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ВВедение

Общеизвестно, что жизненный цикл расте-
ний регулируется как экзо-, так и эндогенными 
ритмами. К эндогенным, в частности, относят 
циркадные ритмы, тесно связанные с изменени-
ем факторов окружающей среды, прежде всего 
света, температуры, влажности почвы и возду-
ха. Наибольший интерес к их исследованию на-
блюдался во второй половине XX в. (Бюннинг, 
1961; Халберг, 1964; Ашофф, 1982), и к насто-
ящему времени накоплено большое количество 
экспериментальных данных (McClung, 2006; 
Yakir et al., 2007; Harmer, 2009; Resco et al., 
2009). В ряде работ внимание исследователей 
направлено на проблемы регуляции водного об-

мена древесных растений (Тихов, 1975; Кайби-
яйнен, 1984, 1990; Кайбияйнен, Сазонова, 1993; 
Nadezhdina, 1999; Sellin, Kupper, 2005; Сазонова 
и др., 2011; Resco de Dios et al., 2013), обуслов-
ленные влиянием экзо- и эндогенных факторов. 
В то же время соотношение вклада эндогенной 
(собственные циркадные ритмы) и экзогенной 
(суточные ритмические изменения параметров 
окружающей среды) составляющих до сих пор 
является предметом дискуссий. Основная про-
блема состоит в том, что внешние факторы воз-
действия и внутренние биоритмы процессов, 
формирующие доступный для измерения от-
клик, представляют собой взаимосвязанную си-
стему компонент, влияние которых сопоставимо 
по силе и реакции на возмущения и стрессы. 
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Построены линейные многомерные модели для описания суточной и сезонной динамики водного потенциала 
(Ψ) облиственных побегов растений рода Betula в зависимости от температуры и относительной влажности 
воздуха в условиях средней тайги (Южная Карелия). Выявлены однонаправленные изменения, но разная сте-
пень влияния температуры и относительной влажности воздуха на Ψ облиственных побегов берез повислой 
Betula pendula Roth и карельской Betula pendula Roth var. carelica. Показано, что увеличение температуры 
окружающей среды на 1 °С приводит к одинаковому снижению величины Ψ на 0.037–0.038 МПа у обеих 
берез (p > 0.05). При суточном диапазоне температур, достигающем 10–15 °С, вклад этого фактора в из-
менение величины Ψ побегов берез может достигать 0.57 МПа. Однако величина относительной влажности 
воздуха по сравнению с температурой претерпевает за сутки большие изменения, диапазон которых может 
составлять до 30 % между предрассветными и полуденными значениями. Кроме того, вклад относитель-
ной влажности воздуха в формирование величины Ψ у разных форм берез значимо различается (p < 0.05). 
При этом изменение значений Ψ облиственных побегов берез повислой и карельской может составить 0.46 
(0.015 МПа/1 % RH) и 0.52 МПа (0.017 МПа/1 % RH) соответственно. Полученные данные свидетельствуют 
о том, что береза карельская реагирует на увеличение относительной влажности воздуха большим увеличе-
нием Ψ по сравнению с березой повислой.
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Однако именно продолжительные сезонные на-
блюдения, полученные в естественных услови-
ях обитания, позволяют получить результаты с 
наименьшей вероятностью смещения, обуслов-
ленного вмешательством исследователя в ходе 
поставленного эксперимента (Salome, McClung, 
2005; Yerushalmi, Green, 2009). Применение ма-
тематических методов для обработки таких дан-
ных позволит при выполнении некоторых усло-
вий дифференцировать воздействия различных 
факторов и оценить вклад каждого из них в фор-
мирование интегрального результата, который 
получается при измерении отклика (Ашофф, 
1982; Glantz, Slinker, 2003).

Цель нашего исследования – оценка влияния 
температуры и относительной влажности возду-
ха на водный потенциал облиственных побегов 
берез повислой Betula pendula Roth и карельской 
Betula pendula Roth var. carelica (Merclin) Hämet 
Ahti в суточной и сезонной динамике.

материалы и методы

Исследование проводили на эксперимен-
тальных участках Института леса Карельского 
научного центра РАН (ИЛ КарНЦ РАН) на тер-
ритории агробиологической станции КарНЦ 
РАН в окрестностях г. Петрозаводска (Южная 
Карелия, 61°45′ N, 34°20′ Е). Объектами ис-
следования служили 5-летние деревья березы 
повислой Betula pendula Roth с прямослойной 
древесиной и березы карельской Betula pendula 
Roth var. сarelica с узорчатой древесиной, произ-
растающие в одинаковых почвенно-климатиче-
ских условиях (Сазонова и др., 2012).

Полевые исследования проводили в суточ-
ной динамике с интервалом в 3 ч с июня по сен- 
тябрь 2009 г. в дни с разными погодными усло-
виями. Отбор образцов осуществлен в соответ-
ствии с фенологическим развитием деревьев 
рода Betula в фазы развертывания листьев, роста 
листьев и побегов, окончания интенсивного рос-
та и осеннего расцвечивания листьев. В каждый 
срок наблюдения проводили за шестью деревья-
ми, с каждого дерева отбирали по 3 побега со 
средней части кроны. Объем выборки в целом за 
вегетацию для берез повислой и карельской со-
ставил 756 и 755 измерений водного потенциала 
соответственно. Водный потенциал (Y) в облист- 
венных побегах определяли с помощью камеры 
давления Plant Moisture Vessel SKPM 1400 (Skye 
Instruments Ltd., Великобритания). Метеороло-
гические параметры регистрировали с помощью 
системы LI-COR 6400ХТ (LI-COR Inc., США).

Для обработки результатов применяли ме-
тоды описательной статистики (Гланц, 1999), 
многофакторного дисперсионного анализа 
MANOVA, а также процедуру множественной 
линейной регрессии (Glantz, Slinker, 2003). Для 
перевода непрерывного интервала значений 
факторов окружающей среды в категориальную 
шкалу использовали следующее разбиение: для 
температуры воздуха – 0–15, 15–20 и 20–40 °С, 
для относительной влажности воздуха – 0–50, 
50–75 и 75–100 % соответственно. Проверку 
гипотез на статистическую достоверность раз-
личий и значимость рассчитанных статистик 
осуществляли при 5%-м уровне значимости. 
Статистическую обработку и анализ данных вы-
полнили с использованием программ Microsoft 
Excel и Statistica v. 10.

результаты и их оБсуждение

Для оценки вклада температуры и относи-
тельной влажности воздуха в формирование су-
точной и сезонной динамики водного потенци-
ала (Y) облиственных побегов берез повислой 
и карельской проведен многофакторный дис-
персионный анализ. Поскольку объем выборки 
не позволил провести исследование сочетан-
ного влияния всех факторов, выделили 2 пары 
факторов: окружающей среды – температуру и 
относительную влажность воздуха, а также вре-
мени – месяц и время суток, оценку которых 
проводили раздельно на одной и той же выбор-
ке. В нашем случае все факториальные влияния 
оказались значимыми (табл. 1).

Проведенный далее статистический анализ 
временных рядов водного потенциала (Y) об-
лиственных побегов берез повислой и карель-
ской (рис. 1) и его зависимости от факторов 
окружающей среды (температуры и относитель-
ной влажности воздуха) (рис. 2) показал значи-
мое различие (p < 0.001) средних значений Y 
обеих форм березы между группами, получен-
ными при разбиении по всем доступным из на-
блюдений комбинациям исследуемых факторов.

Полученные результаты позволили пред-
положить линейную зависимость значений Y 
облиственных побегов берез от времени веге-
тационного периода (месяц), температуры и от-
носительной влажности воздуха. При этом отме-
чен криволинейный характер зависимости Y от 
времени суток. Однако исключение переменной 
«время суток» из модели привело к ухудшению 
приближения и увеличению остаточной вариа-
ции, о чем свидетельствовали значения множе-
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таблица 1. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния факторов окружающей среды 
(T, RH) и времени (М, H) на Y облиственных побегов берез повислой и карельской

Фактор Число степеней 
свободы df

Сумма 
квадратов SS Дисперсия MS F-критерий p-уровень

Береза повислая
Температура воздуха T 2 2.61 1.30 13.79 < 0.0001
Относит. влажность RH 6 33.77 5.63 59.50 < 0.0001
Ост. дисперсия T, RH 746 70.56 0.09 – –
Месяц М 2 17.27 8.63 64.15 < 0.0001
Время суток Н 6 71.58 11.93 88.64 < 0.0001
Ост. дисперсия М, H 746 100.41 0.13 – –

Береза карельская
Температура воздуха T 2 4.06 2.03 27.56 < 0.0001
Отн. влажность RH 6 22.79 3.80 51.52 < 0.0001
Ост. дисперсия T, RH 747 55.06 0.07 – –
Месяц М 2  5.46 2.73 23.07 < 0.0001
Время суток Н 6 64.82 10.80 91.26 < 0.0001
Ост. дисперсия М, H 747 88.43 0.12 – –

рис. 1. Сезонная динамика суточного биоритма Y облиственных побегов берез повислой (А) и карельской (Б) 
(здесь и на рис. 2 данные представлены в виде среднего значения и 95%-го доверительного интервала).

рис. 2. Динамика биоритма Y облиственных побегов берез повислой (А) и карельской (Б) в зависимости 
от температуры (°С) и относительной влажности воздуха (%).
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ственного коэффициента корреляции и стати-
стики F. В этой связи переменная «время суток» 
была оставлена в общей линейной модели. Та-
ким образом, по экспериментальным данным 
методом множественного регрессионного ана-
лиза получена модель взаимосвязи Y облист-
венных побегов исследуемых форм берез со 
временем наблюдения, а также с температурой и 
относительной влажностью воздуха.
	 Y = C + CM · M + CH · H +
 + CRH · RH + CT · T, (1)

где Y – водный потенциал, МПа; M – месяц на-
блюдения; H – время суток, часы; RH – относи-
тельная влажность воздуха, %; T – температура 
воздуха, °С. Значения коэффициентов регресси-
онного уравнения и другие статистические па-
раметры модели для берез повислой и карель-
ской представлены в табл. 2.

Значения множественных коэффициентов 
корреляции, а также проверка статистической 
значимости моделей по Фишеру (p < 0.01) под-
тверждают адекватность предложенных формул 
для определения значений Y облиственных по-
бегов берез. Кроме того, сравнение коэффици-
ентов при аналогичных независимых перемен-
ных выявило однонаправленность изменений 
Y у исследуемых форм березы, но разную ин-
тенсивность динамики в зависимости от отно-
сительной влажности воздуха. Так, различие 
коэффициентов при переменной RH статистиче-
ски значимо (р < 0.05). При этом коэффициенты 
при переменной Т не имеют значимого различия 
(р > 0.05) между моделями для берез повислой 
и карельской. Значимые различия получены 
при сравнении коэффициентов при переменной 
М (р < 0.05), а также при сравнении смещений. 
Этот факт позволяет предположить, что при рав-
ных внешних условиях береза карельская имеет 
меньший Y, чем береза повислая. На это указы-
вает большее, положительное и статистически 

значимое (р < 0.05) смещение в линейной мо-
дели Y побегов березы карельской и статисти-
чески достоверно больший коэффициент при 
переменной RH (р < 0.05).

В дальнейшем подстановка в общую форму-
лу расчета значений Y (1) для берез повислой 
и карельской конкретных значений перемен-
ной месяца позволила получить регрессионные 
уравнения с тремя независимыми переменными 
для каждого летнего месяца.

Для березы повислой:
	 Yиюнь = –1.103 + 0.0143 H +
 + 0.0154 RH – 0.0372 T,

	 Yиюль = –1.304 + 0.0143 H +
 + 0.0154 RH – 0.0372 T,

	 Yавгуст = –1.505 + 0.0143 H +
 + 0.0154 RH – 0.0372 T.

Для березы карельской:
	 Yиюнь = –1.192 + 0.0157 H +
 + 0.0172 RH – 0.0378 T,

	 Yиюль = –1.462 + 0.0157 H +
 + 0.0172 RH – 0.0378 T,

	 Yавгуст = –1.732 + 0.0157 H +
 + 0.0172 RH – 0.0378 T,

где Y – водный потенциал, МПа; H – время 
суток, часы; RH – относительная влажность 
воздуха, %; T – температура воздуха, °С. Ко-
эффициенты регрессии значимо (p < 0.0001) от-
личаются от нуля при высоком уровне достовер-
ности модели для берез как повислой (Rмн = 0.87, 
p < 0.05), так и карельской (Rмн = 0.89, p < 0.05). 
Для сравнения наблюдаемых и модельных трен-
дов обеих форм березы (рис. 3) выбрали 5 дней 
из всего массива наблюдений (16, 24 июня, 1, 16 
и 23 июля).
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таблица 2. Статистические параметры модели Y облиственных побегов берез повислой (над чертой) 
и карельской (под чертой)

Параметр Обозначение 
коэффициента

Значение 
коэффициента р-уровень

Множ. коэффициент корреляции Rмн 0.891 / 0.908 –
Сдвиг C 0.103 / 0.428 0.47 / 0.003
Месяц М CM –0.201 / –0.207 < 0.0001 / < 0.0001
Время суток H CH 0.0143 / 0.0157 < 0.0001 / < 0.0001
Относительная влажность RH CRH 0.0154 / 0.0172 < 0.0001 / < 0.0001
Температура T CT –0.0372 / –0.0378 < 0.0001 / < 0.0001
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Сравнительный анализ отклонений расчет-
ных значений Y облиственных побегов обеих 
форм березы от реальных измерений выявил 
наибольшую ошибку предложенных формул во 
временной точке, равной 10 часам утра (рис. 4).

При этом у березы карельской сравнение от-
клонений в этой точке по месяцам показало боль-
шую точность расчетов в июне по сравнению с 
июлем и августом. В целом формула аппрокси-
мации значений Y побегов березы карельской 
наименее точно воспроизводит августовские 
суточные тренды исследуемого показателя, од-
нако устойчивая тенденция снижения ошибки 
модели во второй половине дня сохраняется и в 
этом случае. Напротив, у березы повислой при 

моделировании суточной динамики расчетные 
значения Y для июня и июля получаются зна-
чительно ниже эмпирических значений, а наи-
более точные результаты выходят для первой 
половины дня независимо от месяца. В целом 
модельное воспроизведение суточной динамики 
Y облиственных побегов березы повислой в ав-
густе наиболее близко к реальным измерениям. 
Кроме того, у березы повислой распределение 
вероятности ошибок модели указывает на их 
случайную природу и отсутствие систематиче-
ского смещения относительно нуля. Этот факт 
означает, что предложенная формула расчета Y 
объективно учитывает взвешенный вклад ис-
следуемых факторов в конечный результат. Для 

рис. 3. Тренд наблюдений Y и аппроксимация методом множественной линейной регрессии для берез повис-
лой (А) и карельской (Б).

рис. 4. Динамика погрешностей модельного расчета значений Y в зависимости от месяца и времени суток для 
берез повислой (А) и карельской (Б).

Г. П. Тихова, В. Б. Придача, Т. А. Сазонова
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березы карельской очевидно смещение модель-
ного представления динамики Y в положитель-
ную сторону, что свидетельствует о системати-
ческой ошибке, обусловленной неучтенными 
факторами.

Следует отметить, что исследование влияния 
факторов внешней среды на показатели водно-
го статуса растения в полевых наблюдениях ос-
ложняется тем, что динамика воздействия этих 
факторов имеет такую же циклическую природу, 
что и исследуемый отклик. Решением этой про-
блемы может стать камеральный эксперимент, в 
котором исследование закономерностей влияния 
факторов внешней среды на биологические про-
цессы проводят в регулируемых условиях сре-
ды с планированием схем опытов, что позволяет 
получить статистически надежные данные при 
ограниченном числе вариантов (Дроздов, Курец, 
2003). Однако в определенных условиях и c не-
которыми допущениями применение математи-
ческих процедур позволяет дифференцировать 
эффект нескольких одновременно действующих 
факторов и выявить их индивидуальный вклад в 
формирование отклика. Таким методом являет-
ся множественный регрессионный анализ, кото-
рый мы использовали для исследования влияния 
температуры и относительной влажности на ди-
намику Y облиственных побегов берез в различ-
ное время суток и разные периоды вегетации.

Полученные регрессионные модели вы-
явили однонаправленные изменения, но разную 
степень влияния температуры и относительной 
влажности воздуха на Y облиственных побегов 
берез повислой и карельской. Так, при попар-
ном сравнении коэффициентов при переменной 
времени суток Н и температуры воздуха Т не 
получено значимых различий (p > 0.05) между 
моделями для берез повислой и карельской. Од-
нако коэффициенты при переменной месяца М и 
относительной влажности RH, а также величина 
смещения значимо различались (p < 0.05) для 
этих объектов. Таким образом, согласно нашим 
моделям, увеличение температуры окружающей 
среды на 1 °С приводит к одинаковому сниже-
нию величины Y на 0.037–0.038 МПа у обеих 
берез. При суточном диапазоне температур, 
достигающем 10–15 °С, вклад этого фактора 
в изменение величины Y побегов берез может 
достигать 0.57 МПа. Однако величина относи-
тельной влажности воздуха по сравнению с тем-
пературой претерпевает за сутки большие изме-
нения, диапазон которых может составлять до 
30 % между предрассветными и полуденными 
значениями. Кроме того, вклад относительной 

влажности воздуха в формирование величины 
Y у разных форм березы значимо различается 
(p < 0.05). При этом изменение значений Ψ об-
лиственных побегов берез повислой и карель-
ской может составить 0.46 (0.015 МПа/1 % RH) 
и 0.52 МПа (0.017 МПа/1 % RH) соответственно. 
Этот факт свидетельствует о том, что береза ка-
рельская реагирует на увеличение относитель-
ной влажности воздуха большим увеличением Y 
по сравнению с березой повислой. Кроме того, 
полученные модели позволили исследовать вли-
яние отдельного фактора на фоне различных 
фиксированных уровней других факторов. Так, 
совместив несколько поверхностей, полученных 
в результате графического отображения регрес-
сионных формул, в частности для различных 
уровней относительной влажности воздуха или 
различных месяцев вегетации, можно наглядно 
оценить полный диапазон изменений Y на про-
тяжении всего периода наблюдений (рис. 5).

Из всех предположений, лежащих в основе 
предложенной модели, гипотеза о линейной за-
висимости значений Y от времени суток явля-
ется наиболее уязвимой, поскольку изменение 
этого показателя в течение суток отражает эн-
догенную составляющую суточного ритма. За-
висимость значений Y от времени суток имеет 
характер синусоиды или суммы нескольких 
гармоник (Кайбияйнен, 1984). Собственный 
свободно текущий ритм Y настраивается в со-
ответствии со сменой света и темноты. Однако 
в нашем исследовании отсутствуют ночные из-
мерения с 22 до 4 часов. При этом включение 
в линейную модель переменной «время суток» 
значимо (p < 0.05) увеличивало множественный 
коэффициент корреляции по сравнению с ана-
лизом влияния только трех независимых пере-
менных (T, RH, М) на Y побегов березы как по-
вислой (0.87 против 0.84), так и карельской (0.89 
против 0.86). Кроме того, отмечено уменьшение 
остаточной дисперсии при введении в модель 
переменной «время суток». Коэффициенты при 
переменной «время суток» в обоих регресси-
онных уравнениях значимо отличались от нуля 
(см. табл. 2). В этой связи, а также предполагая 
рассматривать все факторы влияния в комплек-
се, мы остановились на гипотезе о линейной за-
висимости Ψ, в том числе и от времени суток, 
ограничив область определения этой перемен-
ной в нашей модели пределами от 4 до 22 часов. 
Отсутствие ночных измерений помимо огра-
ничения области определения переменной вре-
мени может в целом отразиться на точности 
модели, поскольку остальные линейные зависи-
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мости накладываются на эндогенную составля-
ющую ритма, которая на самом деле не являет-
ся линейной, а лишь отражает наклон сегмента 
синусоиды. Этот факт может иметь мультипли-
кативный эффект на рост ошибок приближе-
ния в некоторых точках, где синусоида плохо 
аппроксимируется прямой линией. Точность 
модели также может быть существенно улуч-
шена добавлением независимой переменной, 
отражающей освещенность, поскольку интен-
сивность освещения опосредованно через фото-
синтетическую активность должна оказывать 
воздействие на величину Y листа. Кроме того, 
фотопериод задает суточный ритм всем процес-
сам жизнедеятельности растительного организ-
ма, в том числе изменению Y.

заключение

Предложенные нами линейные многомер-
ные модели суточной и сезонной динамики Y 
листа являются статистически значимыми и 
позволяют воспроизвести тренды Y облиствен-
ного побега берез повислой и карельской, за-
регистрированные в течение всего вегетацион-
ного периода. Коэффициенты при аналогичных 
независимых переменных позволяют выявить 
специфическую реакцию исследуемых берез 
на воздействие температуры и относительной 
влажности воздуха. В дальнейшем с целью усо-
вершенствования предложенной модели необ-

ходимо провести учет возможных источников 
ошибок моделирования, что позволит повысить 
точность аппроксимации и прогностическую 
состоятельность модели динамики Y в зависи-
мости от факторов внешней среды.

Работа выполнена в рамках государствен-
ного задания ИЛ КарНЦ РАН (проекты № 0220-
2014-0001 и 0220-2014-0010) и при частичной 
финансовой поддержке РФФИ (гранты № 09-
04-00299-а и 13-04-00827-а).
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THE INFLUENCE OF AIR TEMPERATURE AND RELATIVE HUMIDITY 
ON DYNAMICS OF WATER POTENTIAL IN Betula pendula (Betulaceae) TREES

G. P. тikhova, V. B. Pridacha, т. а. Sazonova
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Pushkinskaya str., 11, Petrozavodsk, Republic of Karelia, 185910 Russian Federation
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Linear multiple models were developed to describe diurnal and seasonal dynamics of water potential (Ψ) of the foliated 
shoots in the plants of Betula genus related to air temperature and relative humidity in the middle taiga (southern 
Karelia). The results of the study revealed unidirectional changes, but different effect strength of air temperature and 
relative humidity on Ψ of the foliated shoots of common silver birch (Betula pendula Roth) and curly (Karelian) birch 
(Betula pendula Roth var. carelica). It was shown that increasing air temperature 1°С results in similar decreasing of 
Ψ value equal to 0.037–0.038 MPa in both of the birches (p > 0.05). Since the diurnal air temperature range achieves 
10–15 °С, the contribution of this factor may be up to 0.57 MPa. On the contrary, the contribution of relative air 
humidity to Ψ value differs significantly in distinct birch forms (p < 0.05). In this case the change range of Ψ value in 
silver birch and curly birch may be up to 0.46 (0.015 MPa/1 % RH) and 0.52 МПа (0.017 MPa/1 % RH), respectively. 
The results indicate that curly birch responds to the increase of relative air humidity with higher magnification of Ψ 
in comparison with common silver birch.

Keywords: Betula pendula Roth, Betula pendula Roth var. carelica, water potential, diurnal biorhythm, seasonal 
dynamics, environmental factors.
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