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В опытных посадках чужеродного вида – медуницы Pulmonaria saccharata обнаружен транспорт фи-
тотоксичных фенолов со смывами с листьев в почву подкроновой области. При концентрации в
смывах от 0 до 15.7 мкг/мл содержание фенолов в почве достигало 13.9 мкг/г. Показатели биомассы,
отрастающей из банка семян растительности, достоверно зависели от накопления почвой феноль-
ных веществ, интенсивности вегетативного размножения P. saccharata и освещенности. Эффект
плотностно-зависимой аллелопатии вызвал лаг-фазу в накоплении фенолов почвой. Предложена
модель фенологически согласованного взаимодействия конкурентных признаков вида, включаю-
щиего аллелопатический фактор. Отмечено, что предложенный подход может способствовать вы-
яснению специфичности влияния чужеродных видов на аборигенные виды и сообщества.
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В ряде исследований особая роль в успешности
инвазивных видов отведена аллелопатии – спо-
собности растений с помощью фитотоксичных
экзометаболитов подавлять рост конкурентов.
Мета-анализ глобальной библиотеки исследова-
ний в области аллелопатии выявил продуцирова-
ние большинством изученных инвазивных видов
(51.4%) аллелопатических веществ и распростра-
нение аллелопатии в 71% семейств высших расте-
ний (Kalisz et al., 2021). По данным еще одного
мета-анализа 384-х исследований чужеродные, в
том числе инвазивные виды, подавляют ростовые
процессы аборигенных видов чаще и в большей
степени, чем другие аборигеные виды (Zhang et al.,
2020).

Учитывая большое разнообразие экзометабо-
литов, производимых растениями, высока веро-
ятность существования столь же разнообразных
механизмов, лежащих в основе успеха инвазий –
от прямых аллелопатических воздействиий (Call-
away, Ridenour, 2004; Fujii, 2017) до косвенных че-
рез взаимодействие с почвой (Dalton et al., 1989;
Blum at al., 1999; Klironomos, 2002), почвенными
микроорганизами (Blum, Gerig, 2005; Zhu et al.,
2011), арбускулярной микоризой (Blossey, NoEt-
zold, 1995; Callaway et al., 2008; Ehlers, 2011). К на-
стоящему времени сложилось устойчивое мнение

о необходимости учета большого количества раз-
нообразных факторов, влияющих на проявление
аллелопатии, в том числе биогеографического
(Yuan et al., 2012; Lyytinen, Linsdstrom, 2019), фено-
логического (Reigosa, Carballeira, 2016), метеоро-
логического (Goldenstein, Suding, 2014). Гипотеза
“плотностно-зависимой аллелопатии” предпола-
гает зависимость дозы фитотоксина, получаемой
каждой особью вида-мишени, от плотности его
популяции (“density-dependent allelopathy”: Thijs
et al., 1994; Belz et al., 2005; Barto, Chipollini, 2009;
Симагина, 2010). Степень детерминированности
аллелопатических эффектов, в особенности ме-
ханизмов транспорта экзометаболитов, от биоти-
ческих и абиотических факторов, ставит под со-
мнение феномен аллелопатического преимуще-
ства инвазивных видов.

В то же время растет число сообщений о более
высокой конкурентности видов с аллелопатиче-
скими свойствами (Nilsson, 2004; He et al., 2012;
Quasem, 2017; Liu et al., 2020). При этом сами аллело-
патические эффекты оценены как сравнительно
слабые, вклад аллелопатии в общую конкурент-
ность изученных видов в среднем не превышал 10–
25%, влияние фактора корневой конкуренции
значительно превалировало. В настоящее время
вопрос о возможности экспериментального раз-
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деления эффектов аллелопатии и ресурсной кон-
куренции остается дискуссионным (Weidenhamer,
1989; Weidenhamer et al., 1989; Inderjit, del Moral,
1997; Uddin, Robinson, 2017). В свете изложенных
проблем актуальным является экологически реа-
листичное изучение механизмов интерференции
конкурентных признаков и аллелопатического
фактора, выявление условий реализации аллелопа-
тического потенциала растений. Предполагается,
что иерархия ответной реакции целевых видов об-
разует ряд: аллелопатия < конкуренция < аллелопа-
тия + конкуренция (Fernandez et al., 2016).

Чужеродный вид медуница сахарная или бело-
пятнистая Pplmonaria. saccharata Mill. является
интересным объектом для изучения эколого-фи-
зиологического аспекта аллелопатии в целях луч-
шего понимания механизмов биоинтерференции,
способствующих инвазиям. По нашим наблюде-
ниям, в многолетних куртинах медуницы практи-
чески отсутствует сорная растительность. В своем
предыдущем исследовании мы обнаружили био-
логическую активность экстрактов листьев и вы-
тяжек почвы из подкроновой области P. saccharata
(Chernyaeva, Viktorov, 2020). Обнаруженная фито-
токсичность почвы означает, что средопреобра-
зующее воздействие P. saccharata может вызывать
трансформацию почвенного банка семян. Хотя
исследования в этом направлении установили
высокую вариабельность эффектов, чаще незна-
чительные изменения разнообразия и численно-
сти банков семян, и меньшую чувствительность
по сравнению с вегетирующей растительностью
(Gooden, French, 2014; Gioria et al., 2014; Веселкин
и др., 2018), этот вопрос требует дальнейшего изу-
чения.

Мы предположили, что экзометаболиты меду-
ницы транспортируются в почву в виде смывов
естественными осадками. Целью работы было
определение вклада алелопатического фактора
P. saccharata в подавление конкурирующей расти-
тельности в сопоставлении с другими конкурент-
ными, или влияющими на конкурентность факто-
рами – плотностью листового полога, интенсивно-
стью вегетативного развития и размножения,
условиями освещения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объект исследования. P. saccharata – коротко-

корневищный травянистый поликарпик, мезок-
серофит южноевропейского происхождения из
семейства Boraginaceae (Juss.), введен в культуру в
XVIII в. в качестве лекарственного и декоратив-
ного почвопокровного растения, вторичный аре-
ал охватывает весь умеренный пояс (Puppi, Cris-
tofolini, 1996). Размножается преимущественно
вегетативно, образует напочвенный покров высо-
той 0.35–0.45 м. Летние листья в условиях Под-
московья вегетируют до установления снежного

покрова, далее часть из них остаются зелеными до
конца весны следующего года. P. saccharata свой-
ственен весенне-летне-осеннезеленый фенорит-
мотип, в условиях интродукции сезонные ритмы
устойчивы, вид адаптировался к новым условиям
обитания (Васильева, Фомина, 2016). Для предста-
вителей семейства Boraginaceae характерно густое
опушение из железистых волосков (трихом), спо-
собных накапливать вторичные метаболиты фе-
нольной природы (Тамахина, Ахкубекова, 2018).

Эксперимент разработали с учетом представ-
ления о динамическом течении процесса конку-
ренции (Trinder et al., 2013). Для этого в опытной
посадке (новопосадке) проводили определение
биологической активности и содержания суммы
фенольных соединений в почве и смывах с ли-
стьев (1) в течение одного вегетационного сезона,
фиксировали интенсивность вегетативного раз-
множения особей P. saccharata (2) при разной
плотности посадки (3) и освещенности (4). Одно-
временно под листовым пологом медуниц cобирали
образцы свободно произрастающей из семян поч-
венного банка растительности (травостоя) для
определения влияния названных факторов на ее
биомассу.

Закладка опытных посадок. Посадочный мате-
риал P. saccharata получили из коллекции почво-
покровных растений учебно-опытного участка
кафедры ботаники МПГУ (Черняева и др., 2014).
Опытные посадки заложили в третьей декаде ав-
густа 2019 г. на территории городского округа
Пушкино Московской области на многолетней за-
лежи близи опушки соснового бора (56°06′00′′ с.ш.,
37°83′84.5′′ в.д.). Две пары гряд (2 × 3.5 м каждая
гряда) с дерново-подзолистой почвой суглини-
стого состава расположили на расстоянии 3 м
друг от друга на открытой хорошо освещенной
площадке. Первая пара гряд – вариант опыта “L”
(“light”). Вторую пару гряд затенили притеноч-
ными щитами таким образом, чтобы интервалы
прямого солнечного освещения не превышали 4 ч
в день в совокупности – вариант опыта “S”
(“shade”). Все локации находились вдали от круп-
ных деревьев и кустарников, в окружении есте-
ственно произрастающего разнотравья. На каждую
гряду высадили по 50 особей P. saccharata. Пары
гряд отличались плотностью высадки растений –
25 × 25 см и 45 × 45 см (варианты опыта “L25”,
“L45”, “S25”, “S45”). При посадке в почву не вно-
сили удобрения, предварительно выбрали корне-
вища многолетних растений, обработку гербици-
дами и ручную прополку в течение эксперимента
не проводили. В образцах почвы с каждой гряды
определили pHводный в соотношении почвы и во-
ды 1 : 5 с помощью анализатора Checker® pH Tes-
ter HI 98103 “Hanna Instruments” (pH 6.5–6.7). В
течение вегетационного сезона 2020 г. проводили
сбор образцов и мониторинг развития растений.
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Смывы с листьев. Пластиковые кюветы с за-
крепленной по верху пластиковой сеткой 5 × 5 мм
расставили на отрезки геотекстиля (для устране-
ния попадания почвы) под листовым пологом ме-
дуниц по 5 шт. на гряду рандомизированно (всего
20 шт.). Смывы собирали после дождя немедлен-
но, обьединяли в один смешанный образец,
фильтровали через двойной бумажный фильтр
“Красная лента” и помещали в закрытые стек-
лянные емкости. В качестве контроля использо-
вали дождевую воду, собранную в кюветы с сет-
кой на открытой площадке без растительности не
далее 10 м от опытных растений. Искусственные
смывы с листьев получали двумя методами. Срезан-
ные листья помещали в сосуды с дистиллированной
водой в соотношении 1 : 4 масса листьев/объем экс-
трагента на 24 ч. Срезанные листья весом 300 г рас-
кладывали на решетке и омывали мелкодисперс-
ным потоком водопроводной воды объемом 500 мл.
Полученные образцы использовали для биотестов и
определений в тот же день или хранили при 4°C в
течение 1–2 сут до анализа.

Образцы почвы. Образцы почвы собирали в
первой декаде каждого месяца из-под полога ме-
дуниц с глубины 0–5 см методом “конверта” по
10 образцов с каждой гряды, из них получали
один смешанный образец. Первый образец взяли
с гряд до высадки растений. Почву высушили до
воздушно-сухого состояния и просеяли через си-
то с ячейкой 2 мм, далее хранили при комнатной
температуре в бумажных пакетах.

Образцы травостоя. В первой декаде каждого
месяца с мая по октябрь с гряд собирали по 5 об-
разцов травостоя по 1 дм2. каждый, рандомизиро-
ванно. Первые образцы собрали через две недели
после посадки в первой декаде сентября 2019
(“X19”). Почву с растениями вырезали садовым
ножом на глубину 10 см, корни отмывали водо-
проводной водой, полученные образцы высуши-
вали до воздушно-сухого состояния и хранили
при комнатной температуре в бумажных пакетах.
Для определения сухого веса (биомассы) собран-
ные образцы поместили на 72 ч в термостат при
70°С и затем взвесили на аналитических весах.

Биотесты. Биологическую активность смывов
и образцов почвы определяли по стандартной ме-
тодике. В контрольных вариантах использовали
дождевую воду и почву с гряд до высадки расте-

ний. В качестве тест-культуры во всех биотестах
использовали кресс салат сорта Весенний, пред-
варительно тестировали семена на всхожесть по
ГОСТу (97%). Биотесты проводили в 2-х биоло-
гических и 5-ти аналитических повторностях.
Ежесуточно в течение 5 дней отмечали всхожесть,
длину корней и гипокотиля.

Определение суммарного содержания раствори-
мых фенольных соединений. В образцах почвы и
смывах с листьев содержание суммы фенолов
определяли спектрофотометрическим методом
Фолина и Чокальтеу в модификации Синглетона
и Росси (Singleton et al., 1999; Коннова и др., 2015).
Фенольные соединения почвы экстрагировали
24 ч в соотношении 1 : 1.5 w/v, в качестве экстра-
гента использовали 80%-ный этиловый спирт.
Вытяжки центрифугировали 5000 об./мин 20 мин
на центрифуге, супернатант использовали для
определений. Оптическую плотность измеряли
при 765 нм на спектрофотометре SmartSpec Plus
Spectrophotometer “BioRad Laboratories” (США).
При построении градуировочной зависимости в
качестве стандарта применяли галловую кислоту.
Определение проводили в 2-х биологических и
5-ти аналитических повторностях. Содержание
суммы фенолов выражали в эквивалентах галло-
вой кислоты в пересчете на единицу массы воз-
душно-сухой почвы или объема смывов.

Коэффициент вегетативного размножения (КВР).
Число эпигеогенных корневищ с почками у каж-
дой особи медуницы во всех вариантах опыта
подсчитали во второй декаде мая.

Анализ данных. Относительную скорость роста
(Relative Growth Rate) корня и гипокотиля про-
ростков тест-культуры в биотестах рассчитали
для второго, третьего и четвертого дней после по-
сева семян по формуле:

где Hn – средняя длина корня или гипокотиля в
день n после посева

Соотношение длины подземной и надземной
частей проростков “Root/Aerial part ratio” (RA)
расcчитали по данным 4-го дня от посева для
опытных и контрольных растений в биотестах по
формуле:

Для статистической обработки данных использо-
вали дисперсионный факторный анализ АNOVA
с повторными измерениями и однофакторный
анализ. Факторы освещенности, плотности посад-
ки, коэффициента вегетативного размножения
(КВР) считали детерминирующими, биомассу тра-

востоя и накопление фенолов почвой – зависимы-
ми. Также оценивали влияние факторов освещен-
ности и плотности посадки на КВР. Характер связи
между динамикой накопления почвой фенольных
соединений и динамикой изменений биомассы ис-
следовали с помощью нелинейного регрессионного

1 1( ) ,n n n nRGR H H H− −= −

( ) ( )длина корня мм длина надземной части мм .RA =
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анализа и непараметрического корреляционного
анализа с вычислением коэффициента ранговой
корреляции Спирмена (ρ). Значения признаков
анализировали после логарифмирования. Попар-
ные сравнения выборок по одному или несколь-
ким параметрам проводили с помощью Тьюки-
теста (Tukey HSD). Учетная единица во всех слу-
чаях – среднее значение признака ± стандартня
ошибка (m ± SE). Расчеты выполнены в програм-
ме STATISTICA 12 (StatSoft USA).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Содержание фенольных соединений и биологи-

ческая активность смывов с листьев. Концентра-
ция фенолов в дождевых смывах в течение перио-
да наблюдений варьировала от 0 до 15.7 мкг/мл
(рис. 1), кислотность – от 5.8 до 6.2.

В смывах после слабых или длительных затяж-
ных дождей, а также полученных искусственным
способом, биологическая активность отсутствова-
ла, содержание фенолов было ниже порога чувстви-
тельности метода определения. Самые высокие
концентрации получали после кратковременных
обильных осадков, однако и в этих случаях нередко
фиксировали средние, низкие или нулевые зна-
чения (рис. 1, 2).

Образцы смывов с содержанием фенольных
соединений 9–15 мкг/мл оказали следующее вли-
яние на ростовые процессы тест-культуры. Пер-
вые 1–2 сут всхожесть семян в опыте превышала
контрольные значения на 25–30%, затем показа-
тели выравнивались. Первые и вторые сутки с мо-
мента прорастания наблюдали ускорение роста
гипокотиля и корня проростков в 1.8–1.9 раза в
сравнении с контролем (рис. 3).

На третий день относительная скорость роста
гипокотиля затормозилась до значения в 2.5 раза
ниже контрольного, на четвертый – сравнялась с
контролем.

На четвертые сутки корни проростков опыт-
ного варианта значительно превосходили по дли-
не корни контроля, что привело к достоверной,
более чем трехкратной, разнице в соотношении
надземной и подземной частей растений, (RA =
= 1.71 ± 0.11 и 0.47 ± 0.03 соответственно, p < 0.001,
Тьюки тест при n = 21). Корни опытных растений
отличались повышенной жесткостью и прочно-
стью, отсутствием всасывающих корешков (рис. 4).

При концентрации фенольных веществ 4–
7 мкг/мл смывы обладали меньшей активностью
(удлинение корней на 10–35% по сравнению с
контролем). Примерно в трети образцов реги-
стрируемая активность отсутствовала.

Содержание фенольных соединений и биологи-
ческая активность в образцах почвы. Образцы поч-
вы с подготовленных гряд до высадки растений,
содержали следовые количества фенолов. К весне
следующего года концентрация фенолов увели-
чилось в 4–5 раз по вариантам опыта, в вариантах
L25 и L45 к началу мая, в S25 и S45 – к началу
июня (рис.5).

В вариантах L25 и L45 накопление фенолов
почвой происходило неравномерно, с выражен-
ными лаг-фазой в мае-июне. В течение июля со-
держание фенолов в почве более чем двукратно
увеличилось и далее не изменялось до конца пе-
риода наблюдений. В вариантах S25 и S45 накоп-
ление происходило более равномерно.

Всхожесть семян в биотестах с почвой на второй
день составляла 119%, удлинение корней пророст-
ков к пятому дню привело к достоверной разнице
значений RA контрольных и опытных растений
(0.51 ± 0.06 и 1.16 ± 0.08 соответственно, p = 0.0161
согласно Тьюки тесту).

Рис. 1 Содержание фенолов в смывах. Бары – стан-
дартная ошибка среднего. V–X – месяцы.
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Рис. 2 Распределение осадков по месяцам и декадам в
период вегетации P. saccharata в 2020 г. (по данным
метеостанции в Шереметьево МО).
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Изменения биомассы травостоя. Динамика из-
менения показателей биомассы была аналогич-
ной во всех вариантах опыта (рис. 6). В начале мая
значения достоверно различались на освещенных
и затененных грядах в 10 раз. В течение мая и
июня в вариантах L45 и L25 биомасса уменьши-
лась в 10 раз, в вариантах S45 и S25 – в 5 и 7 раз со-
ответственно, далее в июле и августе во всех вари-
антах опыта – колебалась от относительно низ-
ких до близких к нулевым значений.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Полученные данные о специфической биоло-
гической активности в дождевых смывах с ли-
стьев подтвердили нашу гипотезу о механизме
транспорта экзометаболитов P. saccharata.

В конце мая, июне и октябре концентрация
фенолов в смывах была наибольшей (рис. 1). но в
целом зависела от сложной динамики выпадения
осадков (рис. 2). Высокая вариабельность кон-
центрации экзометаболитов в смывах не позво-
лила выявить связь с фенологией P. saccharata.
Фенологические максимумы синтеза биологиче-
ски активных веществ у значительной части ин-
вазивых видов приходятся на весну и осень
(Reigosa, Carballeira, 2016), у аборигенных видов
медуниц – на середину лета (Худоногова, 2006).
Вероятно, следующие факторы снижали концен-
трацию фенолов в смывах: a) разведение обиль-
ными осадками; б) малое количествo зрелых три-
хом из-за частых осадков; в) устойчивость трихом
к слабым осадкам (поэтому искусственные смывы
не показали биологической активности); г) сни-

жение интенсивности синтеза вторичных метабо-

литов под влиянием биотических и абиотических

факторов. Феномен устойчивости трихом к слабому

дождю (в том числе к замачиванию и орошению

при получении искусственных смывов) может быть

объяснен его заведомой неэффективностью для

промачивания почвы. Мы полагаем, что транс-

порт фенолов и их аккумуляция в почве происхо-

дили в том числе при запредельно низких для ко-

личественного определения концентрациях при

условии большого объема осадков. Возможен пе-

ренос фенолов в почву талыми водами.

Рис. 3 Влияние смывов с листьев P. saccharata на длину корня и гипокотиля проростков кресс-салата, содержание фе-
нолов в образце 12.7 мкг/мл. RGRr – относительная скорость роста корня (а), RGRhp – относительная скорость роста
гипокотиля (б); 2–4 – дни опыта. Темные столбцы – контроль, светлые столбцы – опыт. Бары – стандартная ошибка
среднего. Разные буквы над столбцами обозначают различия между группами данных согласно Тьюки тесту на уровне
p ≤ 0.05.
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Рис. 4. Проростки кресс-салата на 4-ый день биоте-
ста. Tr – влияние смывов с листьев P. saccharata, С –
контроль (дождевая вода). Содержание фенолов в об-
разце смывов 12.7 мкг/мл.
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Биологическая активность смывов и почвен-

ных образцов была стимулирующей. Аналогия

реакций тест-культур на смывы с листьев и вы-

тяжки из почвы подтверждает идентичность ал-

лелопатических веществ P. saccharata в смывах и

почве. В наших предыдущих экспериментах низ-

кие концентрации экзометаболитов P. saccharata
вызывали такие же первичные эффекты (Cherny-

aeva, Viktorov, 2020). За ними следовало торможе-

ние ростовых процессов на фоне нарушения вод-

ного обмена и снижения скорости накопления

сухого вещества. Возможными причинами этого

явления могли быть преждевременное истоще-

ние запасов питательных веществ семени, нару-

шения механизмов поглощения воды корнями и

водного транспорта. Полученные данные согла-

суются с сообщениями о высокой скорости роста

на экспоненциальной стадии прорастания семян,

нарушении баланса надземной и подземной ча-

стей, недоразвитии тонких корней, лигнифика-

ции ксилемной части сосудистых пучков и нару-

шении водного обмена в качестве повреждающих

факторов воздействия аллелопатических веществ

фенольной природы (Кефели, 1974; Blum, Gerig,

2005; Li et al., 2010; Симагина, Лысикова, 2010).

Важно, что у тест-культур с низкой всхожестью

экзометаболиты P. saccharata значительнее увели-

чивали долю проросших диаспор, то есть активи-

ровали прорастание в том числе покоящихся и

невыполненных семян. Однако, не только в лабо-

раторных условиях, но и в естественной среде пе-
речисленные метаболические нарушения были
нелетальными и обратимыми, по крайней мере
часть проростков могла выживать и продолжать
развитие. Поскольку фенольные вещества P. sac-
charata накапливаются в почве, слабая токсич-
ность важна для исключения аутоинтоксикации
донора. Таким образом, этого слабого воздей-
ствия не достаточно для полного устранения кон-
курентов в подкроновой области.

Мы полагаем, что под влиянием экзометабо-
литов почвы и смывов происходила активация и
синхронизация прорастания семян почвенного
банка в опытных посадках P. saccharata с резуль-
тирующим снижением жизненности проростков.

В мае биомасса травостоя достоверно с высокой
детерминацией зависела от освещенности, и не за-
висела от плотности посадки (табл. 1). Численность
и разнообразие банка семян, вероятно, не отлича-
лись по вариантам опыта, но на затененных грядах
проростки погибали от недостатка света. Всего мы
обнаружили на всех грядах 14 видов трав. В начале
мая, на пике развития, в образцах с гряд с полным
освещением было по 10–22 особи, с затененных –
по 6–10.

Тесная отрицательная корреляция между ди-

намикой изменения биомассы и накоплением

фенолов почвой подтверждает гипотезу о стати-

стически значимом вкладе аллелопатического

фактора P. saccharata в подавление конкурирую-

Рис. 5. Динамика содержания фенолов в почве подкроновой области P. saccharata по вариантам опыта L (а) и S (б). V–
X – месяцы. Бары – стандартная ошибка среднего. Разные буквы обозначают различия между группами данных со-
гласно Тьюки тесту (Tukey HSD) на уровне p ≤ 0.05.
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щей растительности (табл. 2). Данные анализа

различались по вариантам опыта L и S. Коэффи-

циенты детерминации регрессионной модели

были значительно ниже и также различались по

Рис. 6. Динамика изменений биомассы (сухого веса) сорной растительности по вариантам опыта L (а) и S (б). V–X –
месяцы. Бары – стандартная ошибка среднего. Разные буквы обозначают различия между группами данных согласно
Тьюки тесту (Tukey HSD) на уровне p ≤ 0.05.
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Таблица 1. Значимость влияния факторов на биомассу и содержание фенолов в почве в дисперсионном анализе
ANOVA

Примечание.  – скорректированный на число параметров коэффициент детерминации (R2). Значения р < 0.05 выделены

полужирным шрифтом.

Признаки
Факторы

Освещенность Плотность посадки КВР

Коэффи-

циенты
F df P F df p F df p

Б
и

о
м

а
с

с
а

V 73.01 2 0.9600 0.0134 0.0405 2 0.4702 0.8590 292.67 2 0.9948 0.0412
VI 2.5983 2 0.3475 0.2482 0.5057 2 0.1972 0.5507 887.56 2 0.9983 0.0237
VII 0.8295 2 0.0602 0.4585 1.3940 2 0.1160 0.3591 106.36 2 0.9859 0.6840

VIII 0.8731 2 0.0441 0.4487 4.200 2 0.5164 0.1768 0.5870 2 0.0379 0.6782

IX 0.1908 2 0.3693 0.7048 17.522 2 0.8463 0.0526 0.3715 2 0.7211 0.7574

X 0.9002 2 0.0032 0.4245 0.7353 2 0.0967 0.4815 76.50 2 0.9805 0.0805

С
о

д
е
р

ж
а

н
и

е

ф
е
н

о
л

о
в

 в
 п

о
ч

в
е V 21.58 2 0.8727 0.0433 0.1250 2 0.4117 0.7574 150.59 2 0.0990 0.0575

VI 0.8679 2 0.0460 0.4498 0.2249 2 0.3483 0.6820 4.34 2 0.6905 0.3211

VII 104.976 2 0.9719 0.0093 0.0011 2 0.4991 0.9755 82.04 2 0.9818 0.0778

VIII 159.06 2 0.9813 0.0062 0.0251 2 0.4813 0.8885 83.38 2 0.9821 0.0772

IX 0.0558 2 0.1738 0.5336 0.8299 2 0.061 0.4584 0.1493 2 0.5067 0.8775

X 1.1196 2 0.0383 0.4009 1.1195 2 0.0383 0.4009 0.2827 2 0.9640 0.7992

2
adjR 2

adjR 2
adjR

2
adjR
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вариантам опыта. Этому явлению требуется иное

обьяснение, чем логически и смыслово очевид-

ная опосредованность связи между признаками

или возможное несовершенство математических

моделей. Необходимо учесть прямое влияние еще

двух факторов, один из которых изменил динами-

ку накопления фенолов почвой, а другой вызвал

резкое снижение значений биомассы.

Эффект плотностно-зависимой аллелопатии

(density-dependent allelopathy) заключается не

только в обратной пропорциональности дозы фи-

тотоксина плотности особей-мишеней, но и в его

поглощении целевыми растениями, то есть рас-

ходовании. В вариантах L25 и L45 весенняя сти-

муляция прорастания семян почвенного банка

экзометаболитами привела к ускоренному набору

биомассы травостоя и одновременно повышен-

ному расходованию экзометаболитов, как посту-

пающих со смывами, так и аккумулированных в

почве. Смещение динамического баланса накоп-

ления, потерь и расходования фенолов в сторону

убыли стало причиной лаг-фазы накопления фе-

нолов почвой в мае и июне (рис. 5). Теснота связи

корреляции между анализируемыми признаками

в этих вариантах опыта была наименьшей (табл. 2).

В вариантах опыта S25 и S45 в связи с сравнитель-

но более низкими значениями биомассы баланс

был смещен в сторону накопления, процесс раз-

вивался по линейной модели, теснота связи была

наибольшей.

В условиях интродукции в сравнении с абори-

генными представителями рода фенофазы у

P. saccharata проходят на 7–10 дней позже (Васи-

льева, Фомина, 2016). В начале второй декады ап-

реля мы отметили первые цветущие особи в

опытных насаждениях. Перезимовавшая особь

несла 3–4 прошлогодних вегетирующих листа и

немногочисленные весенние листья на генера-

тивно-вегетативных побегах. В период весеннего

светового “окна” со второй декады апреля по вто-

рую декаду мая под изреженным пологом насаж-

дений P. saccharata сложились благоприятные

условия для прорастания семян почвенного банка.

Со второй декады мая до середины июня длилась

фаза развития эпигеогенных корневищ с розетка-

ми. Значительное увеличение размеров отдельной

особи P. saccharata происходило в короткий срок в

результате формирования клона с погружающи-

мися в почву 5–9 новообразованными корневи-

щами длиной 6–8 см с придаточными корнями и

парциальными розетками летних листьев. С этой

фенофазой совпало по времени 5–10 кратное

снижение биомассы травостоя (рис. 5).

Показатель КВР отражает интенсивность про-

странственной экспансии, накопления надзем-

ной биомассы и увеличения плотности листового

полога, что в совокупности является важным

конкурентным признаком вида в борьбе за про-

странство и ресурсы. Значения КВР в вариантах

L25 и L45 составили 6.02 ± 0.1 и 5.5 ± 0.09, в вари-

антах S25 и S45 – 7.62 ± 0.13 и 7.82 ± 0.14. Как фак-

тор детерминации КВР достоверно оказывал об-

ратно пропорциональное влияние на динамику

биомассы, с максимальными коэффициентами в

мае и июне (  = 0.9948, 0.9983, p = 0.0412, 0.0237

соответственно) (табл. 1).

Значения КВР были в высокой степени детер-

минированы условиями освещения (  = 0.9419,

p = 0.001), в вариантах L25 и L45 – еще и плотно-

2

adjR

2

adjR

Таблица 2. Значимость корреляции и регрессии между накоплением почвой фенольных соединений и динами-
кой биомассы сорных растений

Примечание.  – скорректированный на число параметров коэффициент детерминации (R2). Значения р < 0.05 выделены

полужирным шрифтом.

Признак Фактор

Биомасса содержание фенолов в почве

Вид анализа корреляционный анализ регрессионный анализ

Вариант опыта

Коэффициенты
ρ p F p Logb

L + S –0.7370 0.0133 9.1460 0.3115 0.0076 –0.59

L –0.6690 0.0173 15.4365 0.5675 0.0282 –0.78

S –0.8933 <0.0001 20.9639 0.6447 <0.001 –0.82

2
adjR

2
adjR
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стью высадки (  = 0.6034, p < 0.01). В природ-

ном ареале мезоксерофит P. saccharata обитает в

полутени под пологом разреженных лесов, на от-

крытых площадках растения могут страдать от пе-

регрева и иссушения (Puppi, Cristofolini, 1996).

Поэтому значения КВР достоверно различались

между световым и теневым вариантами опыта, а

также между L45 и L25 (р = 0.0276, согласно Тью-

ки тесту). В последнем случае разницу можно

объяснить самозатенением растений.

Предположительно, значения КВР связаны

обратно пропорциональной зависимостью с на-

коплением фенолов почвой (p = 0.0575, 0.0772,

0.0778 в мае, июле, августе соответственно, близ-

кие к достоверности) (табл. 1). Таким образом, в

неблагоприятных условиях избыточной инсоляции

возможна аллокация ресурсов с роста и развития на

синтез экзометаболитов. В июле и августе на накоп-

ление фенолов косвенно оказал достоверное поло-

жительное влияние фактор освещенности (табл. 1),

что объяснимо зависимостью фотосинтеза и об-

разования вторичных метаболитов от интенсив-

ности освещения.

На основе полученных данных мы создали

экологически реалистичную модель конкурент-

ности P. saccharata по отношению к банку семян

аборигенных видов. В варианте L45 в неблагопри-

ятных для P. saccharata условиях значение КВР бы-

ло минимальным. Экзометаболиты индуцирова-

ли дружное прорастание семян почвенного банка

и формирование проростков с низкой конкурент-

ностью. В условиях достаточного освещения зна-

чение биомассы в этом варианте опыта было мак-

симальным. Доза экзометболитов в этом случае

2

adjR снизилась (Tseng et al., 2003), но фитотоксичность

могла оставаться относительно высокой, если

предположить сравнительно большую чувстви-

тельность вегетирующих растений. Затем дубли-

рующее взаимодействие аллелопатического фак-

тора и вегетативного развития особей P. saccharata
с усилением конкуренции за ресурсы и простран-

ство, привело к практически полной элиминации

конкурирующей растительности в этом, и во всех

других вариантах опыта (рис. 5). Мы полагаем,

что своевременную весеннюю актививацию про-

растания семян почвенного банка вызвали экзо-

метаболиты, накопленные почвой в предыдущем

сезоне, а не смывы, поскольку в фазах отрастания

и цветения перезимовавшие особи находились в

состоянии физиологического компромисса между

ростом, развитием и синтезом экзометаболитов.

Таким образом, успех в борьбе с конкурирую-

щей растительностью определялся фенологиче-

ской согласованностью индукции прорастания

банка семян фенолами и форсированного разрас-

тания особей P. saccharata в фазе вегетативного

развития и размножения (рис. 7).

Полученные нами данные, на первый взгляд,

не противоречат ранее опубликованным в отно-

шении банка семян. Его численность находится в

динамическом равновесии между ежегодным вос-

полнением и убылью проросших и погибших диас-

пор. Истощение возможно при условии, если плот-

ный листовой полог P. saccharata летом и осенью

препятствует заносу семян. Летне-осенняя лаг-фаза

в накоплении фенолов в условиях высокой конку-

ренции могла быть связана с продолжающимися в

меньших объемах процессами активации прораста-

Рис. 7. Схема фенологически согласованных процессов в насаждениях P. saccharata в условиях интродукции.
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ния и элиминации, или с сезонным снижением ин-

тенсивности синтеза метаболитов, или сложени-

ем этих факторов (рис. 5). Таким образом, вопро-

сы восстановления численности и сохранения

разнообразия банка семян остаются открытыми,

хотя видовые различия могут сглаживаться в

условиях эффективного взаимодействия аллело-

патии и ресурсной конкуренции (Fernandez et al.,
2016).

Таким образом, проведенное исследование

эколого-физиологических особенностей конку-

рентности P. saccharata может пролить свет на во-

прос, насколько специфичными могут быть эф-

фекты со стороны чужеродных видов на абори-

генные виды и сообщества.

Предложенная нами модель конкурентности

P. saccharata по отношению к банку семян обладает

инвариантностью благодаря связи аллелопатиче-

ского фактора с регулярными метеорологическими

явлениями, и интеграции с конкурентными при-

знаками вида в плоскостях фенологии, физиоло-

гии, морфологии, экологии. Согласно этой модели,

экзометаболиты транспортируются в почву с

осадками. Накопленные почвой в предыдущем

сезоне фенольные вещества стимулируют раннее

и дружное прорастание семян почвенного банка,

затем ослабленные фитотоксинами растения не

выдерживают конкуренции за ресурсы и про-

странство в результате форсированного вегета-

тивного развития P. saccharata. В условиях интро-

дукции процесс характеризуется фенологической

согласованностью. Расход экзометаболитов на

подавление конкурирующей растительности в

период вегетации и естественные потери компен-

сируют регулярные поступления со смывами с

листьев, поддерживающие динамический баланс

фенольных соединений в почве.

Нам не удалось выявить фенологические мак-

симумы секреции экзометаболитов, нет ясности

в дальнейшей судьбе банка семяи, что может быть

предметом будущих исследований. Поскольку

аллелопатическая интерференция является отно-

сительно слабым взаимодействием, просто сек-

реции экзометаболитов не достаточно для реали-

зации конкурентного преимущества. Представ-

ляется, что роль аллелопатии в конкурентном

успехе видов целесообразно оценивать не столько

по уровню фитотоксичности, сколько по согласо-

ванности и устойчивости динамического взаимо-

действия между конкурирующими растениями,

включающего аллелопатическй фактор.
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Interference of Factors in the Competitive Interaction of the Alien Species
Pulmonaria saccharata (Mill) with a Seed Bank in the Conditions of Introduction

E. V. Chernyaeva1, # and V. P. Viktorov1

1 Moscow State Pedagogical University, 6/3 Kibalchicha str., Moscow, 129164 Russia
#e-mail: ev.chernyaeva@mpgu.su

In experimental plantings of an alien species sugar lungwort Pulmonaria saccharata, the transport of phyto-
toxic phenols with leaf leachates into the soil of the subcronal area was detected. At a concentration in leach-
ates from 0 to 15.7 mcg/ml, the phenol content in the soil reached 13.9 mcg/g. The biomass of vegetation
growing from the seed bank significantly depended on the accumulation of phenolic substances by the soil,
the intensity of vegetative reproduction of P. saccharata and solar illumination. The effect of density-depen-
dent allelopathy caused a lag-phase in the accumulation of phenols by the soil. A model of phenologically or-
dered interaction of competitive traits of a species, including an allelopathic factor, is proposed. It is noted
that the proposed approach can help clarify the specificity of the influence of alien species on native species
and communities.

Keywords: seed bank, vegetative reproduction, competition, leaf leachates, density-dependent allelopathy,
phenolic substances, alien species, Pulmonaria saccharata
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