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ПОКАЗАТЕЛИ ВОДНОГО ОБМЕНА ЛИСТЬЕВ ДУБА QUERCUS ROBUR L.  
И QUERCUS RUBRA L. В  РАЗЛИЧНЫХ УСЛОВИЯХ ПРОИЗРАСТАНИЯ  

В СЕВЕРНОЙ ПОДЗОНЕ СТЕПИ УКРАИНЫ

Аннотация. Проведено сравнение показателей водного обмена листьев дуба красного (Quercus rubra L.) и дуба 
обыкновенного (Quercus robur L.) в искусственном насаждении и на открытом пространстве. Установлено, что у от-
дельно растущих деревьев листья Q. robur характеризуются преимущественно бόльшей интенсивностью транспира-
ции во все месяцы исследования, меньшей водоудерживающей способностью и бόльшим водным дефицитом, чем 
листья Q. rubra. В насаждении у большинства растений обоих видов испарение воды менее значительное, чем у от-
дельно растущих деревьев. Показатели водного дефицита листьев Q. robur в открытом пространстве превышают 
таковые у Q. rubra, а в насаждении, наоборот, они больше у Q. rubra. Для относительной тургоресцентности харак-
терна противоположная закономерность. Полученные результаты можно объяснить более слабой конкурентоспо-
собностью за влагу Q. rubra в насаждении. По показателям водного режима Q. rubra является достаточно устойчивым 
видом в условиях засушливого климата степи Украины и по ряду из них не уступает Q. robur, что свидетельствует  
о возможности широкого использования этого интродуцента в искусственных лесных насаждениях и в озеленении 
населенных пунктов в этой зоне.
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INDICATORS OF WATER EXCHANGE OF LEAVES OF OAK QUERCUS ROBUR L.  
AND QUERCUS RUBRA L. IN VARIOUS GROWING CONDITIONS   
IN THE NORTHERN SUBZONE OF THE STEPPE OF UKRAINE

Abstract. Water metabolism indicators of leaves Q. robur and Q. rubra in artificial planting and trees at a distance from 
him wascompared . Found that the leaves Q. robur of separately growing trees is characterized by predominantly higher in-
tensity of transpiration in all months of the study than Q. rubra. Planting both types in the vast majority of measurements  
of water evaporation is less significant than  in the separately growing trees in a clearing. Noted that in September, the figures 
of evaporation of water is the highest relative to the previous time of measurement. Was observed the fall of this indicator  
in the hottest period of the day, as in July, indicating deterioration of the water loss regulation. The Q. robur leaf water deficit 
in plants of open space is bigger than in planting in all studied periods. In Q. rubra, the figure bigger in the planting. A com-
parison of leaves water deficit both species separately growing trees indicates that it is smaller in Q. rubra than in Q. robur,  
it is consistent with a more intense return of water by Q. robur leaves. But planting despite more intense transpiration and 
lower water-holding capacity from Q. robur has conversely situation. During all periods of the study water-storage capacity is 
higher in the Q. rubra leaves than in Q. robur. However, the relative turgescence in Q. robur leaves the highest in the planta-
tions, in Q. rubra  this figure the biggest in separately growing trees, which can be explained by the fact that this indicator 
depends not only from evaporation, but also to a large extent on the flow of water through the root system.
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Введение. Ключевыми проблемами при изучении вопросов лесонасаждения в условиях 
украинской степи являются такие, как сохранение и поддержание лесных ландшафтов, их био-
логического разнообразия, экологизация системы ведения лесного хозяйства. Степное лесораз-
ведение и сейчас остается одним из национальных приоритетов Украины [1]. В лесных насажде-
ниях степи Украины широко используются интродуцированные виды растений, которые часто 
проявляют более высокую устойчивость к климатическим условиям, чем аборигенные [2, 3].

Большой интерес представляет возможность использования для лесоразведения и озелене-
ния городских территорий растений вида Quercus rubra L. (родина Северная Америка), широко 
применяемых в искусственных лесных насаждениях в Западной Украине [4, 5], Беларуси [6], 
России [7]. Степная зона Украины характеризуется континентальным климатом, высокими тем-
пературами летом и малым количеством годовых осадков (300–450 мм) [8], поэтому этот вид  
в лесокультурах почти не встречается, а его эколого-физиологические особенности в данных 
условиях не изучены.

Успешность использования любого интродуцированного вида зависит от засухоустойчиво-
сти, которая в значительной степени определяется спецификой водного режима [9]. В условиях 
ограниченного водоснабжения наиболее продуктивными являются те растения, которые способ-
ны поддерживать стабильность водного баланса. Это имеет решающее значение для жизнедея-
тельности растений [10], поскольку водоснабжение растений влияет на ход всех физиологиче-
ских процессов [11–15].

Одни исследователи считают, что критерием, позволяющим выявить устойчивость растений 
к засухе, в том числе на фоне других неблагоприятных факторов, является водный дефицит [16–18], 
другие предполагают, что такими критериями являются интенсивность транспирации [19–25], 
водоудерживающая способность [12, 13, 26], а также осмотическое регулирование, с помощью 
которого растение задерживает воду и выживает в стрессовых условиях [27]. Объективные све-
дения о реакции растений на недостаточное водоснабжение в условиях засушливого климата 
можно получить с помощью ряда показателей, всесторонне характеризующих водный режим.

Цель данной работы – сравнение показателей водного режима листьев интродуцента Quercus 
rubra L. и аборигенного вида Quercus robur L. в искусственном насаждении в условиях северо-
степной подзоны Украины.

Материалы и методы исследования. Объектами исследования были 10-летние растения 
дуба красного (Quercus rubra L.) и дуба обыкновенного (Quercus robur L.), растущие на экспери-
ментальном участке площадью 1,6 га Ленинского лесничества Днепропетровской области. 
Древостой участка 7Дч3Дз. 

Показатели водного режима листьев определяли у одиноко стоящих деревьев, которые росли 
на открытом пространстве, и у деревьев во внешнем ряду насаждения, расстояние между кото-
рыми составляло 2,5 м. Кроны деревьев несомкнутые, хорошо освещенные. 

С целью получения однородного материала для исследований с 5 модельных деревьев срыва-
ли второй и третий листы в основании однолетних побегов с юго-восточной стороны и в средней 
части кроны. Интенсивность транспирации листьев определяли методом быстрого взвешивания 
на электронных весах ТВЕ-0,21-0,001 с экспонированием на рассеянном свету в течение 5 мин. 
Водоудерживающую способность определяли путем учета потери влаги через 30, 60 и 120 мин 
по А. А. Арланду и выражали в процентах к общему ее содержанию, водный дефицит и относи-
тельную тургоресцентность – после насыщения высечек листа водой. Для установления степени 
открытия устьиц использовали метод отпечатков Г. Х. Молотковского [28]. Измерения осущест-
вляли окуляр-микрометром, используя микроскоп «Биомед-4». Снимки делали с помощью  фо-
токамеры (Digital Camera for Microscope DCM 130). Одновременно с отбором проб определяли 
температуру и влажность воздуха электронным термогигрометром ТА308. Статистическую об-
работку данных проводили с помощью программы Microsoft Excel 2010.

Результаты и их обсуждение. Установлено, что в июне у одиночных растений Q. robur, ко-
торые растут на расстоянии от насаждения, интенсивность транспирации листьев представлена 
кривой с двумя максимумами: первый приходится на 11.00 со снижением интенсивности испаре-
ния воды в 13.00 в 1,8 раза; второй, более значительный, – на 15.00. Дневной ход транспирации  
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в Q. rubra имеет несколько иной характер. Наибольшее испарение воды листьями этого вида на-
блюдается в 11.00, потом оно резко падает (в 1,5 раза) с последующим медленным снижением 
(рис. 1). У Q. robur потеря воды в процессе транспирации более значительная.

 У деревьев, растущих в насаждении, показатели транспирации листьев отличаются от тако-
вых у деревьев открытого пространства. У обоих видов интенсивность испарения влаги листья-
ми в насаждении с утра до 13.00 выше, чем у одиночных деревьев, а в последующие часы изме-
рения (15.00 и 17.00) этот показатель становится значительно меньше у растений в насаждении 
(рис. 1).

Таким образом, интенсивность транспирации листьев как отдельно растущих деревьев, так  
и деревьев в насаждении выше у Q. robur, чем у Q. rubra.

В июле у деревьев Q. robur открытого пространства ход транспирационного процесса выража-
ется кривой с наиболее высоким показателем в 13.00, его последующим крутым спадом (в 5,73 раза)  
в 15.00 и новым незначительным повышением в 17.00. У Q. rubra максимальное испарение отме-
чается утром (в 9.00), далее значения постепенно снижаются до 15.00 с последующим подъемом, 
как и у Q. robur, в 17.00 (рис. 2).

Показатель Отдельно растущие деревья Деревья в насаждении

Температура, °C 24 30 32 34 30 23 26 27 28 28
Влажность воздуха, % 50 35 25 25 27 53 39 32 28 35
Время проведения измерений, ч 9 11 13 15 17 9 11 13 15 17

Рис. 1. Интенсивность транспирации листьев Q. robur и Q. rubra в июне
Fig. 1. The intensity of  Q. robur and Q. rubra leaves transpiration in June

Показатель Отдельно растущие деревья Деревья в насаждении

Температура, °C 24 32 36 35 31 24 30 32 34 30
Влажность воздуха, % 41 29 25 21 23 50 35 28 25 30
Время проведения измерений, ч 9 11 13 15 17 9 11 13 15 17

Рис. 2. Интенсивность транспирации листьев Q. robur и Q. rubra в июле
Fig. 2. The intensity of  Q. robur and Q. rubra leaves transpiration in July
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В насаждении наблюдается одинаковая динамика процесса транспирации у обоих видов. 
Существеннее она в 9.00, затем происходит постепенное падение с минимумом в 15.00 и после-
дующим ростом в 17.00. 

В насаждении дневная потеря влаги листьями у Q. robur ниже, чем у растений, растущих на 
открытом пространстве (в 1,8 и 3,7 раза соответственно), особенно в 11.00 и 13.00. У Q. rubra на-
блюдается такая же закономерность, однако в 13.00 интенсивность транспирации одинакова  
в обоих вариантах опыта, во все другие часы измерения, как и у Q. robur, она ниже в насаждении 
(рис. 2). Сравнение интенсивности транспирации листьев двух видов дуба свидетельствует о бо-
лее высоких показателях этого процесса у Q. robur.

Интенсивность транспирации у обоих видов в июле по сравнению с июнем больше, особенно 
у Q. robur, что коррелирует с более высокой температурой и относительно низкой влажностью 
воздуха. Известно, что уровень испарения пропорционален дефициту влажности в атмосфере 
[27]. Другие авторы также отмечают, что при повышении температуры в определенных преде-
лах увеличиваются затраты воды на транспирацию [15, 29–32].

В сентябре у растений открытого пространства максимум транспирации приходится у обоих 
видов на 11.00. Если в июле в самые жаркие часы (15.00) испарение воды листьями растений  
Q. robur значительно уменьшается, что свидетельствует о регулировании процесса транспира-
ции, то в сентябре очень высокие показатели транспирации установлены как в полуденные, так  
и в послеполуденные часы (рис. 3). 

Иначе реагирует на такие высокие температуры Q. rubra. У листьев этого вида после умень-
шения данного показателя в 3,06 раза в 13.00 по сравнению с таковым в 9.00 интенсивность испа-
рения воды статистически достоверно повышается в 17.00. У растений Q. rubra, растущих в на-
саждении, процесс транспирации протекает менее интенсивно, чем на открытом участке.  
У Q. robur, кроме утреннего часа (9.00), транспирация происходит менее интенсивно, а ее максимум 
сдвигается на 13.00. В насаждении, как и у отдельно растущих деревьев, бόльшая интенсивность 
транспирации установлена у Q. robur, чем у Q. rubra.

В сентябре, несмотря на засушливую погоду и дальнейшее уменьшение запасов влаги в почве, 
отмечен рост интенсивности транспирации у листьев обоих видов дуба. В этот период показате-
ли испарения воды более высокие, чем в предыдущие сроки измерения. Не наблюдается падения 
этого показателя в самый жаркий период дня, как в июле, что свидетельствует об ухудшении 
регулирования потери воды.

Н. А. Хлебникова, Н. И. Маркова [33] также указывают на отсутствие снижения интенсив- 
ности транспирации в самый жаркий период дня и отмечают значительный подъем кривой 

Показатель Отдельно растущие деревья Деревья в насаждении

Температура, °C 25 35 38 37 33 25 31 34 35 30
Влажность воздуха, % 39 27 23 19 21 44 33 25 23 26
Время проведения измерений, ч 9 11 13 15 17 9 11 13 15 17

Рис. 3. Интенсивность транспирации листьев Q. robur и Q. rubra в сентябре

Fig. 3. The intensity of  Q. robur and Q. rubra leaves transpiration in September



226	 Proceedings of the National Academy of Sciences of Belarus. Biological series, 2018, vol. 63, no. 2, pp. 222–231

транспирации при высоких температурах, близких к максимальным (выше 35 °С), у древесных 
пород вяза мелколистного, клена ясенелистного и лоха узколистного, сопровождающийся неко-
торой потерей устьичного регулирования транспирации и широким открытием устьиц, которое 
приводит к значительному повышению испарения влаги. М. А. Максимов [34] пришел к выводу, 
что широкое открытие устьиц под воздействием слишком высоких температур воздуха – явле-
ние патологическое и возможно только в особых условиях. Изучение нами дневного состояния 
устьиц также показало их широкое открытие у Q. robur даже в самые жаркие часы дня (13.00, 
15.00), в то время как у Q. rubra степень открытия устьиц была значительно меньше (рис. 4).

Большие потери влаги листьями Q. robur при высоких температурах возможны и через кути-
кулу, хотя они в 9–10 раз меньше, чем потери влаги через устьица. В. Лархер [35], рассчитав по-
тери воды срезанными листьями после закрытия устьиц (кутикулярная транспирация), устано-
вил, что у Q. robur ее потери составляют 110 мг/дм2·ч, в то время как у Q. pubescens – 40, у Q. ilex – 
15, а у Pinus sylvestris – 13 мг/дм2·ч. Итак, Q. robur характеризуется значительно большими 
потерями воды через кутикулу, чем многие другие виды.

Однако необходимо учитывать, что испарение воды в условиях действия на растения таких 
высоких температур имеет и положительное значение, поскольку охлаждается поверхность ли-
ста. В то же время при закрытии устьиц хотя и уменьшаются потери воды, но повышается темпе-
ратура листа, что вызывает стресс и угнетение его роста [36]. 

Таким образом, интенсивность транспирации у листьев Q. robur преимущественно больше, 
чем у Q. rubra. В подавляющем большинстве измерений испарение воды у обоих видов в наса-
ждении менее значительное, чем у отдельно растущих деревьев, что объясняется более высокой 
влажностью и меньшей температурой воздуха. 

Величина водоудерживающей способности растений играет значительную роль в регулиро-
вании их водообмена. Как видно из табл. 1, потеря воды (в процентах к исходной массе) у расте-
ний открытого пространства в июне относительно небольшая у обоих видов, однако у Q. robur 
она выше, составляя через 30, 60 и 120 мин 256,5; 175,4 и 171,3 % от показателей потери воды  
у Q. rubra (рис. 5). Для растений в насаждении выявлена такая же закономерность. Аналогичная 
картина наблюдается и в другие сроки проведения исследований.

В июне водоудерживающая способность листьев обоих видов у растений в насаждении мень-
ше, чем у растений открытого местообитания (табл. 1). В июле и сентябре этот показатель у ли-
стьев Q. robur больше в насаждении, количество потерянной воды высечками листьев после всех 
сроков их экспозиции (30, 60 и 120 мин) на воздухе значительно меньше, чем у образцов, ото-
бранных с отдельно растущих деревьев. У листьев Q. rubra водоудерживающая способность  
в июле, как и в июне, больше у растений открытого пространства, а в сентябре – в насаждении, 
хотя различия между данными при различных условиях роста этого вида незначительные. 
Диапазон водного дефицита у листьев Q. robur открытого пространства составлял в пределах 
29,9 %, в насаждении – 19,1 %, у Q. rubra – 10,9 и 12,37 % соответственно. Во все сроки исследо-
вания водоудерживающая способность выше у листьев Q. rubra, чем у листьев Q. robur (рис. 5).

                                                               a                                                               b 

Рис. 4. Степень открытости устьиц нижнего эпидермиса листьев Q. rubra (а) и Q. robur (b). ×1000

Fig. 4. The opening degree stomata of leaf lower epidermis of Q. rubra (а) and Q. robur (b). ×1000
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Т а б л и ц a  1. Водоудерживающая способность листьев Q. rubra и Q. robur, потери ими воды  
(в % к начальной массе)

T a b l e  1. Water-retaining capacity of Q. rubra and Q. robur leaves, loss of water (in % to original mass) 

Вариант
Потери воды

через 30 мин tф через 60 мин tф через 120 мин tф

12 июня
Отдельные деревья:

Q. robur
Q. rubra

3,13 ± 0,27
1,22 ± 0,18

5,88 6,35 ± 0,50
3,62 ± 0,32

4,60 9,42 ± 0,76
5,50 ± 0,22

3,92

Деревья в насаждении:
Q. robur
Q. rubra

4,14 ± 0,33
3,13 ± 0,17

2,72 8,70 ± 0,46
5,33 ± 0,32

6,00 14,54 ± 1,22
7,59 ± 0,30

5,50

27 июля
Отдельные деревья:

Q. robur
Q. rubra

13,02 ± 1,42
3,93 ± 0,29

6,27 20,60 ± 1,05
7,38 ± 1,15

8,49 25,42 ± 1,10
10,99 ± 1,02

9,62

Деревья в насаждении:
Q. robur
Q. rubra

9,61 ± 0,82
5,49 ± 0,23

4,84 16,14 ± 1,12
8,64 ± 0,34

6,40 19,66 ± 1,33
12,37 ± 1,15

4,14

5 сентября
Отдельные деревья:

Q. robur
Q. rubra

18,32 ± 1,11
5,86 ± 0,21

11,03 27,90 ± 1,17
8,57 ± 0,59

14,75 29,93 ± 0,90
9,48 ± 0,82

16,80

Деревья в насаждении:
Q. robur
Q. rubra

7,15 ± 0,41
3,50 ± 0,25

7,60 13,35 ± 0,90
6,36 ± 0,43

7,01 16,15 ± 1,56
7,78 ± 0,62

5,00

П р и м е ч а н и е. Здесь и в табл. 2 tф – критерий Стьюдента; разница между вариантами 
достоверна при р ≤ 0,05 (tт = 2,776).

Водный дефицит в листьях проявляется с момента некомпенсированной отдачи ими воды, когда 
поглощение ее корнями отстает от интенсивности транспирации [37]. От степени выраженности 
водного дефицита зависит устойчивость как отдельных деревьев, так и насаждения в целом.  
У Q. robur водный дефицит листьев во все исследуемые сроки больше у растений в открытом про-
странстве, чем в насаждении. У Q. rubra этот показатель, наоборот, больше в насаждении (см. табл. 2). 
Сравнение показателя водного дефицита листьев обоих видов у отдельно растущих деревьев сви-
детельствует, что он меньше у Q. rubra, чем у Q. robur, что согласуется с более интенсивной отда-
чей листьями последнего влаги, но в насаждении наблюдается противоположная картина, несмот- 
ря на более интенсивную транспирацию и меньшую водоудерживающую способность у Q. robur. 

Рис. 5. Потеря воды листьями дуба обыкновенного относительно ее потери листьями дуба красного:  
1 – через 30 мин, 2 – через 60 мин; 3 – через 120 мин

Fig. 5. Water loss by oak leaves relative to its loss by red oak leaves: 1 – 30 min; 2 – 60 min; 3 – 120 min 
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Соотношение между поступлением воды в растения и расходом ее на процесс транспирации 
влияет на относительную тургоресцентность [15], которая во многом определяет процессы роста, 
поскольку скорость растяжения клеточных стенок является функцией тургорного давления [38, 39]. 

Как видно из табл. 2, относительная тургоресцентность листьев Q. robur больше в насажде-
нии, а листьев Q. rubra – у отдельно растущих деревьев. Полученные результаты можно объяс-
нить тем, что данный показатель зависит не только от испарения, но и в значительной степени от 
поступления воды через корневую систему [40]. Возможно, в насаждении Q. rubra хуже конку-
рирует за влагу в почве, чем Q. robur.

Т а б л и ц a  2. Водный дефицит и относительная тургоресцентность листьев Q. rubra и Q. Robur
T a b l e  2. Water deficiency and relative turbidity of leaves Q. rubra and Q. Robur

Вариант Дефицит влаги, % t Относительная тургоресцентность

12 июня
Отдельные деревья:

Q. robur
Q. rubra

Деревья в насаждении:
Q. robur
Q. rubra

17,11 ± 1,02
11,49 ± 0,81

11,39 ± 1,26
18,76 ± 0,85

4,31

4,85

82,89
88,51

88,61
81,24

27 июля
Отдельные деревья:

Q. robur
Q. rubra

Деревья в насаждении:
Q. robur
Q. rubra

25,78 ± 1,03
16,09 ± 0,98

13,80 ± 1,18
20,24 ± 0,87

6,81

4,39

74,22
83,91

86,20
79,76

5 сентября
Отдельные деревья:

Q. robur
Q. rubra

Деревья в насаждении:
Q. robur
Q. rubra

18,71 ± 0,67
15,37 ± 0,84

14,87 ± 0,98
22,00 ± 1,14

3,11

4,74

81,29
84,63

85,13
77,00

Заключение. В июне интенсивность транспирации в первой половине дня больше у Q. robur 
и Q. rubra, растущих в насаждении, во второй половине дня – у отдельно растущих деревьев  
Q. robur. В июле и сентябре в условиях высоких температур и меньшей влажности воздуха потери 
воды в процессе транспирации выше у растений открытого пространства. Интенсивность транс- 
пирации выше у листьев Q. robur как в насаждении, так и у отдельно растущих деревьев, и только 
в июне в первой половине дня в насаждении этот показатель больше у Q. rubra, чем у Q. robur.

Величина водоудерживающей способности значительно выше у листьев Q. rubra, чем у ли-
стьев Q. robur, как у отдельно растущих растений, так и в насаждении.

Показатели водного дефицита листьев у Q. robur открытого пространства превышают таковые 
у Q. rubra, а в насаждении, наоборот, они больше у Q. rubra. Противоположная закономерность 
характерна для относительной тургоресцентности. Такие результаты можно объяснить более сла-
бой конкурентоспособностью за влагу Q. rubra в насаждении. По показателям водного режима  
Q. rubra является достаточно устойчивым видом в условиях засушливого климата степи Украины 
и по ряду из них не уступает Q. robur, что свидетельствует о возможности широкого использования 
этого интродуцента в лесоразведении и озеленении населенных пунктов в этой зоне.
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