 3.6±0.32 ммоль/м2/с, 

наименьшее – у растений семьи 339.57 (2.0±0.12 

ммоль/м2/с). Снижение интенсивности 

транспирации в среднем у растений дуба 

черешчатого в условиях засухи составило 33,3 %. 

Согласно полученным экспериментальным данным, 

опытные растения разных семей существенно 

различаются не только по интенсивности 

фотосинтеза, но и способностью испарять воду. 

Наименьший процент снижения интенсивности 

транспирации составил 20,9 % (семья 339.57). 

Максимальное падение испарения зафиксировано 

для семьи 63.12 (на 57,1 %). 

Устьичная проводимость листьев является 

важным механизмом регулирования и обеспечения 

эффективности процессов фотосинтеза и 

транспирации [22, 23], и в следствие этого 

существенно может влиять на интенсивность роста 

растений и продуктивность.  

В варианте с засухой устьичная проводимость 

менялась от 68 до 101 моль/м2/с, в контроле – от 86 

до 177 моль/м2/с. Среди растений, подвергавшихся 

засухе, максимальное значение устьичной 

проводимости было отмечено у семьи 233.57 

значение интенсивности фотосинтеза которой было 

максимально, минимальное – у семьи 339.57. Среди 

контрольных растений самые высокие показатели 

интенсивности транспирации были зафиксированы 

у представителей семьи 63.12, самые низкие – у 

представителей семьи 339.57. Обнаруженные 

варианты соотношения интенсивности фотосинтеза 

дополняют данные об эффективности 

использования воды.  

Значения ЭИВ у исследуемых растений 

дуба, подвергавшихся засухе, изменялись в 

диапазоне от 4.8 до 10.4 Ммоль СО2 / моль Н2О, что 

в среднем в 1,2 раза выше, чем у контрольных 

растений – 5.0–7.6 Ммоль СО2 / моль Н2О. У семьи 

339.57 с наименьшими потерями как интенсивности 

фотосинтеза, так и интенсивности транспирации в 

условиях засухи зафиксирована максимальные 

значения показателя ЭИВ как в засухе, так и в 

контроле, превышающие средние показатели по 

семьям. Растения этой семьи не обладают 
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максимальной продуктивностью в контроле, однако 

не показывают выраженного стресса, то есть могут 

обладать потенциальной устойчивостью к данному 

фактору.  

Рассчитанное значение ЭИВ для растений 

семьи с высоким потенциалом продуктивности в 

контроле (63.12) показывают значения ниже 

средних (5.8 ±0.40 в контроле; 6.4 ± 1.42). Схожие 

значения зафиксированы для растений семьи 233.57 

с высоким потенциалом продуктивности в контроле, 

но с низким падением интенсивности фотосинтеза в 

условиях засухи (5.6 ±0.11 в контроле; 6.9 ± 0.35).  

Эффективность использования воды у 

растений дуба, особенно в условиях засухи, у 

растений при отсутствии снижения интенсивности 

транспирации представляет собой важный аспект 

адаптации этих генотипов к изменяющимся 

климатическим условиям. Однако эти механизмы 

имеют свои ограничения, и долговременное 

воздействие засухи при резком подавлении 

транспирации (например, как у семьи 339.57) может 

в конечном итоге привести к снижению их 

продуктивности, ограничению роста.  

Таким образом, воздействие засухи на 

ювенильном этапе онтогенеза дуба черешчатого 

вызывает снижение интенсивности фотосинтеза, 

транспирации и устьичной проводимости. Разброс 

минимальных и максимальных значений говорит о 

наличии изменчивости и индивидуальной реакции 

особей изученных семей и возможности проведения 

отбора на устойчивость к засухе с одной стороны, с 

другой стороны проводить отбор генотипов с 

максимальной продуктивностью в оптимальных 

условиях.  

Так, семьи 63.12 и 233.57 в условиях 

контроля, не подвергавшегося засухе, 

демонстрируют максимальные показатели 

фотосинтетической активности, что указывает на их 

высокую потенциальную продуктивность 

фотосинтеза. В отличие от них, семья 151.1 

показывает значения ниже средних, свидетельствуя 

о низком уровне фотосинтетического потенциала. 

Некоторые семьи проявляют 

относительную устойчивость к стрессу, 

характеризуясь меньшим снижением 

фотосинтетической активности - семья 233.57. 

Высокие темпы ассимиляции углекислого газа даже 

в условиях стресса могут быть связаны с 

генетическими особенностями и адаптивными 

реакциями, такими как оптимизация устьичной 

проводимости и накопление осмолитов. Семья 

339.57 также демонстрирует низкую степень 

снижения интенсивности фотосинтеза в условиях 

засухи (8,1%,) и самую высокую эффективность 

использования транспирационной воды. Эти 

результаты подтверждают полученные в 2023 году в 

ходе измерения фотосинтетической активности у 2-

х летних растений дуба данные о преимуществах 

рассматриваемых семей [24]. 

В ходе анализа выявлены семейства 

растений, демонстрирующие значительное 

снижение устьичной проводимости и 

фотосинтетической активности в условиях стресса 

(63.12 и 151.1). Такая физиологическая реакция на 

дефицит влаги может рассматриваться как 

адаптационное преимущество, позволяющее 

растениям более эффективно управлять потерей 

влаги. Однако следует отметить, что такая стратегия 

адаптации сопряжена с сопутствующим снижением 

продуктивности, обусловленным уменьшением 

ассимиляционной активности листового аппарата. 

Таким образом, данные результаты подчеркивают 

двусторонний характер текущих физиологических 

реакций, в которых компромисс между 

водоудержанием и фотосинтетической 

продуктивностью становится особенно актуальным 

в контексте изменения климатических условий. 

1.2 Результаты измерения интенсивности 

фотосинтеза и транспирации у генотипов березы 

Берёза, относящаяся к категории 

устойчивых и высокопродуктивных древесных 

растений, выделяется ускоренными темпами роста и 

высокой интенсивностью фотосинтетических 

процессов. Она обладает активной устьичной 

проводимостью и эффективностью использования 

транспирационной влаги, что оптимизирует 

фотосинтетические процессы. Листья березы 

отличаются "экономичным" функционированием: 

на их построение расходуется меньшее количество 

веществ из запасов, при этом в благоприятные годы 

они экспортируют ассимилятов почти в 70 раз 

больше, чем в неблагоприятные условия. Это можно 
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объяснить тем, что береза образует в пять раз 

больше ассимилятов на единицу площади листа, что 

делает ее менее зависимой от запасов ассимилятов 

по сравнению с другими породами [25]. 

Полученные данные об интенсивности 

видимого фотосинтеза и транспирации у опытных и 

контрольных растений после 7 недельного 

эксперимента представлены в таблице 2.  

Таблица 2 

Параметры газообмена листа и транспирации экспериментальных растений березы различного происхождения 

Тable2 

Parameters of leaf gas exchange and transpiration of experimental birch plants of different origins 
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БП3F1 

 

засуха/ 

drought 

1571±66 29.7±0.38

** 

11.3±0.97**

* 

2.0±0.19** 72±7.8 5.8±0.17 

контроль/ 

control 

1606±136 31.4±0.59 15.2±0.83 2.7±0.21 92±12.1 5.8±0.5 

F14GS8b 

 

засуха/ 

drought 

1475 ±71 31.9±0.22

* 

9.2±1.25*** 1.9±0.32*** 58±12.4**

* 

4.9±0.19 

контроль/ 

control 

1036±184 29.2±0.89 16.5±1.43 3.5±0.22 182±27.6 4.8±0.59 

БП4а 

 

засуха/ 

drought 

1629±182 30.7±0.2 15.0±2.16 2.7±0.38  96±22.9** 5.6±0.47 ** 

контроль/ 

control 

1609±221 31.7±0.65 15.1±0.86 3.6±0.59 154±36.5  4.2±0.09 

ББ4б 

 

засуха/ 

drought 

1267.07±186 30.8±0.32 17.1±1.28* 3.3±0.19* 134±14.7* 5.2±0.5 

контроль/ 

control 

1254±146 30.2±0.15 21.0±1.42 3.9±0.19 185±15.5 5.4±0.48 

Средние 

значения/ 

Mean 

values 

засуха/ 

drought 

1485±126 30.8±0.28 13.1±1.42* 2.7±0.32* 105±17.85 5.0±0.24* 

контроль/ 

control 

1376±172 30.6±0.57 16.9±1.14 3.2±0.25 139±19.54 5.4±0.51 

Обозначение: * - различие с контролем достоверны (p ≤ 0.05); ** - различие с контролем достоверны (p 

≤ 0.01); *** - различие с контролем достоверны (p ≤ 0.001) 

Источник: собственные вычисления автора Source: own calculations 

 

Так как условия и продолжительность 

эксперимента, возраст исследуемых растений 

генотипов дуба и березы, а также сроки фиксации 

фотосинтетической активности и водного режима 

растений были одинаковые было проведено 

сравнение изучаемых показателей.  Выявлено, что 

ювенильные растения обладают сопоставимым 

уровнем фотосинтетической и транспирационной 

активности в контролируемых условиях 

выращивания (средние значения представлены в 
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таблицах 1,2). Различия заключаются в расчётном 

значении ЭИВ, которое у растений дуба 

черешчатого выше.   

У растений берёзы, испытывающих засуху, 

максимальная интенсивность видимого фотосинтеза 

варьировала от 9.2 до 17.1 мкмоль/м2/с. Самый 

высокий показатель был зафиксирован у генотипа 

берёзы повислой ББ4б (17.1±1.28 мкмоль/м2/с), 

самый низкий – у трансгенного генотипа берёзы 

пушистой F14GS8b (9.2±1.25 мкмоль/м2/с). 

У контрольных растений березы в варианте 

без засухи максимальный уровень 

фотосинтетической активности листьев изменялся 

от 15.1 до 21.0 мкмоль/м2/с (при средних значениях 

16,9±1.14 мкмоль/м2/с). Наибольшая величина 

отмечалась у растений генотипа ББ4б (21.0±1.42 

мкмоль/м2/с), наименьшая – у растений берёзы 

пушистой генотипа БП4а (15.1±0.86). Снижение 

ассимиляционной активности после 7 недельной 

засухи среди всех изучаемых генотипов березы 

составило 22,5 %.  

Листья берёзы, согласно имеющимся 

исследованиям, демонстрируют менее активные 

процессы фотосинтеза, дыхания и транспирации в 

условиях водного дефицита [26]. Это, вероятно, 

связано с тем, что вклад текущего фотосинтеза в 

рост листьев березы значительно выше, чем у дуба 

[25]. 

В условиях контроля, не подвергавшегося 

засухе, высокие показатели фотосинтеза были 

зафиксированы у генотипа берёзы повислой ББ4б и 

трансгенного генотипа берёзы пушистой F14GS8b. 

Значения ниже средних имели генотипы берёзы 

пушистой БП3F1 и БП4а.  

В условиях стресса наименьшее снижение 

фотосинтетической активности продемонстрировал 

генотип БП4а (- 1%), однако сохранить активное 

поглощение углекислого газа примерно на том же 

уровне удалось растениям генотипа ББ4б, 

интенсивность фотосинтеза у которых снизилась в 

условиях засухи на 18,6%. Среднее снижение 

составило 22.5 %. 

Значения интенсивности транспирации 

листьев у растений берёзы в условиях засухи 

изменялись от 1.9 (генотип F14GS8b) до 3.6 Н2О/м2/с 

(генотип БП4а). У растений берёзы в оптимальных 

условиях (контроль) наибольшее значение 

интенсивности транспирации было 

зарегистрировано у растений генотипа ББ4б 

(3.9±0.19 ммоль/м2/с), наименьшее – у растений 

берёзы пушистой генотипа БП3F1 (2.7±0.21 

ммоль/м2/с).  

Потерю воды растениями на транспирацию 

предлагается рассматривать как обмен ее на 

углерод, который необходим для роста растений. 

Исходя из этого, быстрорастущим растениям 

требуется значительно больше воды, чем 

содержится в самих растениях [27].  

Показатели ЭИВ у исследуемых растений 

берёзы в среднем в условиях контроля 

составили5.4±0.51; в условиях засухи 5.0±0.24, 

подвергавшихся засухе, изменялись в диапазоне от 

4.2 (генотип БП4а) до 5.8 (генотип БП3F1) 

Ммоль СО2 / моль Н2О, у контрольных растений – от 

4.8 (генотип F14GS8b) до 5.8 (генотип БП3F1) 

Ммоль СО2 / моль Н2О.  

У опытных растений в варианте с засухой 

устьичная проводимость менялась от 58 до 154 

моль/м2/с (при средних), у контрольных растений – 

от 92 до 185 моль/м2/с. Среди растений в условиях 

засухи максимальное значение устьичной 

проводимости было отмечено у генотипа БП4а 

(154±36.51 моль/м2/с), минимальное – у генотипа 

F14GS8b (58±12.36 моль/м2/с). Среди контрольных 

растений самые высокие показатели интенсивности 

транспирации были зафиксированы у 

представителей генотипа ББ4б (185±15.5 моль/м2/с), 

самые низкие – у представителей генотипа БП3F1 

(92±12.13 моль/м2/с).  

Существуют исследования, где тоже 

отмечено то, что показатели устьичной проводимость 

у растений берёзы повислой выше, чем у растений 

берёзы пушистой [28]. Однако, данные, полученные 

нами в опыте с засухой, диктуют необходимость 

проведения дополнительных исследований.  

Таким образом, воздействие засухи на 

ювенильном этапе онтогенеза берез, также как и у 

растений дуба, вызывает снижение интенсивности 

фотосинтеза, транспирации и устьичной 

проводимости. Генотипом с максимальной 

продуктивностью в оптимальных условиях можно 
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считать ББ4б. Высоким сопротивлением к засухе 

обладает генотип ББ4а.  

Корреляционный анализ выявил сильную и 

прямую взаимосвязь между устьичной 

проводимостью и интенсивностью видимого 

фотосинтеза для обеих древесных пород (rs=0.8 ± 

0.12 в обоих вариантах), а также с интенсивностью 

транспирации (rs=0.7 ± 0.20 в контроле).  

Обнаруженные значения корреляций 

подтверждают данные, полученные для двухлетних 

растений дуба в условиях засухи [24]. В условиях 

засухи, происходит усиление взаимосвязи между 

освещенностью и температурой листьев, что 

напрямую связано со снижением интенсивности 

транспирации и невозможности регулирования 

температуры листьев в условиях стресса. 

Обсуждение 

Обнаруженные различия по анализируемым 

признакам среди семей дуба и березы в 

контролируемых условиях дождезащитных укрытий 

свидетельствуют о влиянии фактора «генотип» на 

устойчивость фотосинтетической системы 

ювенильных растений. Полученные результаты 

исследования согласуются с данными других 

исследований в области реакции саженцев дуба и 

березы на засуха разной силы и продолжительности. 

Общее направление таких работ показывает 

возможность запуска адаптивных реакций у генотипов 

и проведения отбора для выведения засухоустойчивых 

сортов.  

Фотосинтетическая продуктивность и 

скорость роста ювенильных растений чувствительны к 

стрессовым факторам среды, в первую очередь к 

нарушениям водного обмена, что отмечается для 

различных групп растений [29]. Нарушения, 

связанные с засухой, проявляются в ухудшении оттока 

ассимилятов из-за сгущения цитоплазмы, а также 

снижения ростовых процессов. Повышение 

концентрации ассимилятов приводит к 

ингибированию реакций фотосинтеза и 

интенсификации клеточного дыхания [30]. Уровень 

свободной воды определяет активность фотосинтеза. 

Отмечается, что при высокой интенсивности 

транспирации уровень свободной воды снижается и 

может приводить к снижению интенсивности 

фотосинтеза [31]. 

Общая реакция саженцев на 

продолжительную засуха видов и сортов Quercus 

robur, Quercus petraea и Quercus pubescens проявляется 

в снижение роста побегов в высоту и диаметр стебля, 

при этом потепление воздуха без засухи стимулирует 

рост побегов в высоту, но снижает рост в диаметре 

стебля и длину корня, что приводит к изменению 

аллометрического соотношения роста. Реакция 

побегов и стеблей на засуху  сильно варьировала в 

зависимости от происхождения, северные 

происхождения более чувствительны к засухе. [32]. 

Сеянцы дуба (Quercus petraea) в ответ на 

продолжительную засуху увеличивают 

резистентность устьиц, способны к восстановлению 

устьичной проводимости после продолжительной 

засухи и восстановлению полива. Несмотря на то, что 

восстановление устьичной проводимости после 

прекращения воздействия засухи проходит быстрее у 

меньших по размеру особей, особи более крупных 

размеров способны более активно наращивать 

биомассу в после стрессовый период.  В целом засуха 

подавляет верхушечный рост и снижает количество 

дополнительных побегов, что в дальнейшем будет 

влиять на габитус растений в условиях дефицита влаги 

[33]. 

Взрослые деревья береза повислой (Betula 

pendula Roth.), березы пушистой (Betula pubescens) 

обладает высокой приспособляемостью, 

засухоустойчивостью и холодостойкостью, но засуха 

легко поражается на стадии рассады и приводит к 

гибели, поэтому во многих засушливых и 

полузасушливых районах береза не интродуцирована 

и практически не применяется.  Продолжительность 

стресса засухи оказывает значимое влияние на 

ростовые характеристики саженцев, приводит к 

увеличению активности антиоксидантных ферментов, 

концентрация осморегулирующих веществ и 

перекисного окисление липидов мембран. Усиление 

засухи и ее продолжительность приводит к снижению 

фотосинтетических параметров и концентрации 

пигментов, вплоть до изменения анатомических 

структур листа при продолжительном многолетнем 

стрессе [34, 8].  

Рассмотренные примеры изменения 

метаболизма у дуба и березы в ответ на засуху, и как 

следствие снижение роста и продуктивности 
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ювенильных растений показывают необходимость 

комплексного подхода к селекции на засуху древесных 

пород с целью выявления механизмов адаптаций и 

лучших происхождений (генотипов, семей). 

Выявленные пределы варьирования показателей 

фотосинтеза и водного режима могут стать основой 

для выявления особей с выдающимся потенциалом 

засухоустойчивости с одной стороны, либо 

максимальной продуктивности в оптимальных 

условиях выращивания с другой стороны.  

Таким образом, рассматриваемые 

физиологические особенности можно использовать 

в качестве основы целенаправленного 

селекционного отбора и разработки перспективных 

морфогенотипов лесообразующих пород на 

продуктивность и адаптивный потенциал. Это, в 

свою очередь, может значительно способствовать 

повышению экологической устойчивости в ареале 

обитания и производства, а также снижению уровня 

углекислого газа в атмосфере за счет отбора 

генотипов с высокой CO2 поглощающей 

способностью. 

Заключение 

Для трехлетних растений изучаемых 

генотипов дуба черешчатого и березы повислой и 

пушистой, включая трансгенную линию, показана 

изменчивость реакций на дефицит влаги. 

Общая физиологическая реакция листьев 

дуба и березы на продолжительный стресс, 

вызванный 7-недельной засухой, проявляется в 

снижении устьичной проводимости, интенсивности 

транспирации и интенсивности фотосинтеза.  

Значение показателей в одинаковых 

условиях контролируемого эксперимента у 

одновозрастных контейнерных растений дуба и 

березы сопоставимы. Для показателя интенсивности 

видимого фотосинтеза средние значения в контроле 

17 мкмоль/м2/с; интенсивность транспирации – 3 

ммоль/м2/с; устьичная проводимость 140 моль/м2/с.  

Для саженцев дуба и березы взаимосвязь 

интенсивности транспирации с интенсивностью 

видимого фотосинтеза в условиях засухи возрастает 

до 0,7. 

Выявлено отличие пород по показателю 

ЭИВ, растения дуба в условиях засухи показывают 

более высокие значения (до 10.4 Ммоль СО2/моль 

Н2О). 

По чувствительности изучаемых 

параметров фотосинтеза и водного режима среди 

семей можно выделить семьи, особи которых могут 

быть охарактеризованы как сохраняющие 

интенсивность фотосинтеза в условиях засухи и 

семьи, с выраженным его снижением.  

В оптимальных условиях (контроль) 

выделены семьи с высокой интенсивностью 

фотосинтеза, а также семьи с низкими потерями 

интенсивности фотосинтеза и интенсивности 

транспирации в условиях засухи. Такие генотипы 

перспективны для дальнейших селекционных работ 

в полевых условиях по отбору устойчивых 

генотипов, которые в условиях стресса 

незначительно снижают интенсивность фотосинтеза 

(падение показателей менее 20%).  

Такое физиологическое состояние 

обеспечивается активностью генов, отвечающих за 

антиоксидантную защиту, осмотическую регуляцию 

и работу устьиц, что позволяет растениям 

поддерживать фотосинтетическую активность при 

дефиците влаги.
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