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Изменения климата, наблюдаемые за последние 
25 лет (IPCC2001), приводят к увеличению частоты 
и продолжительности почвенных и атмосферных 
засух, что оказывает сильное отрицательное воз-
действие на молодые древесные растения.

На интенсивность фотосинтеза в первую очередь 
положительно влияет солнечная радиация: чем она 
выше, тем и интенсивность фотосинтеза выше. Од-
нако такое увеличение происходит только при бла-
гоприятном водообеспечении. При недостаточном 
водообеспечении солнечная радиации подавля-
ет фотосинтез. Известно, что полный солнечный 
свет подавляет фотосинтез у ели Энгельмана (Picea 
engelmannii Parry) (Ronco 1970, Kaufmann 1976). Бо-
лее того, повышенная освещенность лесной под-
стилки увеличит температуру воздуха в подлеске, 
а температура около 30 C является супероптималь-
ной для фотосинтеза некоторых хвойных пород 
умеренного пояса, включая ель ситкинскую (Picea 
sitchensis (Bong.) Carr.) (Neilson et al., 1972).

Дневной ход фотосинтеза не всегда следует 
интенсивности солнечной радиации, поступаю-
щей к листу. Еще в прошлом веке было известно 
(Nutman, 1937; Polster, 1950; Оканенко, Починок, 
1959; Stoker,1960; Bosian, 1968, Слемнев, 1969; и др.), 
что полуденная депрессия фотосинтеза в основном 
обусловлена нарушением водного режима рас-
тений. По нашим данным (Молчанов, 1983, 1996, 
2007), с увеличением недостатка влаги снижение 

интенсивности фотосинтеза происходило через 
меньший промежуток времени при меньшей ин-
тенсивности солнечной радиации, а  максималь-
ная интенсивность фотосинтеза снижалась по мере 
увеличения недостатка водообеспечения. Поэтому 
мы решили оценить влияние недостаточного водо-
обеспечения по среднедневным значениям интен-
сивности фотосинтеза. Кроме того, в естественных 
условиях у таких пород, как сосна, ель и дуб, очень 
сложно определить влажность завядания и опреде-
лить, в какой степени растение начинает страдать 
от недостатка влаги.

Для оценки влияния водообеспеченности на рас-
тения принято использовать предрассветный водный 
потенциал листа растений (ПВП), так как водный по-
тенциал почвы, как и относительная влажность по-
чвы, практически всегда изменяется с глубиной слоя 
почвы, особенно во время засухи, и сильно зависит от 
механического состава почвы. По этой причине очень 
сложно определить, начиная с какой глубины почвы ее 
влажность становится определяющей. Согласно лите-
ратурным данным, ПВП — наиболее показательный 
параметр для оценки водообеспеченности растений. 
Поскольку ночью при замедленной транспирации 
происходит постепенное восстановление потерянной 
за день влаги в растении до уровня, который опре-
деляет доступность или недоступность воды в почве 
(Слейчер, 1970; Молчанов, 2018).
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Исследования для оценки снижения интенсивности фотосинтеза из-за недостатка влаги проводились 
на 6-летних саженцах дуба, сосны и ели, выращенных в сосудах на открытом воздухе в Серебрянобор-
ском лесничестве Института лесоведения РАН (Московская обл.). Определяли, при каких значениях 
предрассветного водного потенциала (ПВП) саженцы, произрастающие на открытом месте, устой-
чивы к недостатку влаги. Практически все саженцы этих пород при недостаточном водообеспече-
нии имеют депрессию фотосинтеза, которая быстрее наступает по мере увеличения недостатка влаги 
в и при более низкой солнечной радиации. У дуба при достижении ПВП –1.1 МПа интенсивность 
фотосинтеза снижается в два раза, а у сосны и ели — при ПВП –0.8 МПа. У дуба интенсивность фо-
тосинтеза падает до нуля при ПВП, равном –3.0 МПа, у сосны — при –1.6 ÷ –1.8 МПа, у ели — при 
–1.5 МПа. Таким образом, наиболее устойчивым к недостатку влаги является дуб, затем сосна, а наи-
более требовательной к водообеспечению является ель.
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Для определения недостатка водообеспеченно-
сти на интенсивность фотосинтеза мы, как и мно-
гие исследователи (Castell, Terradas, 1995; Jiang, 
Macdonald, Zwiazek, 1995; Kellomäki, Wang, 1996; 
Bauerle et al,, 2003; Xu, Baldocchi, 2003), использо-
вали зависимость газообмена фотосинтетических 
органов от предрассветного водного потенциала 
листьев или хвои (ПВП). В последнее время иссле-
дователи Карелии широко использовали в своих ис-
следованиях водный потенциал растений (Придача 
и др., 2014, 2018, 2019; Сазонова, Придача, 2015; Са-
зонова и др., 2016, 2017; Тихова и др., 2017; Придача 
и др., 2018а, 2018б; Сазонова, Придача, 2020).

Результаты исследований показывают, что не-
достаток воды оказывает существенное негативное 
влияние на процесс фотосинтеза у различных видов 
древесных растений в естественных лесных экосисте-
мах. Как отмечают L. Xu и D.D. Baldocchi (2003), это 
связано с тем, что недостаток воды может ограничи-
вать доступность углекислого газа для растения, что 
в свою очередь может снижать скорость фотосинтеза.

В настоящей работе представлены результаты ис-
следований зависимости интенсивности фотосинте-
за от солнечной радиации предрассветного водного 
потенциала трех древесных пород: дуба, сосны и ели. 
Определяли, при каких условиях водообеспеченно-
сти, ПВП, саженцы древесных пород. произрастаю-
щие на открытом месте, устойчивы к недостатку 
влаги, при каком недостатке водообеспечения (при 
каких значениях ПВП) у этих пород интенсивность 
фотосинтез падает до отрицательных значений.

МЕТОДИКА И ОБЪЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследования газообмена 6-летних саженцев со-
сны обыкновенной (Рinus sylvestris L.), ели обыкно-
венной (Picea abies L.) и дуба черешчатого (Quercus 
robur L.) проводились в Серебряноборском опытном 
лесничестве — филиале Института лесоведения РАН 
(55 45’N, 37 20’E, Московская обл., зона смешанных 
лесов), в условиях постепенного искусственного ис-
сушения почвы. За несколько лет до начала экспери-
мента 2-летние сеянцы были посажены в 15-литро-
вые деревянные ящики 30×30×30 см, которые в год 
исследования (2020) стояли на открытом месте под 
навесом из прозрачного поликарбоната. Высота са-
женцев во время исследования была 0.8–1.2 м. В те-
чение всего вегетационного периода исследования 
выполняли на одном и том же растении каждой дре-
весной породы. По мере иссушения почвы саженцы 
поливались, когда интенсивность фотосинтеза при-
ближалась к нулю. Оценку водообеспеченности оце-
нивали на основе ПВП листвы или хвои, определяе-
мого перед рассветом в камере давления (Scholander 
et al., 1965; Рахи, 1973; Молчанов, 2007).

Измерение интенсивности фотосинтеза прово-
дили на побеге текущего года в южной части кроны 
с помощью камер по открытой схеме. Измерения 

концентрации СО2 определяли с помощью порта-
тивного инфракрасного газоанализатора LI‑840 
(Li-Cor, США). На всех саженцах интенсивность 
фотосинтеза определяли круглосуточно поочеред-
но, через каждые полчаса.

Показания газоанализатора регистрировали ло-
ггером (EMS Mini 32, Чехия). Одновременно ре-
гистрировали температуру воздуха и приходящую 
суммарную солнечную радиацию, которую опреде-
ляли термоэлектрическим пиранометром Янишев-
ского (СССР), установленным в непосредственной 
близости от растений. Расход воздуха через каме-
ры с листом или охвоенным побегом регулировал-
ся и контролировался поплавковым расходомером 
с игольчатым вентилем типа РС‑3А. Интенсивность 
фотосинтеза пересчитывалась на единицу площади 
проекции хвои или односторонней поверхности ли-
ста, находящегося в экспозиционной камере.

Регистрация значений газообмена СО2, темпе-
ратуры и солнечной радиации проводилась непре-
рывно с помощью оригинального прибора, изго-
товленного в нашей лаборатории, который позво-
ляет поочередно записывать данные газообмена 
с  экспозиционных камер в  течение нескольких 
суток. Опрос камер проводился каждые полчаса. 
В течение 2.5 мин определялась концентрация СО2 
во входящем в камеру воздухе и в течение 2.5 мин 
в воздухе, выходящем из экспозиционной каме-
ры. Автоматическое устройство, изготовленное на 
основе трехходовых пневмопереключателей, обе-
спечивало беспрерывный поток воздуха через ка-
ждую экспозиционную камеру независимо от того, 
поступал ли воздух в газоанализатор. Интенсив-
ность фотосинтеза облиственного или охвоенного 
побега в камере рассчитывался как функция раз-
ности концентраций СО2 между выходящим и вхо-
дящим в камеру воздухом, скорости воздушного 
потока и площади листвы или хвои, находящейся 
в камере (Молчанов, 2010, 2014). Полученные дан-
ные сохранялись в логгер, из которого в дальней-
шем переписывались в компьютер для дальнейшей 
обработки.
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Рис. 1. Взаимосвязь предрассветного водного потен-
циала и относительной влажности почвы в вегетаци-
онных сосудах с саженцами древесных пород.
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Почва в  вегетационных сосудах дерново-сла-
боподзолистая супесчаная, была взята в сосняке 
разнотравном на территории Серебряноборского 
лесничества. При определении ПВП в это же вре-
мя определяли влажность почвы термостатиче-
ским методом. Взаимосвязь ПВП и влажности по-
чвы в сосудах с саженцами показана на рис. 1. При 
построении графиков зависимости фотосинтеза 
от водообеспеченности использовали ПВП листа 
(хвои) конкретного саженца.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
На фотосинтез растений на открытом месте наи-

более сильное влияние оказывают солнечная ради-
ация и недостаток водообеспечения. Как показали 
результаты многих исследований (Bosian, 1968; Слем-
нев, 1969; и др.), включая наши предыдущие (Мол-
чанов, 1983, 1996, 2007), в течение дня зависимость 
фотосинтеза от солнечной радиации изменяется, что 
хорошо видно по суточному ходу фотосинтеза.
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Рис. 2. Дневной ход интенсивности фотосинтеза саженца ели в дни с переменной (слева) и сплошной облачностью 
(справа) при различной водообеспеченности,  — МПа:      интенсивность фотосинтеза,      интенсивность солнечной 
радиации.
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Рассмотрим, как изменяется интенсивность фо-
тосинтеза ели в течение дня при разном недостатке 
водообеспечения, выражаемом величинами ПВП, 
в дни с переменной облачностью и в дни практи-
чески со сплошной облачностью (рис. 2). Видно, 
что при относительно достаточном водообеспече-
нии (ПВП= –0.4 МПа), ель в малооблачный день 
имеет классический двугорбый ход фотосинтеза 

с провалом в полуденные часы, когда солнечная 
радиация становится выше 200 Вт м–2. В день со 
сплошной облачностью полуденного провала не 
наблюдается, но несмотря на то, что интенсив-
ность солнечной радиации была ниже 200 Вт м–2, 
фотосинтез постепенно снижался.

Когда водообеспеченность стала недостаточ-
ной при переменной облачности (ПВП= –0.8 ÷  
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Рис. 3. Дневной ход интенсивности фотосинтеза саженца сосны в дни с различной водообеспеченностью (–МПа) при 
переменной (слева) и сплошной облачности (справа): 1      интенсивность фотосинтеза, 2      интенсивность солнечной 
радиации.
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÷ –1.0 МПа), интенсивность фотосинтеза в полу-
денные часы снизилась практически до нуля. В об-
лачный день при таком же недостатке влаги в полу-
денные часы, несмотря на то что солнечная радиа-
ция была ниже 200 Вт м–2, все равно наблюдалось 
постепенное снижение интенсивности фотосинте-
за. И в утренние, и в вечерние часы она была ниже, 
чем в дни с оптимальным водообеспечением. При 
ПВП = –1.3 ÷ –1.8 МПа в дни с переменной об-
лачностью интенсивность фотосинтеза ели в тече-
ние всего дня стала практически нулевой. В дни со 
сплошной облачностью интенсивность фотосинте-
за наблюдалась только при ПВП –1.3 МПа (рис. 2).

У сосны дневные изменения фотосинтеза при 
изменении водообеспеченности в дни с переменной 
и сплошной облачностью показаны на рис. 3. Так 
же, как и у ели, при оптимальной водообеспеченно-
сти (ПВП = –0.4 ÷ –0.5 МПа), интенсивность фото-
синтеза достигает максимальных значений в утрен-
ние часы, после полудня, как и у ели, незначитель-
но снижается, полуденной депрессии фотосинтеза 
не наблюдается. При снижении водообеспечения 
до ПВП = –1.2 МПа дневной ход фотосинтеза сос-
ны становится двугорбым, в полуденные часы ин-
тенсивность фотосинтеза снижается почти до нуля. 
В день с переменной облачностью интенсивность 
в утренние часы снизилась по сравнению с усло-
виями оптимальной водообеспеченности более чем 
в два раза, а при сплошной облачности несколько 
меньше. С  дальнейшим увеличением недостатка 
влаги интенсивность фотосинтеза снижается в еще 
большей степени. При ПВП = –1.5 МПа интенсив-
ность фотосинтеза еще имела незначительные поло-
жительные значения (0.5 ÷ 1.5 мкмоль СО2 м–2 с–1), 
а при достижении ПВП –1.8 МПа интенсивность 
фотосинтеза снижается до нуля или даже до отри-
цательных значений.

Дневные изменения фотосинтеза саженца дуба 
при изменении водообеспеченности в дни с пере-
менной и сплошной облачностью представлены 
на рис. 4. Как у ели и сосны, при оптимальной во-
дообеспеченности (ПВП = –0.4 ÷ –0.5 МПа) ин-
тенсивность фотосинтеза достигает максималь-
ных значений, полуденной депрессии фотосин-
теза не наблюдается, интенсивность фотосинтеза 
следует изменениям солнечной радиации. Но уже 
с  дальнейшим увеличением недостатка водообе-
спечения интенсивность фотосинтеза начинает 
снижаться. При ПВП = –1.0 МПа в  малооблач-
ный день интенсивность фотосинтеза снижается 
в три раза, а при сплошной облачности — в два 
раза. Увеличение недостатка водообеспеченности 
до ПВП = –1.5 ÷ –1.8 МПа приводит к снижению 
интенсивности фотосинтеза до минимальных зна-
чений, однако еще большее увеличение недостатка 
влаги до ПВП = –2.5, —3.5 МПа и даже до –4 МПа 
не приводит в дневное время к отрицательным зна-
чениям интенсивности фотосинтеза.

Таким образом, фотосинтез у всех древесных по-
род одинаково реагировал на изменения недостат-
ка влаги (ПВП). При водообеспечении –0.4 МПа 
все саженцы имеют интенсивность фотосинтеза 
с максимальными значениями, в полуденные часы 
не обнаруживается снижения интенсивности фо-
тосинтеза. Но когда водообеспечение снижается 
до –1.0 МПа, интенсивность фотосинтеза снижает-
ся в два-три раза. В дни со сплошной облачностью 
снижение происходит несколько меньше, так как 
отсутствуют прямые солнечные лучи и подавления 
интенсивности фотосинтеза не происходит. Даль-
нейшее увеличение недостатка водообеспечения 
до ПВП = –1.5 ÷ –1.8 МПа у всех пород приводит 
к снижению интенсивности фотосинтеза до мини-
мальных значений, особенно в малооблачные дни.

На примере сосны рассмотрим, как изменяет-
ся среднедневная интенсивность фотосинтеза от 
солнечной радиации при оптимальной и при не-
достаточной водообеспеченности. При построе-
нии среднедневной зависимости интенсивности 
фотосинтеза от среднедневной солнечной ради-
ации оказалось, что с  увеличением интенсивно-
сти солнечной радиации за день интенсивность 
фотосинтеза при оптимальном водообеспечении 
(–0.5 МПа) увеличивается (рис. 5, А), тогда как при 
недостаточном водообеспечении (–1.4 ÷ –1.7 МПа) 
среднедневная интенсивность фотосинтеза снижа-
ется (рис. 5, Б). Если при недостаточном водообе-
спечении при среднедневной солнечной радиации 
150 ÷ 200 Вт м–2 интенсивность фотосинтеза была 
около 0, то при оптимальном водообеспечении 
она была около 6 мкмоль СО2 м–2 с–1. При сред-
недневной солнечной радиации 100  Вт м–2 при 
недостаточном водообеспечении среднесуточная 
интенсивность фотосинтеза была около 2 мкмоль 
СО2 м–2 с–1, а при оптимальной влагообеспеченно-
сти — около 5 мкмоль СО2 м–2 с–1.

Следовательно, зависимость фотосинтеза от 
солнечной радиации значительно различается 
в разных условиях водообеспеченности. Поэтому 
мы вывели уравнение зависимости фотосинтеза 
от солнечной радиации и от водообеспеченности 
(ПВП). Зависимость интенсивности фотосинтеза 
СО2 (Ph) от интенсивности солнечной радиации 
(Q) и предрассветного водного потенциала (ПВП) 
рассчитывали с помощью нелинейной регрессии 
по формулам (1), (2) и (3):
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Рис. 4. Дневной ход интенсивности фотосинтеза саженца дуба в дни с переменной (слева) и сплошной облачностью 
(справа) при разной водообеспеченности (МПа): 1      интенсивность фотосинтеза, 2      интенсивность солнечной 
радиации.
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Полученные коэффициенты по этим уравнени-
ям представлены в табл. 1.

Полученные зависимости среднедневной интен-
сивности фотосинтеза от солнечной радиации и от 
водообеспеченности (ПВП) (рис. 6) показали, что:
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1) Ель из трех исследуемых пород наиболее тре-
бовательна к водообеспеченности и при ПВП око-
ло –1.0 МПа снижает интенсивность фотосинтеза 
в два раза, при ПВП, равной –1.5 МПа, среднесу-
точная интенсивность фотосинтеза падает до нуля.

2) Сосна занимает промежуточное положение 
по требовательности к водообеспечению, при ПВП 
около –1.0 МПа интенсивность фотосинтеза у нее 
снижается на 40%, при –1.5 МПа — на 80%, а при 
ПВП = –1.8 МПа среднесуточная интенсивность 
фотосинтеза становится около нуля.

3) Дуб наиболее устойчив к недостатку водообеспе-
ченности: при ПВП = –1.0 МПа его интенсивность 
фотосинтеза снижается на 40%, а при –1.5 МПа —  
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Рис. 5. Зависимость среднедневной интенсивности 
фотосинтеза сосны от среднедневной интенсивности 
солнечной радиации: (а) — при оптимальном водоо-
беспечении (–0.5 МПа), (б) — при недостаточном во-
дообеспечении (–1.4 ÷ –1.7 МПа).

Таблица 1. Коэффициенты в уравнениях зависимости среднедневной интенсивности фотосинтеза от средне-
дневной солнечной радиации и водообеспеченности (ПВП) и коэффициент корреляции экспериментальных 
и расчетных данных

Порода a b c d E h Коэффициент
корреляции

Ель 0.077209 0.033971 –1.67729 1.425175 –6.346974 2.695723 0.6158
Сосна –12.8466 26.52787 –5.66254 3.009116 –10.3026 4.70293 0.788

Дуб –0.5807 3.802388 –0.3558 –9.29164 12.55391 – 0.851

Рис. 6. Зависимость среднедневной интенсивности 
фотосинтеза от водообеспеченности (–МПа) и сол-
нечной радиации (Q) для саженцев ели (а), сосны (б), 
дуба (В).

на 60%, при –2.5 МПа — на 85%, а при –3.5 ÷ –4.0 
МПа его среднесуточная интенсивность фотосин-
теза становится близкой к нулю.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, исследования показали, что 
суточный ход интенсивности фотосинтеза изме-
няется в разной степени при оптимальной и не-
достаточной водообеспеченности у  саженцев 
всех исследуемых пород. Наиболее устойчивы-
ми к недостатку влаги были саженцы дуба, затем 
сосны. Наиболее требовательными к водообеспе-
ченности были саженцы ели. При ПВП, равной 

–0.5 МПа, саженцы всех трех пород имеют мак-
симальную интенсивность фотосинтеза. У  дуба 
интенсивность фотосинтеза снижается в два раза 
при достижении –1.1 МПа, а у сосны и ели — при 

–0.8 МПа. Интенсивность фотосинтеза падает до 
нуля у дуба при ПВП, равном –3.0 МПа, у сосны — 
при –1.6 ÷ –1.8 МПа, у ели — при –1.5 МПа. Од-
нако гибнуть сеянцы при таких показателях будут 
не сразу, а через какое-то время, в зависимости от 
расхода ассимилятов, накопленных за предыдущий 
период. В. Лархер (1978) приводит близкие к на-
шим результаты исследований, в которых у пихты 
бальзамической Abies balsamea после недельного 
пребывания при влажности почвы ниже уровня 
устойчивого завядания интенсивность фотосинте-
за после полива восстановилась лишь на 20%.

* * *
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А.И. Гурцеву за техническую помощь и организа-
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Water Affecting Photosynthesis of Seedlings Growing in the Oopen
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An assessment of the decrease in the photosynthesis intensity due to the lack of moisture were carried out on 
6-year-old oak, pine and spruce seedlings grown in containers in the open air within the Serebryanoborsky 
forestry district by the Institute of Forest Science of the RAS (Moscow region). We determined at which 
values of pre-dawn water potential (PWP) seedlings growing in the open are resistant to the lack of moisture. 
Almost all seedlings of these species with insufficient water supply have a depression of photosynthesis, 
which occurs more rapidly as the moisture deficit increases and at lower solar radiation. In case of an oak, 
when the PWP reaches –1.1 MPa, the intensity of photosynthesis decreases by half, and in case of pine 
and spruce — at a PVP equal to –0.8 MPa. For the oak, the intensity of photosynthesis drops to zero at 

–3.0 MPa, in pine — at –1.6 ÷ –1.8 MPa, in spruce — at –1.5 MPa. Thus, the most resistant to the lack 
of moisture is oak, then pine, and the most demanding in terms of water supply is spruce.
Key words: photosynthesis, pre-dawn water potential, oak seedlings, spruce seedlings, pine seedlings.
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