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В основе оперативной генотипической адаптации растений к недостатку тепла лежит регуляция пе-
рераспределения ресурсов тепла между вегетативной и генеративной фазами развития. У коротко-
дневных растений, цветущих при сокращающейся длине дня, перераспределение ресурсов тепла
между фазами регулируется механизмом фотопериодической чувствительности. Растения, зацвета-
ющие при более длинном дне, переходят в генеративную фазу развития раньше и тем самым полу-
чают больше ресурсов тепла на созревание семян. При этом сокращается продолжительность и теп-
лообеспеченность вегетативной фазы, в результате чего уменьшается вегетативный рост растений и
потенциальная семенная продуктивность. Это приводит к снижению конкурентоспособности рас-
тений в ценозах. Оптимальный баланс между продолжительностью вегетативной и генеративной
фаз в каждой зоне индивидуален и достигается в процессе естественного отбора генотипов на опти-
мальный для условий зоны порог фотопериодической чувствительности. В статье рассмотрены осо-
бенности порогов фотопериодической чувствительности растений амброзии полыннолистной Am-
brosia artemisiifolia (Asteraceae) с южной и северной границ вторичного ареала в связи с особенностя-
ми динамики фотопериода и температурных условий их местообитаний. Дается прогноз
возможности продвижения ареала к северу, которая связана как с потенциальной вариабельностью
генотипов, так и с тенденциями потепления климата.

DOI: 10.31857/S0044459622010080

Условием выживания популяций однолетних
видов растений является их способность стабиль-
но из года в год формировать за период вегетации
число семян, достаточное для перманентного
возобновления популяции. Перманентность вос-
производства достигается сбалансированностью
сезонной и многолетней динамики развития рас-
тений с локальной динамикой экологических

факторов среды – абиотических и биотических.
В условиях дефицита ресурсов тепла цикл онтоге-
неза растений должен укладываться в период ве-
гетации, возможный на территории их распро-
странения. Потребности растений натурализо-
вавшейся популяции в тепле не могут выходить за
пределы теплообеспеченности территории.

УДК 581.5
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Жизненный цикл однолетних растений под-
разделяется на периоды вегетативного и репро-
дуктивного развития. В вегетативный период
происходит рост растений и формирование их га-
битуса. При этом решаются задачи конкуренции
с другими растениями в ценозе и формируется
потенциал для последующего продуцирования
семян. В репродуктивный период, если рассмат-
ривать его от начала пыления и завязывания се-
мян, прекращается вегетативный рост растений,
и основные потоки ассимилятов перенаправля-
ются на созревание семян. Оптимальный баланс
в распределении ресурсов тепла между вегетатив-
ной и репродуктивной фазами может быть раз-
ным для разных климатических зон. Удлинение
продолжительности и, соответственно, тепло-
обеспеченности одной фазы снижает теплообес-
печенность другой. Удлинение продолжительно-
сти репродуктивной фазы гарантирует большую
вероятность вызревания семян даже в самые хо-
лодные годы, но при этом замедляется вегетатив-
ный рост растений, в связи с чем, в частности,
снижается их конкурентоспособность.

Дата перехода от вегетативного к репродуктив-
ному развитию определяется настройкой чув-
ствительности растений к внешним сигнальным
факторам. Для короткодневных видов сигналь-
ным фактором является сокращение длины дня
до определенного порогового значения. Зацвета-
ние растений при более длинном дне увеличивает
период их репродуктивного развития, при более
коротком – увеличивает период вегетативного
развития.

В основе адаптивной стратегии инвазивных
видов растений при продвижении их на север ле-
жит прежде всего модификация систем чувстви-
тельности к пороговым значениям сигнальных
факторов среды. Генетически обусловленные
различия порога фотопериодической чувстви-
тельности у растений одной популяции и вариа-
ция этих порогов у разных популяций позволяют
синхронизировать динамику развития растений с
разнообразными локальными особенностями се-
зонной динамики экологических факторов среды
в зоне инвазии. При оптимальном пороге фото-
периодической чувствительности растения ло-
кальной популяции переходят от вегетативной к
репродуктивной фазе развития в оптимальные да-
ты. Оптимальной для перехода к генеративному
развитию считается дата, которая обеспечивает
наилучший баланс вегетативного и генеративно-
го развития растений популяции, и в итоге как
успешное противодействие биоценотическому
прессу, так и стабильное и достаточное для пер-
манентного существования популяции воспроиз-
водство фертильных семян.

Амброзия полыннолистная (Ambrosia artemi-
siifolia L.) – вредоносный вид, засоряющий поля

и вызывающий приступы астмы у людей, страда-
ющих аллергией на его пыльцу. Амброзия была
занесена в Евразию из Америки и начала свое
распространение более столетия назад. В настоя-
щее время северная граница ее массовой натура-
лизации на европейской территории России про-
ходит по Курской, Воронежской, Саратовской
областям. Вторичный ареал амброзии до сих пор
не стабилизировался. Поэтому перспективы рас-
ширения ареала вида вызывают большой интерес
и тревогу. A. artemisiifolia – короткодневное расте-
ние, и ее цветение приходится на конец лета, ко-
гда длина дня уменьшается до порогового значе-
ния, которое является сигналом для начала цвете-
ния (Allard, 1945). Порог зацветания растений
северных популяций амброзии приходится на бо-
лее длинный день, чем южных, т.е. на более ран-
ние даты (Dickerson, Sweet, 1971). Это увеличива-
ет продолжительность репродуктивного периода
и предоставляет дополнительные ресурсы тепла,
необходимые завязавшимся семенам для созрева-
ния. Поэтому потенциал продвижения амброзии
на север характеризуется прежде всего размахом
вариации особей и популяций вида по значениям
порога фотопериодической чувствительности.

В ранее проведенных географических опытах с
популяциями амброзии полыннолистной разно-
го происхождения были выявлены различия в
сроках зацветания северных и южных популяций
(Genton et al., 2005; Leiblein-Wild et al., 2014; Li
et al., 2015; Scalone et al., 2016). Было установлено,
что растения северных популяций в условиях бо-
лее высоких широт переходят в генеративную фа-
зу раньше, чем растения южных популяций. При
этом связь потенциала распространения и нату-
рализации растений, характеризующихся разны-
ми фотопериодическими порогами, с темпера-
турными условиями разных климатических зон
количественно не оценивалась.

Цель нашего исследования – изучить вариа-
цию порогов фотопериодической чувствительно-
сти растений популяций A. artemisiifolia разного
происхождения, связав ее с региональной дина-
микой фотопериода и температурных условий пе-
риода созревания семян. На основе выявленных
закономерностей определить экологический по-
тенциал распространения A. artemisiifolia на север.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Наблюдения за динамикой развития растений
популяций A. artemisiifolia проводили в 2019–2020 гг.
в четырех регионах России: г. Славянск-на-Кубани
(Краснодарский край), г. Воронеж, г. Москва и
г. Уфа.

Растения местных популяций изучали в есте-
ственных условиях в Славянске-на-Кубани
(45.23° с.ш., 38.16° в.д.), расположенном в зоне
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экологического оптимума амброзии, и в Вороне-
же (51.72° с.ш., 39.21° в.д.) – вблизи современной
северной границы натурализации вида. Изучае-
мые растения отмечали бирками. В Краснодар-
ском крае изучено 16 нумерованных растений, в
Воронеже – 30. Фенологические наблюдения и
биометрические измерения проводили на инди-
видуальных маркированных растениях по единой
методике с интервалом в одну неделю. Наблюде-
ния начинали проводить с начала июля – до пере-
хода самых ранних растений в генеративную фа-
зу. Измеряли высоту растений, динамику разви-
тия – число пар листьев на главном побеге,
регистрировали даты перехода растений в генера-
тивную фазу, начало и интенсивность пыления,
дату появления первых зрелых плодов. С начала
созревания плодов еженедельно оценивали дина-
мику семенной продуктивности. Для этого про-
водили сбор созревших плодов со всего растения
или, если растение крупное, с модельного сред-
него по семенной продуктивности побега. В по-
следнем случае семенную продуктивность всего
растения рассчитывали перемножением числа
созревших плодов на модельном побеге на число
побегов на растении.

Кроме наблюдений за местными популяциями,
в 2020 г. по аналогичной методике в вегетацион-
ных опытах был изучен одинаковый географиче-
ский набор, включающий растения южной и се-
верных популяций. Изучение проводили на ста-
ционарах в Москве (55.64° с.ш., 38.10° в.д.) и Уфе
(54.76° с.ш., 56.13° в.д.), расположенных несколь-
ко севернее границы натурализации амброзии.
Для посева были использованы семена, собран-
ные в 2019 г. Семена растений южной популяции
были собраны в Славянске-на-Кубани на дамбе
р. Протоки, координаты 45.25° с.ш., 38.16° в.д.
Семена растений трех популяций с северной гра-
ницы вторичного ареала (северные популяции)
были собраны на пустыре в Воронеже (51.72° с.ш.,
39.21° в.д.) и на обочинах автомобильных дорог
вблизи с. Каплино (Белгородская обл.; 51.35° с.ш.,
37.82° в.д.) и п. Горшечного (Курская обл.; 51.52° с.ш.,
37.99° в.д.). Наблюдения проводили за 10 расте-
ниями популяций разного происхождения, выра-
щиваемыми в естественных климатических усло-
виях.

Перевод фенологических дат в градусо-дни
(суммы активных температур выше 10°С) произ-
водили по среднесуточным температурным дан-
ным ближайших метеостанций. Корректность
использования метеостанционных данных для
конкретных условий стационаров поверялась
данными, снятыми с логгеров, которые заклады-
вали на стационарных площадках. За порог ак-
тивной вегетации амброзии принимали темпера-
туру выше 10°С. При оценке связи динамики раз-
вития амброзии с температурным фактором
рассчитывали кумулятивные показатели сумм ак-

тивных температур с порогом выше 10°С (САТ10).
По аналогичной методике проводили наблюде-
ния и в географических опытах на стационарах.

Примененная при оценке экологического по-
тенциала продвижения A. artemisiifolia на север
методика эколого-географического анализа и мо-
делирования описана в работе А.Н. Афонина и
Ю.В. Соколовой (2018). Для проведения эколого-
географического моделирования были составле-
ны карты сумм температур за период созревания
семян – от даты начала пыления (переход через
фотопериодические пороги 14, 15 и 15.5 ч) до
окончания активной вегетации: карты САТ10фп14,
САТ10фп15, САТ10фп15.5.

ОПРЕДЕЛЕНИЕ СУММ ТЕМПЕРАТУР, 
НЕОБХОДИМЫХ ДЛЯ СОЗРЕВАНИЯ СЕМЯН 

A. ARTEMISIIFOLIA
Продолжительность созревания семян обу-

словлена температурным фактором. Считается,
что длина дня не оказывает влияния на продол-
жительность созревания семян от момента их за-
вязывания (Deen et al., 1998). Завязывание семян
происходит при попадании пыльцы на рыльце
пестика. В качестве маркера начала завязывания
семян была принята фенологическая дата начала
пыления. Суммы температур, необходимые для
созревания первых семян маркированных расте-
ний, определяли как разницу между накопленны-
ми САТ10 на дату появления первых зрелых пло-
дов на растении и САТ10 на дату начала пыления.

Средние значения САТ10 за период созревания
семян отличались у исследованных южных и се-
верных популяций в их естественных местооби-
таниях (табл. 1).

Для успешной адаптации к условиям северной
зоны начало пыления амброзии должно прихо-
диться на дату, сумма температур от которой до
конца вегетации гарантированно составляет не
менее достаточных значений для вызревания ми-
нимального пула семян. Для северной воронеж-
ской популяции минимальное количество САТ10,
достаточных для появления первых зрелых се-
мян, составляет по нашим наблюдениям 608°С.

РОЛЬ ФОТОПЕРИОДИЧЕСКОЙ 
ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТИ В АДАПТАЦИИ 

ПОПУЛЯЦИЙ A. ARTEMISIIFOLIA
К ЛОКАЛЬНЫМ УСЛОВИЯМ 
ТЕПЛООБЕСПЕЧЕННОСТИ

Пыление амброзии растянуто во времени и на-
чинается, как правило, с раскрывания несколь-
ких цветков самых нижних корзинок терминаль-
ной кисти. В последующие дни последовательно
раскрываются и пылят остальные цветки корзин-
ки. Одновременно, по мере созревания верхних
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корзинок кисти, их цветки также переходят к по-
следовательному пылению. Боковые кисти диф-
ференцируются и переходят к цветению позднее,
чем терминальная. Все это в итоге приводит к
растянутости периода пыления особи.

Отдельные особи популяции несколько разли-
чаются по порогу чувствительности к фотоперио-
дическому сигналу, что приводит к неодновре-
менности их зацветания и еще большей растяну-
тости периода пыления в целом. Например, по
наблюдениям на Славянском стационаре
(45.2° с.ш.), самое раннее из отмеченных расте-
ний местной популяции начало пылить 7 августа
при 14.5-часовом дне (т.е. при длине дня 14 ч 30
мин) и завершило пыление 4 сентября. Самые
поздние из отмеченных в Славянске растений на-
чинали пыление в начале сентября (13.1-часовой
день) и закончили пылить в конце сентября. Та-
ким образом, пыление особи может быть растяну-
то на месяц, а для популяции в целом этот период
может длиться до двух месяцев и более. Средняя
для всех изученных растений местной славянской
популяции дата начала пыления пришлась на
20 августа. Длина дня на эту дату составила 13.9 ч.
Эту длину дня можно считать фотопериодическим
порогом пыления местной популяции амброзии,
хотя понятно, что фотопериодический сигнал был
принят растениями еще раньше, и переход в пы-
лящее соцветие потребовал некоторого времени.

В Славянске подобная настройка механизма
фотопериодического порога пыления приводит к
тому, что первые завязи семян у растений мест-
ной популяции начинают образовываться в сред-
нем с 20 августа, и до окончания периода актив-
ной вегетации на созревание семян популяция
имеет САТ10 порядка 1158°С за среднемноголет-
ний период (рис. 1).

Учитывая, что на юге для формирования зре-
лых плодов A. artemisiifolia от момента их завязы-
вания достаточно порядка 716°С (табл. 1), а фи-
зиологические САТ10 от даты появления первых
зрелых плодов до массового плодоношения со-
ставляют порядка 300°С, ориентация на 13.9-ча-
совой день гарантирует популяции амброзии по-
лыннолистной в условиях южной зоны стабиль-
ную теплообеспеченность периода вызревания не
только самых ранних завязей, но и самой массо-

вой когорты семян, завязавшихся в период пика
пыления.

Однако подобная настройка механизма фото-
периодической чувствительности не универсаль-
на в экологическом отношении для условий дру-
гих зон. В географическом опыте 2020 г. растения
южной славянской популяции, посеянные на бо-
лее северных стационарах – в Москве (55.6° с.ш.)
и Уфе (54.7° с.ш.), – перешли к пылению при
длине дня, близкой к той, при которой они начи-
нали пылить в Славянске – 13.6- и 13.5-часовой
день соответственно (табл. 2). Но такая длина дня
в Москве, в отличие от Славянска, приходится не
на вторую декаду августа, а на 4 сентября. По
среднемноголетним данным сумма активных
температур выше 10°C от этой даты до конца ак-
тивной вегетации составляет в Москве всего
238°C. Поэтому ресурсов тепла в Москве в сред-
немноголетнем аспекте недостаточно для созре-
вания семян даже самых раннеспелых растений
славянской популяции. Условия осени конкрет-
ного 2020 г. в Москве были аномально теплыми, и
сумма активных температур от 4 сентября до кон-
ца вегетации составила 499°C. Но и этой суммы
температур хватило на формирование только
сравнительно небольшого количества зрелых се-
мян у самых раннеспелых растений славянской
популяции (табл. 3).

Как происходила адаптация A. artemisiifolia к
условиям более северной зоны? Продвижение
амброзии полыннолистной на север происходило
постепенно из южного очага – предположитель-
но, из Предкавказья и/или Крыма (Марьюшки-
на, 1986; Afonin et al., 2018) с начала 20-го столе-
тия. Возможность продвижения обеспечивалась
естественным отбором адаптированных к север-
ным условиям генотипов из первоначальной ин-
вазивной популяции и, возможно, дополнитель-
ным внешним заносом генотипов, еще более
адаптированных к условиям северных зон (Gen-
ton et al., 2005). К настоящему времени некоторые
из самых северных натурализовавшихся популя-
ций A. artemisiifolia отмечены на севере Курской и
Воронежской областей.

Стационарное изучение местной популяции
амброзии в Воронеже показало, что растения с
северной границы вторичного ареала отличаются

Таблица 1. Суммы активных температур (САТ10), необходимые для появления первых зрелых семян A. artemisiifolia
на растениях двух популяций разного происхождения в их естественных местообитаниях

Параметры
Суммы активных температур, °С

южная (славянская) северная (воронежская)

Среднее 716 608
Минимальное 374 503
Максимальное 1009 794
Стандартное отклонение (SD) 167.6 68.1
Количество растений 16 30
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от растений южных популяций прежде всего по-
рогом фотопериодической чувствительности.
Самые ранние растения местной популяции на-
чинали пыление в Воронеже 31 июля, т.е. при
15.5-часовом дне, самые поздние 20 августа – при
14.4-часовом дне. Средняя по отмеченным расте-
ниям местной воронежской популяции дата на-
чала пыления пришлась в 2020 г. на 10 августа,
длина дня на эту дату (фотопериодический порог
завязывания семян местной популяции) составила
14.9 ч. В условиях Воронежа среднемноголетняя
50-процентная теплообеспеченность периода от
начала пыления местных популяций, если оно
ориентировано на 14.9-часовой день, составляет
до окончания активной вегетации САТ10 = 819°C
(рис. 2).

Учитывая, что для созревания первых семян от
даты начала пыления воронежской популяции
необходима САТ10 = 608°C (табл. 1), а САТ10 от да-
ты начала плодоношения до массового плодоно-
шения составляет порядка 300°C, ориентация на

14.9-часовой день гарантирует воронежской по-
пуляции амброзии полыннолистной в местных
условиях стабильную теплообеспеченность пери-
ода вызревания семян только ранних генотипов.
Вероятность вызревания семян, завязавшихся в
пик пыления изученной местной популяции, со-
ставляет в условиях Воронежа менее 50%. Смеще-
ние пика пыления на дату негарантированного
вызревания семян может быть обусловлено как
недолгой историей распространения A. artemisii-
folia в Воронежской области, так и эффективно-
стью механизма твердосемянности, позволяющего
надежно депонировать семена более урожайных
позднеспелых генотипов в почвенном банке.
В такой ситуации механизм адаптации, базирую-
щийся на производстве большего числа семян
при меньшей гарантии, может иметь преимуще-
ство перед механизмом, основывающимся на га-
рантированном во всем ряде лет вызревании не-
большого числа семян.

Рис. 1. Теплообеспеченность (50-процентная) периода созревания семян местной популяции A. artemisiifolia в Славян-
ске-на-Кубани за период 1989–2018 гг. Ориентация начала пыления на 13.9-часовой день в условиях Славянска-на-
Кубани за среднемноголетний период предоставляет местной популяции сумму активных температур 1158°C с поро-
гом выше 10°C на созревание семян от начала их завязывания до окончания периода вегетации. САТ10 периода веге-
тативного роста при этом составляет 2817°C (соответствует площади фигуры между осью абсцисс, линией графика и
отрезками, спроецированными из соответствующих пограничных точек графика на ось абсцисс).
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Таблица 2. Длина дня на даты начала пыления южной и северных популяций A. artemisiifolia в местах натурали-
зации и при высаживании их на северных стационарах

Место
Славянская 

(Краснодарский 
край, 45.2° с.ш.)

Воронежская 
(Воронежская обл., 

51.6° с.ш.)

Горшечное 
(Курская обл.,

51.5° с.ш.)

Каплино 
(Белгородская обл., 

51.4° с.ш.)

В местных условиях Дата 20 августа 10 августа – –
Длина дня, ч 13.9 14.9 – –

В Москве (55.6° с.ш.) Дата 4 сентября 15 августа 13 августа 10 августа
Длина дня, ч 13.6 15.1 15.2 15.4

В Уфе (54.7° с.ш.) Дата 4 сентября 16 августа 12 августа 1 августа
Длина дня, ч 13.5 14.8 14.9 15.8
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АФОНИН и др.

Аналогичными фотопериодическими порогами,
способствующими раннему началу пыления, ха-
рактеризуются растения и других популяций с се-
верной границы распространения A. artemisiifolia
на европейской территории России: Горшечное
(Курская обл.) – 14.9–15.2-часовой день, Каплино
(Белгородская обл.) – 15.4–15.8-часовой день
(табл. 2).

Отметим, что растения одной популяции в
условиях разных зон зацветают при примерно
одинаковой длине дня, и что растения северных
популяций зацветают при более длинном дне,
чем южных.

Отбор генотипов, ориентированных на зацве-
тание при более длинном дне, в условиях север-
ного предела распространения A. artemisiifolia
приводит к удлинению репродуктивного периода
за счет сокращения периода вегетативного роста.
В Воронежской области среднемноголетняя теп-

лообеспеченность периода вегетативного роста
для местной натурализовавшейся популяции со-
ставляет САТ10 = 1994°C по сравнению с 2817°C
для местной популяции, натурализовавшейся в
Славянске-на-Кубани (рис. 1 и 2). Сокращение
периода вегетативного роста приводит к умень-
шению теплообеспеченности этого периода и
формированию упрощенного габитуса растений,
а, следовательно, к падению конкурентоспособ-
ности растений в фитоценозе. Конкурентоспо-
собность может снижаться как непосредственно
из-за замедления вегетативного роста, а значит
высоты растений, проективного покрытия ли-
стьев, мощности корневой системы, так и из-за
сокращения потенциала семенной продуктивно-
сти, которая может быть связана с уменьшением
перечисленных параметров и числа плодонося-
щих побегов. В Краснодарском крае мощные рас-
тения A. artemisiifolia конкурентоспособны в по-

Таблица 3. Семенная продуктивность растений популяций A. artemisiifolia разного происхождения на Москов-
ском стационаре в связи с количеством тепла (САТ10) за период созревания их семян (стационар ВНИИКР,
Москва, 55.6° с.ш., 2020 г.)

Параметры

Славянская 
(Краснодарский край, 

45.2° с.ш.) (n = 10)

Воронежская 
(Воронежская обл.,
51.6° с.ш.) (n = 10)

Каплино
(Белгородская обл., 
51.4° с.ш.) (n = 10)

Горшечное
(Курская обл., 51.5° с.ш.)

(n = 7)

среднее SD среднее SD среднее SD среднее SD

САТ10 от начала пыле-
ния до конца активной 
вегетации, °C

499 58.6 845 51.0 927 126.9 877 173.4

Средняя семенная 
продуктивность на 
растение

264 458.4 1083 429.1 1399 410.3 1210 410.8

Рис. 2. Теплообеспеченность (50%-ная) периода созревания семян местной популяции A. artemisiifolia в Воронеже за
период 1998–2018 гг. Ориентация начала пыления на 14.9-часовой день в условиях Воронежа предоставляет местной
популяции в среднем за многолетний период сумму активных температур САТ10 = 819°C на созревание семян от на-
чала их завязывания до окончания периода вегетации.
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севах подсолнечника и кукурузы. На севере Воро-
нежской области амброзия уходит с полей и ее
значительно более мелкие растения распростра-
нены преимущественно в рудеральных место-
обитаниях с нарушенным растительным покро-
вом – на откосах дорог, участках строительства.
Приспосабливаясь к условиям северной зоны
увеличением продолжительности репродуктив-
ного периода и, соответственно, повышая его
теплообеспеченность, амброзия жертвует конку-
рентоспособностью в ценозах.

ЭКОЛОГО-ГЕОГРАФИЧЕСКИЙ 
ПОТЕНЦИАЛ ПРОДВИЖЕНИЯ
A. ARTEMISIIFOLIA НА СЕВЕР: 

ВПЕРЕДИ МОСКВА?

Насколько соответствует фотопериодическая
настройка растений A. artemisiifolia с современной
северной границы ареала возможности дальней-
шего продвижения этого вида на север? Ответ на
этот вопрос дает опыт выращивания растений
A. artemisiifolia севернее современного предела
распространения амброзии.

В проведенном нами в 2020 г. географическом
опыте в Москве растения воронежской популя-
ции начинали пыление 15 августа при 15.1-часо-
вом дне – это примерно соответствует пороговой
длине дня на дату начала пыления растений этой
популяции и под Воронежем (14.9 ч). В условиях
теплого 2020 г. сумма активных температур от
этой даты до конца вегетации составила 845°C
(рис. 3б), примерно столько, сколько характерно
в среднем и для Воронежа. Такое количество теп-
ла позволило растениям воронежской популяции
образовать в 2020 г. в Москве существенное число
зрелых семян – более тысячи на растение. В усло-
виях аномально теплого года аналогичную высо-
кую семенную продукцию в условиях Москвы
продемонстрировали растения и других популя-
ций амброзии с северных границ ее распростра-
нения – из Белгородской и Курской областей
(табл. 3).

Однако средняя (50%-ная) за последние 30 лет
теплообеспеченность в Москве за период от 15 ав-
густа до осеннего перехода среднесуточной тем-
пературы через 10°C составляет только 554°C
(рис. 3а).

Такое количество тепла является недостаточ-
ным для стабильного ежегодного вызревания се-
мян воронежских генотипов.

Метеостанционные архивные данные позво-
ляют проанализировать динамику теплообеспе-
ченности периода созревания семян A. artemisiifolia
в последние десятилетия. Если считать САТ10 =
608°C (табл. 1) от начала пыления до конца актив-
ной вегетации минимумом, достаточным для вы-
зревания необходимого для натурализации ам-
брозии полыннолистной числа семян, то в
Москве количество тепла, достаточное для вы-
зревания самых раннеспелых из известных гено-
типов, приступающих к пылению при 15.5-часо-
вом дне, в период 1989–1998 гг. отмечалось в 5 го-
дах из 10 (табл. 4).

В последующие два десятилетия наблюдалось
потепление климата, и теплообеспеченность по-
следовательно возрастала. С 1999 г. для генотипов
с порогом зацветания 15.5 ч все годы в Москве
были достаточно теплыми для формирования то-
го или иного числа семян. То, что такие генотипы
до сих пор не получили распространения в
Москве, может быть объяснено их редкостью (в
популяции Горшечного таких растений пример-
но 1 из 10, в Каплинской популяции – 4 из 10),
пониженной конкурентоспособностью ранне-
спелых генотипов, эффективной работой каран-
тинных служб – массированные укосы обочин и
рудеральных местообитаний в городской черте
стали повсеместным в последнее десятилетие. Так-
же это может быть обусловлено длительностью ин-
вазионного процесса: отбора устойчивых геноти-
пов, их размножения и распространения.

КАРТОГРАФИРОВАНИЕ
ЭКОЛОГО-ГЕОГРАФИЧЕСКОГО 
ПОТЕНЦИАЛА ПРОДВИЖЕНИЯ

A. ARTEMISIIFOLIA НА СЕВЕР
Биоэкологические исследования предоставляют

данные, необходимые для прогноза распростра-
нения и сезонного развития видов. Ключевыми
параметрами для биоклиматического прогноза
распространения короткодневных видов расте-
ний являются вариации порогов чувствительно-
сти к сигнальным факторам среды и суммы тем-
ператур, необходимые для прохождения ключе-
вых фаз развития. Количественные параметры,
полученные нами в результате стационарных гео-

Таблица 4. Теплообеспеченность периода созревания семян A. artemisiifolia по десятилетиям в Москве и Вороне-
же с 1989 по 2018 год (выражена в числе лет из 10 с САТ10 ≥ 608°C)

* В условиях Москвы дата перехода длины дня через 14 ч приходится на 30 августа.

Метеостанции Москва (27612) Воронеж (34123)
14 ч/30.08* 15 ч/16.08 15.5 ч/9.08 16 ч/2.08 14 ч/24.08 15 ч/9.08 15.5 ч/31.07 16 ч/21.07

1989–1998 0 2 5 8 2 10 10 10
1999–2008 0 6 10 10 3 10 10 10
2009–2018 0 7 10 10 7 10 10 10
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графических исследований и проведенного био-
климатического анализа популяций амброзии
разного происхождения, позволяют уточнить
эколого-географический потенциал продвиже-
ния на север генотипов A. artemisiifolia с разными
фотопериодическими порогами пыления и пред-
ставить потенциал натурализации амброзии в
картографическом виде.

Мы рассмотрели перспективы продвижения
на север генотипов с порогами начала пыления
при 14-, 15-, 15.5- и 16-часовом дне. Были состав-
лены четыре карты сумм активных температур с
соответствующими фотопериодическими поро-
гами: САТфп14, САТфп15, САТфп15.5 и САТфп16. Пре-
делом распространения считали изолинии сумм

температур 608°C (см. табл. 1). Генотипы, перехо-
дящие к пылению при более коротком дне (более
позднеспелые), имеют меньший потенциал рас-
пространения на север. Самые раннеспелые из
известных к настоящему времени генотипы, пе-
реходящие к пылению при 15.5-часовом дне, име-
ют наибольший потенциал распространения и в
условиях современного климата способны натура-
лизоваться на европейской территории России и
сопредельных стран: до северных границ Литвы,
Минской, Могилевской, Брянской, Ульяновской
и Тульской областей, юга Московской и севера
Рязанской области, Мордовии, юга Татарстана и
Башкортостана (рис. 4).

Рис. 3. Теплообеспеченность (50%-ная) периода созревания семян популяций A. artemisiifolia из Воронежа (51.6° с.ш.) и Сла-
вянска-на-Кубани (45.2° с.ш.) в Москве за период 1998–2018 гг. (а), и количество тепла за период созревания семян
этих популяций в 2020 году (б). Ориентация начала пыления южной славянской популяции на 13.6-часовой день в
условиях Подмосковья предоставляет ей в среднем сумму активных температур 238°C с порогом выше 10°C на созре-
вание семян от начала их завязывания – этого недостаточно для созревания семян. Более северная воронежская по-
пуляция, ориентированная на зацветание в условиях Подмосковья на 15.1-часовой день, имеет в среднем САТ10 =
554°C, чего также недостаточно для формирования стабильного ежегодного урожая семян.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное исследование показывает, что
основным оперативным механизмом адаптации
короткодневных видов растений при продвиже-
нии в высокие широты служит изменение поро-
гов их фотопериодической чувствительности.
Растения характеризуются широкой вариацией
фотопериодической чувствительности как на
меж-, так и внутрипопуляционном уровнях. Диа-
пазон вариации фотопериодической чувстви-
тельности характеризует адаптивный потенциал
видов при продвижении их в высокие широты.

Изучение диапазона порогов фотопериодиче-
ской чувствительности популяций предоставляет
исследователям инструмент для прогноза распро-
странения видов на север.

Исследование фотопериодических порогов
перехода к репродуктивной фазе популяций A. ar-
temisiifolia показывает, что вид обладает потенци-

алом распространения до широты Москвы. Ак-
климатизация самых раннеспелых генотипов в
Москве тем более вероятна, поскольку город яв-
ляется островом тепла. Появление более ранне-
спелых (с 16-часовым порогом), в том числе фо-
топериодически нейтральных генотипов, и даль-
нейшее потепление климата могут продвинуть
потенциальную границу распространения A. arte-
misiifolia еще дальше на север. Сдерживающим
экспансию фактором может служить снижение
конкурентоспособности раннеспелых генотипов
A. artemisiifolia в фитоценозах и эффективная ра-
бота служб защиты растений.

ФИНАНСИРОВАНИЕ

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ
№ 19-05-00610А.

Рис. 4. Эколого-географический потенциал распространения на север европейской территории России экотипов
A. artemisiifolia с разной фотопериодической чувствительностью. Синим цветом показана зона, к условиям теплообес-
печенности которой могут адаптироваться растения, начало пыления которых ориентировано на 15–15.5-часовой
день. Оранжевая зона оптимальна для экотипов, ориентированных на пыление при более чем 14-часовом дне. Зеленая
зона по условиям теплообеспеченности периода созревания семян пригодна для экотипов с порогами фотопериоди-
ческой чувствительности менее 14 ч. В отмеченной желтым зоне возможна натурализация предполагаемых генотипов
с фотопериодической чувствительностью 15.5–16 ч или фотопериодически нейтральных. Следует отметить, что рас-
пространение амброзии на юго-восток сдерживается дополнительным лимитирующим фактором – недостаточной
влагообеспеченностью. Пунктирной линией показана современная северная граница натурализации A. artemisiifolia в
России.
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The fast genotypic adaptation of plants to the heat resources deficiency is based on the regulation of heat re-
serve redistribution between the vegetative and generative stages of development. The mechanism of photo-
periodic sensitivity launches the process of heat redistribution in short-day plants. The plants that begin
blooming on longer day form a generative stage of development earlier and receive more heat resources for
seeds ripening. Both the duration of the vegetative phase and heat supply during this period shorten, as a result
the vegetative growth of plants and potential seed productivity decline. This causes a weakening of competi-
tiveness in plant communities. The optimal balance between the duration of the vegetative and generative
stages of development in each geographical areas is specific and can be achieved via natural selection of gen-
otypes with an optimal threshold of photoperiodic sensitivity for certain zone. The features of photoperiodic
sensitivity thresholds of ragweed plants occurring in the southern and northern boundaries of the secondary
range in connection with the peculiarities of photoperiod dynamics and temperature conditions of their hab-
itats are considered. The prediction of the possibility of ragweed range extension to the north that associated
with both the potential variability of genotypes and trends of climate warming is made.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


