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В лабораторных условиях изучены структурно-функциональные показатели ювенильных растений Heracleum 
mantegazzianum Sommier & Levier. Интенсивность освещения растений моделировали на основе наблюдений 
за световым режимом в приземном слое природных популяций вида. Выращивание H. mantegazzianum при 
освещении 250 мкмоль/м2с ФАР (моделирование весеннего периода) показало, что на начальном этапе юве-
нильного роста вклад основной фитомассы в листья и высокая скорость нетто-фотосинтеза поддерживали 
относительную скорость роста 80 мг/г сухой массы · день. К снижению освещения до 20 мкмоль/м2с ФАР 
(моделирование летнего периода) растения адаптировались путем удлинения черешков, уменьшения плот-
ности листьев, увеличения размеров светособирающего комплекса пигментов листа. Ограничение световых 
ресурсов вызвало снижение относительной скорости роста до 14 мг/г сухой массы  ⋅ день. Восстановление 
уровня освещения до 250 мкмоль/м2с ФАР (моделирование осеннего периода) активизировало рост и спо-
собствовало запасанию пластических веществ, преимущественно в подземные органы растений. Выявлен-
ные в опыте структурно-функциональные изменения ювенильных особей H. mantegazzianum указывают на 
высокую эффективность использования световых ресурсов весной и осенью, а также существенное сниже-
ние метаболической активности в ходе летнего затенения. Такая стратегия способствует эффективному росту 
в течение длительной вегетации и сохранению численности ювенильных особей H. mantegazzianum в условиях 
внутривидовой конкуренции.
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Популяционные исследования являются осно-
вой для изучения жизненного цикла, выявления 
эколого-фитоценотических и онтогенетических 
стратегий вида и наиболее адекватно отражают 
пространственно-временное развитие биологи-
ческого вторжения [1]. На всех этапах развития 
инвазии структура и целостность популяции тесно 
связаны с физиологическими процессами. Изу-
чение фенотипической и функциональной пла-
стичностей организмов, выявление механизмов 
эффективного использования ресурсов среды 
и поддержания численности необходимо для мо-
ниторинга и разработки мер контроля инвазий 
растений [2–5].

Во второй половине ХХ в. многократная интро-
дукция кавказских видов рода Heracleum обеспечи-
ла расселение высокорослых борщевиков Heracleum 
mantegazzianum Sommier & Levier и Heracleum sos-
nowskyi Manden. на Европейском континенте [6–8]. 
Результаты молекулярно-генетических исследо-
ваний показывают, что произрастающие в Рес- 
публике Коми растения, называемые H. sosnowskyi, 
идентичны H. mantegazzianum [9]. Здесь и далее 
H. sosnowskyi упоминается как H. mantegazzianum.

Генетическое разнообразие высокорослых 
борщевиков, эколого-климатические условия 
вторичного ареала, структурно-функциональные  
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особенности растений и способы их расселе-
ния обеспечили ценопопуляциям (ЦП) высокую 
эффективность использования ресурсов среды 
и конкурентное преимущество над аборигенными 
растениями в росте и накоплении углерода [10–13].

В возрастной структуре ЦП H. mantegazzianum 
преобладают ювенильные особи, обеспечива-
ющие численность более старших возрастных 
групп и восстановление ЦП после тотального 
уничтожения всех растений с развитой листовой 
поверхностью [14, 15]. Рост ювенильных растений 
определяется прежде всего относительным све-
товым довольствием в приземном слое, которое 
в зависимости от листового индекса ЦП варьирует 
от 100 до 1% [2, 11, 15]. Большая часть обитающих 
в приземном слое растений реагирует на затенение 
отмиранием надземных органов и уходом в состоя-
ние покоя, однако часть особей, сохраняя листовую 
поверхность, продолжает вегетировать [14, 15].

Изменение светового режима является универ-
сальным средообразующим механизмом, регули-
рующим разнообразие, структуру и функциональ-
ные характеристики растительности [2, 16–19]. 
Со средой обитания тесно связаны параметры роста 
организмов. Считается, что межвидовые различия 
в относительной скорости роста (RGR) являются 
следствием отбора особей по признакам, лежащим 
в основе RGR [20, 21]. В связи с этим представляет 
интерес анализ изменений структурно-функцио-
нальных и ростовых показателей, которые позво-
ляют повысить меж- и внутривидовые конкурент-
ные способности вида, адаптироваться и сохранить 
физиологическую целостность органов растений 
в специфических условиях среды [2, 16, 19, 22–26].

Цель настоящей работы – изучение структур-
но-функциональных признаков и показателей 
роста ювенильных особей H. mantegazzianum при 
изменении светового режима для выявления осо-
бенностей, обеспечивающих устойчивую структуру 
популяции инвазионного вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объект исследования. Heracleum mantegazzianum 
Sommier & Levier (H. sosnowskyi Manden.) – много-
летний, летнезеленый, травянистый, стержнекор-
невой, моноподиально нарастающий монокарпик 
с полурозеточным прямостоячим побегом, геофит. 
Плод распадается на два плоских мерикарпия, 
которые включают в себя по одному семени. До-
зревание зародыша семян и выход из состояния 
покоя происходят в течение не менее 2 мес. при 

температурах +2…+5 °C. Для семян характерен 
надземный тип прорастания, полевая всхожесть 
составляет 20–70%. После короткого периода всхо-
дов, появления корешка и гипокотиля, несущего 
семядоли, формируется первый настоящий лист. 
Дальнейшее развитие связано с образованием 
прикорневых листьев, активным ростом над-
земных и подземных органов. Переход растений  
H. mantegazzianum в ювенильное возрастное состо-
яние сопровождается хорошо выраженными мор-
фологическими изменениями надземных и подзем-
ных органов. Ювенильные особи – однопобеговые 
с 1–2(3) простыми, раздельными листьями и диа-
метром стеблекорня 2–5 мм [6, 14, 27]. В условиях 
инвазии виргинильный период H. mantegazzianum 
длится от 1 до 6 лет, а генеративный проходит в те-
чение одного вегетационного сезона.

Выращивание растений в условиях разного ос-
вещения. Растения H. mantegazzianum выращивали 
из семян, собранных осенью 2021 г. в трех уда-
ленных друг от друга ЦП в окрестностях г. Сы-
ктывкара (61.66°с. ш., 50.82°в. д., юго-западная 
часть Республики Коми). Смешанную пробу семян 
стратифицировали в темноте, при высокой влаж-
ности и температуре 5 °C в течение двух месяцев. 
Затем проросшие семена переносили в комнатные 
условия. После появления семядольных листьев 
растения высаживали в почвогрунт и выставляли 
на стеллажи под люминесцентные лампы PHILIPS 
TL-D30W (Нидерланды).

В первой группе растений (n = 98) чередовали 
интенсивность освещения, моделируя световой 
режим в приземном слое природных популяций  
H. mantegazzianum [11]. Растения выращивали на стел-
лаже в течение 108 дней: 28 дней при 250 мкмоль/м2с 
ФАР (условное название – период «весны»), затем  
51 день при 20 мкмоль/м2с ФАР (период «лета») и  
29 дней при 250 мкмоль/м2с ФАР (период «осени»). 
Освещенность измеряли квантовым датчиком 
LI‑190 SA (Licor Inc., США). Согласно ранее полу-
ченным данным, 250 мкмоль/м2с ФАР достаточно 
для насыщения нетто-фотосинтеза ювенильных 
растений в естественных условиях. Квантовый по-
ток 20 мкмоль/м2с ФАР соответствовал световому 
довольствию (0.5–3%) в приземной части ЦП ин-
вазионных борщевиков в период цветения [11, 14].

Вторую группу растений (n = 50) выращивали 
в качестве контроля, не меняя интенсивность осве- 
щения 250 мкмоль/м2с ФАР в течение 115 дней. 
Фотопериод для растений первой и второй групп 
составлял 10 ч, температура воздуха 20 ± 2 °C,  
влажность почвы 60–70% от полной влагоемкости.
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В ходе опыта отбирали растения для росто-
вого анализа и определения функциональных 
показателей. В первой группе изучали пророст-
ки (n = 24), а затем ювенильные особи, собран-
ные после окончания периодов с разной интен-
сивностью освещения: «весна» (n = 28), «лето»  
(n = 26), «осень» (n = 20). У растений второй груп-
пы ростовой анализ выполняли в начале (n = 24) и 
конце (n = 26) опыта.

Для ростового анализа растения отмывали от поч- 
вы. Образцы разделяли на органы и определяли 
общую длину главного корня и каудекса, череш-
ка листа (мм), массу корней и каудекса, черешка 
листа, листовой пластинки (мг). Рассчитывали 
долю органов в массе целого растения. У каждой 
особи подсчитывали число листьев (шт). Пло-
щадь листьев (см2) определяли по их фотографиям 
с помощью программы ImageJ [28]. Органы расте-
ний фиксировали и высушивали при температуре  
80 °C до постоянного веса. Удельную поверхност-
ную плотность листа (УППЛ) рассчитывали как 
отношение сухой массы к площади листа (г/дм2).

Параметры роста определяли на основе сухой 
массы органов растений и площади листовой по-
верхности между двумя последовательными сбо-
рами растений. Относительную скорость роста 
растений (RGR, г/г сухой массы ⋅ день), скорость 
чистой ассимиляции углерода (NAR, г сухой мас-
сы/м2 ⋅ день), отношение площади листьев к мас-
се особей (LAR, м2/г сухой массы) рассчитывали 
согласно [29].

СО2-газообмен органов растений определяли 
с помощью ИК‑газоанализатора LI‑7000 (Licor 
Inc., США) при температуре 20 °C (n = 4–8). Для 
измерения темнового дыхания (Дт, мг СО2/г су-
хой массы ⋅ ч) отдельные части растений (каудекс 
и корни, черешки листьев, листья) экспониро-
вали в темноте. Зависимость скорости видимого 
фотосинтеза листьев (Фв, мг СО2/г сухой мас-
сы ⋅ ч) от освещенности определяли в диапазоне 
ФАР от 0 до 1000 мкмоль/м2с, используя 6 точек 
на световой кривой. Для характеристики работы 
фотосинтетической системы листьев по получен-
ной световой кривой СО2-газообмена оценивали 
скорость Фв при 20 или 250 мкмоль/м2с ФАР в за-
висимости от периода выращивания и максималь-
ную скорость фотосинтеза (Фв макс). Квантовый 
выход фотосинтеза определяли по угловому коэф-
фициенту линейной функции начального участка 
световой кривой в диапазоне от 0 до 40 мкмоль/м2с 
ФАР (tg α, тангенс угла наклона, моль квантов 
ФАР/моль СО2). По значениям линейной функции 

рассчитывали интенсивность света, при которой 
баланс СО2-газообмена равен нулю – световой 
компенсационный пункт (СКП, мкмоль/м2с ФАР).

Фотосинтетические пигменты определяли в аце-
тоновой вытяжке лиофильно-высушенных листьев 
на спектрофотометре UV‑1700 (Shimadzu, Япония) 
при λ 662 и 644 нм для хлорофилла a и b (Хл а+b) 
соответственно, для каротиноидов (Кар) – при 
λ 478 нм (n = 3–4). Долю хлорофиллов в свето-
собирающем комплексе (ССК) рассчитывали 
исходя из того, что весь Хл b находится в ССК, 
а соотношение Хл a/Хл b в этом комплексе равно  
1.2 [30]. Ассимиляционное число – количество СО2, 
усвоенное на единицу содержания хлорофилла 
в единицу времени (АЧ, мг СО2/мг Хл ⋅ ч), опре-
деляли как отношение скорости Фв к содержанию 
Хл а+b в расчете на сухую массу листа.

Изменение показателей роста и функциони-
рования растений в зависимости от режима осве- 
щения оценивали с помощью однофакторного 
дисперсионного анализа (ANOVA) в программе 
Statistica 10 (StatSoft Inc., США) и t-теста Стью-
дента. В таблице и на рисунках приведены сред-
ние арифметические значения и их стандартные 
отклонения.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфоструктура и накопление биомассы. После 
холодовой стратификации проклюнувшиеся семена 
H. mantegazzianum в течение недели сформировали 
проростки с развитыми семядольными листьями. 
Сухая масса одного проростка составляла 6 ± 2 
мг, площадь семядольных листьев – 0.7 ± 0.2 см2.

Подземная часть растений, выращенных в пер-
вой группе, достигла наибольшей длины «вес-
ной» и далее значимо не изменялась (см. табл. 1). 
По завершении опыта растения оставались на юве-
нильной стадии развития, достигали средней вы-
соты 20 см, формировали от 3 до 5 листьев общей 
площадью около 1 дм2/особь.

В ходе опыта изменялось распределение биомас-
сы по органам (см. табл. 1, рис. 1). В период «весны» 
половина фитомассы ювенильных растений прихо-
дилась на листья, а остальная была одинаково рас-
пределена между черешками листьев и подземной 
частью. После затенения «летом» вклад черешков 
листьев в общую биомассу растений возрос до 35%, 
а доля ассимилирующей поверхности снизилась 
до 39%. «Осенью» в структуре биомассы в два раза 
увеличилась доля подземной части, а соотношение 
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корни/побеги выросло до 1.1±0.6. По окончании 
опыта растения первой группы накапливали от 120 
до 1956 мг сухого вещества/особь (см. табл. 1).

Удельная поверхностная плотность листьев 
(УППЛ) «весной» и «осенью» составляла 0.16  
и 0.21 г/дм2 соответственно, а «летом» этот пока-
затель снижался в 1.5–2 раза.

СО2-газообмен. В ходе опыта темновое дыхание 
(Дт) надземных частей растений H. mantegazzianum 
значимо не изменялось (см. табл. 1). Дыхательная 
способность листьев не превышала средних значений  
1.7 мг СО2 /г сухой массы ⋅ ч, а черешки листьев вы-
деляли СО2 в два раза меньше. «Весной» и «летом» 
дыхание подземной части растений было сопостави-
мо с Дт листьев, а «осенью» снижалось почти вдвое.

Таблица 1. Структурные и  функциональные показатели ювенильных растений Heracleum mantegazzianum, выращенных 
в лабораторных условиях при переменном освещении

Показатели Период и длительность выращивания растений
F‑value p-value«Весна»

(28 дней)
«Лето»

(51 день)
«Осень»
(29 дней)

Размеры и масса органов растений
Длина главного корня и каудекса, мм 120 ± 29 115 ± 35 113 ± 38 0.345 0.710
Длина черешка листа, мм 84 ± 16 193 ± 66 221 ± 47 59.86 0.000
Количество листьев, шт/особь 2 ± 0 2 ± 1 4 ± 1 49.88 0.000
Площадь листьев, см2/особь 24 ± 12 45 ± 24 106 ± 57 36.61 0.000
Каудекс и корни, мг сухой массы/особь 14 ± 9 31 ± 18 384 ± 281 45.02 0.000
Черешок, мг сухой массы/особь 15 ± 7 44 ± 35 167 ± 111 38.72 0.000
Листья, мг сухой массы/особь 31 ± 16 49 ± 26 195 ± 112 48.60 0.000
Целое растение, мг сухой массы/особь 60 ± 30 124 ± 74 746 ± 479 49.66 0.000
УППЛ, г/дм2 0.16 ± 0.02 0.11 ± 0.01 0.20 ± 0.02 77.78 0.00

Показатели СО2-газообмена

Дт каудекс и корни, мг СО2/г сухой массы ⋅ ч 1.8 ± 0.7 1.7 ± 0.04 1.0 ± 0.1 4.23 0.056

Дт черешок, мг СО2/г сухой массы ⋅ ч 0.9 ± 0.8 1.4 ± 0.1 1.0 ± 0.3 0.84 0.463

Дт лист, мг СО2/г сухой массы ⋅ ч 1.7 ± 0.5 1.2 ± 0.3 1.4 ± 0.6 1.15 0.351

Фв в опыте, мг СО2/г сухой массы ⋅ ч 33.1 ± 11.0 3.7 ± 0.8 13.9 ± 2.6 14.04 0.001

Фв макс., мг СО2/г сухой массы ⋅ ч 42.6 ± 13.6 15.1 ± 0.2 20.5 ± 7.4 8.35 0.007

СКП, мкмоль/м2с ФАР 8 ± 5 5 ± 2 8 ± 4 0.69 0.519
tg α 0.033 ± 0.007 0.018± 0.001 0.023 ± 0.004 9.48 0.004

Пигментный состав
Хл а + b, мг/ г сухой массы 11.4 ± 0.3 11.7± 0.04 6.2 ± 0.2 461.59 0.000
Каротиноиды, мг/ г сухой массы 1.0 ± 0.03 1.0 ± 0.01 0.6 ± 0.02 448.32 0.000
Доля Хл в ССК, % 70 ± 1 73 ± 1 74 ± 1 88.36 0.00004

Примечание. УППЛ – удельная поверхностная плотность листьев, Дт – темновое дыхание при температуре 20 °C, Фв – 
видимый фотосинтез при температуре 20 °C, СКП – световой компенсационный пункт, tg α – тангенс угла наклона началь-
ного участка световой кривой фотосинтеза, Хл – хлорофилл, ССК – светособирающий комплекс хлоропластов листьев.  
F‑value, p-value – статистика дисперсионного анализа (ANOVA). В ходе опыта моделировали освещение растений: в перио- 
ды «весна» и «осень» интенсивность освещения составляла 250 мкмоль/м2с ФАР, в период «лето» ‒ 20 мкмоль/м2с ФАР. 
Представлено среднее значение ± стандартное отклонение.

Интенсивность фотосинтеза листьев (Фв) за-
висела от световых ресурсов периода выращива-
ния. «Весной» листья ассимилировали в среднем 
32 мг СО2/ г сухой массы · ч (см. табл. 1), а «летом» 
величина Фв снижалась на порядок. «Осенью» от-
мечали увеличение поглощения СО2 листьями в 4 
раза по сравнению с «летним» периодом. Следу-
ет отметить, что при интенсивности освещения   
250 мкмоль/м2с ФАР ювенильные особи поддержи-
вали Фв на высоком уровне – до 70% от максималь-
но возможного. «Летом» во время снижения ин-
тенсивности освещения Фв листьев не превышал 
24% от максимального уровня ассимиляции СО2.

Наклон начального участка световой кривой 
(tg α) позволяет рассчитать количество моль сол-
нечной радиации, необходимых для восстановления 
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1 моль СО2. «Весной» и «осенью» ювенильным 
растениям для этого требовалось около 30– 
40 моль ФАР. «Летом» эффективность квантового 
выхода Фв снижалась, и на ассимиляцию 1 моль 
СО2 растения тратили в два раза больше квантов 
света. Судя по величине светового компенса-
ционного пункта (СКП), видимое поглощение 
СО2 листьями начиналось при освещении более 
 5–8 мкмоль/м2с в разные периоды роста ФАР 
(см. табл. 1).

Содержание фотосинтетических пигментов. 
В «весенний» период листья H. mantegazzianum 
накапливали в сумме Хл а и b в среднем 11 мг/г 
сухой массы листа, а содержание каротиноидов 
(Кар) было на порядок меньше (см. табл. 1). «Ле-
том» в условиях снижения освещения содержание 
фотосинтетических пигментов не изменилось 
в расчете на сухую массу, но уменьшилось в расче-
те на единицу площади листа, что связано со сни-
жением величины УППЛ. «Осеннее» освещение 
привело к двукратному снижению концентрации 
пигментов в листьях в расчете на сухую массу.

Доля пигментов, входящих в состав ССК 
хлоропластов листьев, изменялась в ходе опыта 
от 70 до 74%. «Весной» и «осенью» ювениль-
ные растения H. mantegazzianum характеризо-
вались ассимиляционными числами (АЧ) около 
2–3 мг СО2/мг Хл ⋅ ч, демонстрируя высокую эф-

фективность использования хлорофилла для фик-
сации СО2. В период затенения растения снижали 
показатель АЧ на порядок за счет уменьшения 
интенсивности фотосинтеза.

Рост ювенильных растений в условиях перемен-
ного режима освещения (первая группа). Cуточный 
прирост биомассы растений в «весенний» и «осен-
ний» периоды составлял около 60–80 мг/г сухой 
массы. «Летом» относительная скорость роста 
(RGR) снижалась в 4–6 раз (рис. 2). Среднее зна-
чение RGR ювенильных особей в течение всех 
трех периодов выращивания составило около  
50 мг/г сухой массы ⋅ день.

Изменение RGR в разные периоды роста по-
ложительно коррелировало со скоростью суточ-
ной нетто-ассимляции углерода (NAR). «Весной» 
и «осенью» NAR растений составляла около 3 г 
сухой массы/м2 ⋅ день, а «летом» снижалась на по-
рядок. Площадь листовой поверхности, отнесенная 
к общей массе растения (LAR), изменялась диамет- 
рально RGR и NAR. «Летом» отмечали увеличение 
LAR на 30% по сравнению с периодами «весны» 
и «осени». Наибольший вклад в динамику LAR 
ювенильных растений вносило изменение удельной 
поверхностной плотности листа.

Растения в условиях постоянного режима осве- 
щения (вторая группа). Ювенильные растения, вы-
ращенные в условиях постоянной интенсивности 
освещения 250 мкмоль/м2с ФАР, незначитель-
но превышали по высоте особи первой группы, 
но формировали на 30% больше ассимилирующей 
поверхности (1.3 ± 0.2 дм2/особь) с удельной по-
верхностной плотностью 0.22 ± 0.04 г/дм2. В ус-
ловиях постоянного светового режима растения 
накапливали в три раза больше сухой биомассы 
(2190 ± 597 мг/особь), из которой 70% приходилось 
на подземные органы, соотношение корни/побеги 
в расчете на сухую массу составляло 2.5 ± 0.2.

Ювенильные особи второй группы демонстриро-
вали на 20% выше RGR, в два раза больше скорость 
NAR и на 30% ниже величину LAR по сравнению 
с растениями первой группы, выращенными в ус-
ловиях переменного режима освещения (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

Одичание высокорослых борщевиков (Heracleum 
sosnowskyi, H. mantegazzianum и H. persicum) на тер-
ритории Европы начали отмечать в 1970–1980-е 
годы. В настоящее время популяции инвазионных 

« « «» » »

Рис. 1. Распределение биомассы по органам ювениль-
ных растений Heracleum mantegazzianum, выращенных 
в лабораторных условиях при разной интенсивности 
освещения: 250  мкмоль/м2с ФАР «весной» и «осенью» 
и 20 мкмоль/м2с ФАР «летом».  Длительность перио-
дов, моделирующих освещение «весной», «летом» и 
«осенью», составляла 28, 51 и 29 дней соответственно.
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видов поддерживают поток поколений и продол-
жают распространение за пределами нативного 
ареала [8, 31].

Высокорослые борщевики наряду с другими 
инвайдерами (Acer negundo, A. platanoides, Sorbaria 
sorbifolia) успешно используют стратегию перехва-
та и уменьшения количества света, доступного 
другим видам [22, 25, 32]. Этот универсальный 
механизм позволяет регулировать таксономическое 
и структурное биоразнообразие в растительных 
сообществах и агроценозах [2, 16–18, 26].

Радиационное поле в популяциях H. mantegazzianum 
зависит от динамики формирования листовой по-

верхности и архитектоники растительного покрова. 
В летний период большая часть ассимилирующей 
поверхности генеративных особей борщевиков 
располагается в верхних слоях и поглощает около 
70% поступающей ФАР. Пространственное рас-
пределение листьев по типу «перевернутой пира-
миды» определяет количество световых ресурсов 
в вертикальном профиле, формирует микрокли-
матический режим внутри полога и обеспечивает 
высокую суточную фиксацию CO2 растительным 
сообществом с доминированием H. mantegazzianum 
[10, 11, 14, 15, 33]. Интенсивное затенение сомкну-
тым листовым пологом может косвенно указывать 
на эффективное использование не только света, 
но и других ресурсов, ограничивать поступление 

Рис. 3. Относительная скорость роста (а), скорость чистой ассимиляции углерода (б) и относительная площадь ли-
стьев на единицу массы (в) растений Heracleum mantegazzianum, выращенных в течение 108 дней в лабораторных ус-
ловиях при изменении интенсивности освещения 250–20–250 мкмоль/м2с ФАР (1) и выращенных в течение 115 дней 
при постоянном уровне освещения 250 мкмоль/м2с ФАР (2). На рисунке приведено среднее арифметическое значе-
ние за весь период роста (светлые столбцы) и стандартное отклонение (бары).  Символы a, b обозначают различия 
между группами растений (t-тест Стьюдента, уровень значимости 0.001).

Рис. 2. Относительная скорость роста (а), скорость чистой ассимиляции углерода (б), относительная площадь ли-
стьев на единицу массы растений (в) Heracleum mantegazzianum, выращенных в лабораторных условиях при разной 
интенсивности освещения: 250  мкмоль/м2с ФАР «весной» и «осенью» и 20 мкмоль/м2с ФАР «летом».  Длительность 
периодов, моделирующих освещение «весной», «летом» и «осенью», составляла 28, 51 и 29 дней соответственно. На 
рисунке приведено среднее арифметическое значение (светлые столбцы) и стандартное отклонение (бары). Символы 
a, b обозначают различия между показателями роста в разные периоды (t-тест Стьюдента, уровень значимости 0.001).
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в заросли борщевика диаспор других видов рас-
тений [25].

В структуре многолетних ЦП H. mantegazzianum 
ювенильные растения поддерживают высокую 
плотность (до 1700 шт/м2) благодаря ежегодно-
му плодоношению и ранневесеннему развитию 
проростков. Ювенильные особи обеспечивают 
численность более старших возрастных групп 
и восстановление популяции после тотального 
уничтожения всех растений с развитыми листьями 
[14, 15, 34].

Ростовые показатели особей H. mantegazzianum, 
обитающих в приземном слое популяции, зависят 
от ритма развития, морфологической структуры 
растений, архитектоники зарослей. Результаты 
исследования роста ювенильных растений в кон-
тролируемых условиях подтверждают наблюдения 
за природными ЦП H. mantegazzianum. В средне-
таежной подзоне Республики Коми оптимальные 
условия для накопления фитомассы ювенильных 
особей H. mantegazzianum создаются весной и осе-
нью [15, 27].

Сразу после схода снежного покрова, когда 
напочвенный покров не затенен листьями круп-
ных особей и получает до 100% солнечной ради-
ации, отмечается массовый переход проростков  
H. mantegazzianum в ювенильное возрастное состо-
яние. Благодаря вкладу большей части биомассы 
в надземные органы и относительно высокой ско-
рости фотосинтеза ювенильные растения поддер-
живают высокие суточные значения нетто-асси-
миляции и демонстрируют наибольшие величины 
относительной скорости роста. Пластичность ды-
хательного метаболизма сдвигает температурный 
оптимум роста H. mantegazzianum, а холодоустой-
чивость обеспечивает положительный углеродный 
баланс растений в условиях низких положительных 
температур (около 5 °C), характерных для периода 
весеннего и осеннего роста [15, 35, 36]. Таким обра-
зом, эколого-физиологические свойства растений 
способствуют продолжительной вегетации (до 190 
дней) растений H. mantegazzianum в условиях севера 
[11, 31, 36].

Динамичное отрастание, высокий квантовый 
расход для поглощения СО2, высокая максимальная 
скорость фотосинтеза характеризуют ювенильные 
растения H. mantegazzianum как светолюбивые. 
Вместе с тем горизонтальное расположение листо-
вых пластинок, низкие значения величины удель-
ной поверхностной плотности листьев и светового 
компенсационного пункта, относительно высокое 

содержание хлорофиллов, а также значительный 
размер светособирающего комплекса указывают 
на высокий потенциал ювенильных особей к тене-
вой акклимации. Известно, что теневыносливость 
обеспечивает растительные организмы конкурент-
ными преимуществами в условиях полога с листо-
вым индексом около 3, несмотря на снижение их 
скорости роста в начальный период [16].

Изменение светового потока в приземном слое 
влияет на структуру и функциональные показатели 
растений – пути фиксации СО2, накопление запас-
ных веществ в подземных частях, способы защи-
ты почек возобновления, архитектонику полога 
[2, 19]. Поглощение световой энергии верхними 
листьями приводит к изменению спектрального 
состава света внутри полога. На увеличение доли 
дальнего красного света растения реагируют раз-
витием «синдрома избегания тени» или усиливают 
поглощение доступных световых ресурсов, что 
позволяет повысить эффективность конкуренции 
внутри полога [16, 37, 38].

В развитых ЦП H. mantegazzianum листо-
вой индекс достигает 4–6, что снижает отно-
сительное световое довольствие в приземном 
слое в среднем до 1–2%. В условиях критиче-
ского затенения до 80% ювенильных особей 
 H. mantegazzianum могут уйти в состояние вынуж-
денного покоя с отмиранием листьев [14, 15]. Часть 
обитающих в приземном слое растений сохраняет 
надземные органы, что можно связать с наличием 
солнечных просветов в растительном покрове. 
Частота и продолжительность бликов солнца, влия- 
ющих на рост растений в пологе многоярусных 
фитоценозов, зависят от погодных условий, угла 
падения солнечных лучей, архитектуры элемен-
тов растительного покрова и ориентации листо-
вых пластинок. По нашим наблюдениям свето-
вое довольствие напочвенного покрова в ЦП 
H. mantegazzianum локально может возрастать 
до 50–60%, что указывает на горизонтальную не-
однородность освещения [16, 39, 40].

В нашем опыте растения H. mantegazzianum 
успешно переносили снижение освещения  
до 20 мкмоль/м2с ФАР в течение 51 дня, что сопо-
ставимо с периодом затенения приземного слоя 
природных популяций борщевиков в естественных 
условиях [15]. Увеличение доли черешков листьев 
в общей биомассе позволило ювенильным рас-
тениям H. mantegazzianum направить листовые 
пластинки вверх, ближе к источнику освещения, 
что демонстрируют многие виды растений по мере 
снижения освещения [26, 38]. Ювенильные особи 
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от гросс-фотосинтеза, что связано с увеличением 
доли гетеротрофных тканей (корни, каудекс, че-
решки) и поддержанием ювенильными растениями 
умеренной фотосинтетической активности.

Известно, что свет оказывает противопо-
ложное влияние на компоненты относительной 
скорости роста – NAR и LAR [21, 42]. В небла-
гоприятные для роста периоды их изменение 
обеспечивает физиологическую целостность 
организма [43]. Как было показано выше, юве-
нильные особи H. mantegazzianum преодолевают 
недостаточный уровень освещения, используя 
средства для дополнительного улавливания света. 
Сокращение светового довольствия на поря-
док снижает NAR растений в основном за счет 
уменьшения скорости фотосинтеза. Однако 
ювенильные растения частично компенсируют 
падение скорости роста за счет увеличения LAR, 
опосредованной изменением удельной поверх-
ностной плотности листьев.

Снижение ростовой активности ювенильных 
растений во время летнего затенения объясняется 
экономией ресурсов в неблагоприятных световых 
условиях, уменьшением использования фотоассим-
лятов и минеральных элементов в составе структур-
ной биомассы, что позволяет запасать метаболиты 
для последующего роста. Можно предположить, что 
освещение около 20 мкмоль/м2с ФАР является по-
роговым для поддержания ювенильными растения-
ми H. mantegazzianum минимальной относительной 
скорости роста. Дальнейшее снижение освещения 
приведет к отмиранию надземной части и переходу 
растений в состояние вынужденного покоя.

При объяснении генотипических различий 
RGR между медленно и быстрорастущими видами 
вклад показателя LAR считается более весомым, 
чем NAR. Вместе с тем отмечено, что в условиях 
заметного повышения интенсивности освещения 
увеличение RGR определяется в большей степени 
ростом NAR – в основном за счет роста скорости 
фотосинтеза в расчете на площадь листа [21, 43]. 
Полученные нами результаты согласуются с этими 
рассуждениями. Величина RGR ювенильных осо-
бей H. mantegazzianum положительно коррелировала 
с NAR и отрицательно – с LAR.

Согласно многочисленным данным [20, 43, 
44], относительная скорость роста растений ва-
рьирует в широком диапазоне ‒ от 15 до 350 мг/г 
сухой массы ⋅ день. Ранее было установлено, что 
инвазионные борщевики характеризуются RGR 
от 83 [13] до 156–186 мг/г · день [7] и превышают 

H. mantegazzianum адаптировались к затенению, 
заметно снизив удельную поверхностную плот-
ность листьев до пороговых значений травянистых 
многолетников, обитающих в условиях ценозов 
высокой плотности [16, 41]. Для дополнитель-
ного поглощения света низкой интенсивности 
и компенсации квантового расхода на ассими-
ляцию СО2 растения увеличили площадь листьев 
и долю фотосинтетических пигментов в составе 
светособирающего комплекса. Уменьшение доли 
листьев в общей биомассе сократило дыхательные 
траты на поддержание надземных органов. Эти 
изменения позволили ювенильным растениям  
H. mantegazzianum преодолеть длительное затене-
ние, сохранить положительный углеродный баланс 
и увеличить в два раза общую сухую массу.

Естественное отмирание генеративных особей 
H. mantegazzianum создает для ювенильных расте-
ний условия перехода от низкой интенсивности 
освещения к высокой. Результаты нашего опыта 
показали, что ювенильным растениям достаточно 
относительно небольшого количества фотосинте-
тических пигментов для поддержания светового 
насыщения фотосинтеза. Ранее было установ-
лено [11], что в природных условиях проростки 
и ювенильные особи H. mantegazzianum способны 
ассимилировать до 56 и 28 мг СО2/г сухой массы ⋅ ч  
соответственно. С ростом потока ФАР растения, 
сохранившие надземную часть, быстро увеличи-
вают скорость и эффективность ассимиляции 
СО2, формируют новые листья, приспособленные 
к более интенсивному освещению, что вызывает 
прирост чистой ассимиляции углерода и соот-
ветственно RGR. Во время «осеннего» периода 
ювенильные растения запасают сухую биомассу 
преимущественно в подземные органы, о чем сви-
детельствует тенденция к снижению интенсивно-
сти Дт каудекса и корней, а также значительное 
увеличение их доли в структуре биомассы.

В период активного роста («весной») суточ-
ные дыхательные затраты ювенильных растений  
H. mantegazzianum не превышают 20% от величины 
гросс-фотосинтеза. Во время затенения («летом») 
нарушается баланс между потоком углерода от фо-
тосинтеза и его оттоком через дыхание, что может 
затрагивать распределение продуктов ассимиля-
ции, идущих на синтез структурной биомассы 
и отлагаемых в запас. Неблагоприятное соотно-
шение фотосинтеза и дыхания является основным 
фактором, запускающим программу отмирания 
фотосинтетически неэффективных листьев [41]. 
После восстановления интенсивности освеще-
ния («осенью») дыхание составляет около 70% 



	 АДАПТАЦИЯ ЮВЕНИЛЬНЫХ РАСТЕНИЙ... � 289

ЭКОЛОГИЯ       № 4       2025

в 2–3 раза ряд аборигенных трав. Наши данные 
подтверждают, что в условиях относительно вы-
сокого освещения относительная скорость роста 
ювенильных особей H. mantegazzianum достигает 
60–80 мг/г · день, а во время сильного затенения 
снижается в 3–5 раз. Средняя величина RGR рас-
тений, выращенных в опыте при переменном осве- 
щении, составляет 43 мг/г ⋅ день, а в контроле в ус-
ловиях постоянной интенсивности освещения 
возрастает на 20%.

Приведенные выше данные позволяют отнести  
H. mantegazzianum к растениям с относительно низ-
кой скоростью накопления биомассы. В природных 
условиях весной реализация потенциальной RGR  
(до 80 мг/г сухой массы ⋅ день) поддерживает кон-
курентный рост ювенильных растений, а осенью 
обеспечивает запасание пластических веществ в их 
подземные органы. Несмотря на существенное сни-
жение величины RGR в условиях затенения, юве-
нильные особи H. mantegazzianum могут накапливать 
значительную фитомассу благодаря продолжительной 
вегетации. В среднетаежной подзоне Республики 
Коми растения H. mantegazzianum вегетируют с кон-
ца апреля до конца октября. К началу третьего года 
жизни подземные органы отдельных особей запасают 
более 100 г сухой массы, которая используется вес-
ной для быстрой ремобилизации и формирования 
листвой поверхности до 2 м2 [10, 15].

Кажущееся противоречие между низкой RGR, 
размерами растений и их интенсивным захва-
том пространства можно объяснить условия-
ми вторичного ареала и особенностями роста  
H. mantegazzianum: 1) длительный период вегетации 
благодаря холодоустойчивости растений; 2) быстрое 
использование запасных веществ подземных орга-
нов (ремобилизация) для роста листьев и перехвата 
световых ресурсов в ранневесенний период; 3) регу-
ляция ростовой активности и покоя прегенератив-
ных особей, подавление жизнедеятельности других 
видов растений за счет мощного фитогенного поля 
генеративных особей [6, 10, 14, 15].

Благодаря разнообразию структурно-функ-
циональной организации растений и наличию 
периода покоя в маловидовых сообществах с до-
минированием H. mantegazzianum хорошо действует 
принцип временной очередности роста и разви-
тия, направленный на поддержание высокопро-
дуктивного многоярусного ценоза. Адаптируясь 
к разным режимам освещения, растения меняют 
архитектонику, эффективно используют световую 
энергию для накопления биомассы [16]. Покоящие- 
ся ювенильные особи наряду с банком подзем-

ных почек участвуют в возобновлении популяции  
H. mantegazzianum после повреждения надземных 
органов растений [11, 15].

Ювенильные растения в ЦП H. mantegazzianum 
формируют функциональную группу (феноти-
пический класс), отличающийся стратегией вы-
живания, что способствует более полному ис-
пользованию возможных ресурсных ниш и дает 
борщевикам преимущество над популяциями 
видов, специализированными под определенные 
условия жизни [45]. Описанные механизмы под-
держивают непрерывный поток поколений, ре-
гулярную репродукцию и восстановление после 
нарушений, что обеспечивает успешное рассе-
ление, натурализацию и конкурентоспособность  
H. mantegazzianum.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В лабораторном опыте моделировали световой 
режим, характерный для условий обитания юве-
нильных особей H. mantegazzianum в приземном 
слое самоподдерживающихся популяций вида. 
Выращиваемые длительное время (сопоставимое 
с периодом вегетации) при разной интенсивности 
освещения ювенильные растения характеризова-
лись заметными изменениями структурно-функ-
циональной организации и роста.

На начальных этапах ювенильного роста 
(первый период выращивания при освещении  
250 мкмоль/м2с ФАР) отмечали вклад основной фи-
томассы растений в листовую поверхность и под-
держание высокой скорости ассимиляции СО2. 
Относительная скорость роста растений H.  man-
tegazzianum достигала 80 мг/г сухой массы ⋅ день. 
Существенное сокращение светового довольствия 
(второй период выращивания при 20 мкмоль/м2с 
ФАР) привело к удлинению черешков, снижению 
удельной поверхностной плотности листьев, уве-
личению размеров светособирающего комплекса 
ассимиляционного аппарата ювенильных рас-
тений. В ходе длительного затенения основной 
вклад в уменьшение относительной скорости роста 
растений до предельно низкого значения 14 мг/г 
сухой массы ⋅ день вносило снижение скорости 
чистой ассимиляции углерода, опосредованное 
фотосинтезом. Восстановление интенсивности 
освещения (третий период выращивания при  
250 мкмоль/м2с ФАР) активизировало интенсив-
ность ростовых процессов и способствовало эф-
фективному запасанию пластических веществ 
в подземные органы ювенильных растений.
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Таким образом, результаты проведенного экс-
перимента показывают, что в природных условиях 
ювенильные особи H. mantegazzianum формируют 
функциональную группу, характеризующуюся 
эффективным использованием светового ресурса 
весеннего и осеннего периодов с возможностью 
перехода в состояние вынужденного покоя летом. 
Продолжительный период вегетации обеспечивает 
накопление фитомассы ювенильных растений, 
несмотря на низкую относительную скорость роста 
H. mantegazzianum. Структурно-функциональная 
адаптация ювенильных растений к условиям пере-
менного режима освещения, способность перехо-
дить в состояние покоя способствуют сохранению 
численности и возрастного спектра популяций  
H. mantegazzianum в условиях сильной внутриви-
довой конкуренции.
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Abstract – Structural and functional parameters of juvenile plants Heracleum mantegazzianum Sommier & Levier were stud-
ied in laboratory conditions. The plant illumination intensity was modeled based on observations of the light regime in the 
ground layer of natural populations of the species. Growing H. mantegazzianum under illumination of 250 μmol/m2s PAR 
(simulating the spring period) showed that at the initial stage of juvenile growth, the contribution of the main phyto-
mass to the leaves and a high rate of net photosynthesis maintained a relative growth rate of 80 mg/g · dry weight day. 
The plants adapted to a decrease in illumination to 20 μmol/m2s PAR (simulating the summer period) by lengthening 
the petioles, decreasing the leaf density, and increasing the size of the light-harvesting complex of leaf pigments. Lim-
itation of light resources caused a decrease in the relative growth rate to 14 mg/g dry weight day. Restoring the illu-
mination level to 250 μmol/m2s PAR (simulating the autumn period) activated growth and contributed to the storage 
of plastic substances, mainly in the underground organs of plants. The structural and functional changes in juvenile  
H. mantegazzianum revealed in the experiment indicate high efficiency of light resource use in spring and autumn, as 
well as a significant decrease in metabolic activity during summer shading. This strategy promotes effective growth 
during a long growing season and the preservation of the number of juvenile H. mantegazzianum under conditions of 
intraspecific competition.

Keywords:  Heracleum mantegazzianum, juveniles, light regime, shade acclimation, biomass distribution, leaf parameters, 
CO2 gas exchange, photosynthetic pigments, relative growth rate
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