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Влияние инвазии Heracleum sosnowskyi 
Manden. на функциональные признаки 
Corydalis nobilis (L.) Pers (на примере
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Аннотация. Инвазии агрессивных чужеродных видов, таких как гигантские борщевики, в послед-
ние годы привлекают внимание многих ботаников. При этом реакция отдельных растений на 
присутствие инвайдеров для большинства представителей культурной и природной флоры не 
изучена. В работе приведены результаты исследований функциональных признаков весеннего 
эфемероида Corydalis nobilis при внедрении на опытные участки Heracleum sosnowskyi. Произ-
растание в общем локалитете с H. sosnowskyi приводит к снижению запасов органического ве-
щества в фитомассе C. nobilis и уменьшению вклада листьев в общую массу надземной части 
растений. Выявлены изменения в пигментном комплексе листьев C. nobilis, проявляющиеся в 
увеличенном содержании суммы хлорофиллов вначале вегетационного периода. В изученных 
местообитаниях C. nobilis проявляет конкурентно-рудеральную жизненную стратегию. В целом 
H. sosnowskyi оказывает крайне неблагоприятное воздействие на C. nobilis, и жизненность осо-
бей этого вида сильно снижается.
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Abstract. In recent years, invasions of aggressive alien species, such as a giant hogweed, have at-
tracted the attention of many botanists. However, the response of individual plants to the presence of 
invaders has not been studied for most representatives of the cultivated and natural floras. The article 
presents the results of studying functional traits of the spring ephemeroid Corydalis nobilis when Hera-
cleum sosnowskyi is introduced into experimental plots. Sharing a common locality with H. sosnowskyi 
causes a decrease in organic reserves of C. nobilis phytomass and reduced contribution of its leaves to 
the total mass of the aboveground parts of plants. We have revealed changes in the pigment complex 
of C. nobilis leaves, manifested as an increased content of the total chlorophyll in the beginning of the 
growing season. In the studied habitats, C. nobilis exhibits a competitive-ruderal life strategy. In general, 
H. sosnowskyi has an extremely adverse effect on C. nobilis and vitality of the latter.
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Введение
Внедрение агрессивных инвазионных видов существенно влияет на биоразнообразие, а также 

изменяет состав и структуру фитоценозов. Причины, по которым конкретный вид становится инва-
зионным, широко обсуждаются в научных кругах, как в России, так и за рубежом. Прогнозировать и 
контролировать процесс экспансии таких видов крайне сложно; быстрое распространение и высо-
кая степень адаптации инвазионного вида позволяет ему захватывать обширные территории, что 
наносит непоправимый экономический ущерб, а также приводит к экологическим катастрофам.

Борщевик Сосновского (Heracleum sosnowskyi Manden. (Umbelliferae)) –это один из наиболее 
опасных и агрессивных инвазионных видов растений Европейской части России (Виноградова и 
др., 2010;Озерова и Кривошеина, 2018; Озерова и др., 2017). Естественный ареал вида охваты-
вает Северный Кавказ, Азербайджан, Армению, Грузию и Турцию (Пименов и Остроумова, 2012; 
Jahodová et al., 2007). На территории России в качестве перспективного силосного растения он 
впервые был введен в культуру в Полярно-Альпийском ботаническом саду в 1947 г. (Ткаченко, 
2014). В 1980-е гг. данную культуру признали инвазионной, но контроль распространения данного 
вида был недостаточным (Антипина и др., 2017). На фоне упадка агропромышленного комплекса 
H. sosnowskyi успел натурализоваться и существенно увеличить свой вторичный ареал.

При внедрении в растительные сообщества H. sosnowskyi становится доминантом. Часто во 
вторичном ареале он, как и близкий ему инвазионный вид – Heracleum mantegazzianum Sommier 
et Levier, образует монодоминантные сообщества (Виноградова и др., 2010; Dalke et al., 2015). 
Инвазия H. sosnowskyi в фитоценозы представляет серьезную угрозу для аборигенной флоры и 
отрицательно сказывается на биоразнообразии сосудистых растений (Тиунов и Ефимик, 2020).

Для борьбы с гигантскими борщевиками используют разные физические, химические и био-
логические методы (Виноградова и Куклина, 2012). Например, в Латвии для снижения численно-
сти проростков H. sosnowskyi пробовали подсевать семена различных видов природной флоры 
(Ravn et al., 2007), однако подавление инвайдера наблюдалось только в первый год, а затем он 
опять разрастался.

Проблема подбора растений для сдерживания экспансии H. sosnowskyi остается нерешен-
ной, что делает актуальными дальнейшие поиски видов природной и культурной флоры, способ-
ных конкурировать с этим агрессивным инвайдером и сдерживать его распространение. Видовой 
состав фитоценозов с доминированием H. sosnowskyi крайне беден. При этом эколого-биологи-
ческие особенности тех видов, которые сохраняют свое участие в сообществе после внедрения 
H. sosnowskyi или, возможно, увеличивают свою численность, остаются малоизученными.

Внедрение в фитоценоз нового вида является важным биотическим фактором и может оказы-
вать сильное воздействие на растительное сообщество и отдельные его компоненты. Влияние од-
ного вида растений на другой – это сложный процесс, включающий в себя как прямое, так и опосре-
дованное воздействие через изменения окружающей среды и консортивных связей в биоценозе. 
H. sosnowskyi является видом-трансформером и очень сильно меняет окружающую среду (Пана-
сенко, 2013; Richardson et al., 2000). Благодаря крупному размеру и раннему началу вегетации он 
сильно затеняет более низкорослые виды. Кроме того, он меняет эдафические условия в биоценозе, 
так как способен быстро поглощать ресурсы среды (Бетехтина и др., 2018; Веселкин и др., 2017) и 
оказывать аллелопатическое воздействие (Кондратьев и др., 2015; Mishyna et al., 2017). Поскольку в 
полевых исследованиях часто сложно оценить роль конкретных механизмов воздействия, в данной 
работе мы рассматривали инвазию H. sosnowskyi как комплексный экологический фактор.

Реакцию отдельных растений на изменения экологических условий отражают функциональ-
ные признаки, то есть измеримые морфологические, физиологические и фенологические харак-
теристики растения, которые влияют на его приспособленность (Cornelissen et al., 2003; Kattge 
et al., 2011; Violle et al., 2007). Изучение функциональных признаков и их внутривидовой измен-
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чивости актуально при оценке перспектив межвидовой конкуренции, особенно в сообществах с 
низким разнообразием (Kraft et al.,2014). Однако в большинстве современных работ рассматри-
вается зависимость функциональных признаков от воздействия абиотических факторов; связи же 
этих признаков с инвазиями начали исследоваться сравнительно недавно.

Изменение жизненной стратегии растений по классификации Дж. Грайма при внедрении ин-
вайдеров пока не изучено. В настоящий момент разработан метод расчета доли конкурентной, 
рудеральной и стресс-толерантной стратегий по набору легко измеримых параметров для кон-
кретного растения (Pierce et al., 2017). Благодаря этому появилась возможность исследовать 
внутривидовую изменчивость жизненных стратегий растений (Попова и др. 2019; Astuti et al., 2019).

Цель данного исследования заключалась в оценке влияния H. sosnowskyi на функциональные 
признаки и жизненную стратегию Corydalis nobilis (L.) Pers. (Papaveraceae). В задачи входило прове-
дение сравнительного анализа контрольных и испытывающих воздействие H. sosnowskyi образцов 
по основным показателям развития растения: биомассе и ее аллокации в различные органы расте-
ния; площади листовой пластины; массе листа; удельной листовой поверхности; содержанию фото-
синтетических пигментов (Хл(a+b)) в листьях; жизненной стратегии растений по концепции Дж. Грайма.

Материалы и методы
Исследования проводились на территории Главного ботанического сада им. Н.В.  Цицина 

РАН. Объектом исследования служили растения хохлатки благородной – Corydalis nobilis (Papav-
eraceae), более 60 лет произрастающие на экспозиции «Флора Сибири» лаборатории природной 
флоры ГБС РАН (N 55.841288 E 37.617351). С 2013 г. на этой территории началось внедрение 
инвазионного вида H. sosnowskyi.

Конкурентное преимущество H.  sosnowskyi во многом связано с его фенологией: он на 
7–10 дней опережает сезонное развитие аборигенных видов, прежде всего крупнолистных нитро-
фильных видов (Панасенко, 2017). Хохлатка благородная – это один из видов, начинающих веге-
тировать ранней весной и произрастающих в общем локалитете с H. sosnowskyi. Развертывание 
листьев C. nobilis, как и H. sosnowskyi, начинается сразу после схода снега в первых числах апре-
ля. Морфометрические параметры обоих растений в начале цикла сезонного развития схожи; к 
июню высота их побегов достигает 60 см. Позже рост побегов C. nobilis прекращается, а побеги 
H. sosnowskyi продолжают удлиняться. Проективное покрытие H. sosnowskyi на опытном участке 
в начале мая достигает 10–25%, а C. nobilis – 15–20% (Стогова и др., 2019).

C. nobilis –весенний эфемероид, крупнолистный нитрофил; в природе распространен в лес-
ном поясе на Алтае и в горах Китая. Этот корневищный многолетник с возрастом образует розет-
ку многочисленных листьев до 50–60 см высотой с мощными генеративными побегами. Начало 
вегетации C. nobilis на территории ГБС приходится на конец марта – начало апреля. В конце 
апреля – начале мая начинается цветение, в первой декаде мая – рассеивание семян. С первой 
декады июня начинается осеннее отмирание; к середине месяца наступает конец вегетации.

За пределами естественного ареала С. nobilis произрастает преимущественно в культуре. Вид 
широко используется в озеленении в Европе, и местами отмечена его натурализация (Майоров 
и др., 2013; Brandes, 2013). Среди растений, дичающих в ботанических садах Москвы, C. nobilis 
рассматривается как потенциально инвазионный вид (Майоров и др., 2013). В ГБС РАН C. nobilis 
выращивают с 1957 г. из семян, полученных из Алтайского ботанического сада (г. Риддер, Казах-
стан). За этот период сформировалась устойчивая популяция данного вида, он дает обильный 
самосев и активно распространяется на экспозиции растений открытого грунта «Флора Сибири».

Для изучения влияния H. sosnowskyi на рост и развитие C. nobilis отобрали образцы, растущие 
в радиусе 1–1.5 м от побегов H. sosnowskyi. В качестве контроля использовали образцы, собран-
ные на расстоянии 30–40 м от синузии H. sosnowskyi.Всего было собрано по 10 опытных и кон-
трольных образцов. Исследования проводились в течение вегетационных периодов 2019–2021 гг.

Для изучения аллокации биомассы было выделено пять компонентов фитомассы (Poorter 
and Nagel, 2000). Растения выкапывали в первой декаде мая 2020 г. Каждый образец разделяли 
по компонентам: подземные органы, прикорневые листья, стеблевые листья, стебли и соцветия. 
Сначала образцы высушивали на воздухе, затем непосредственно перед взвешиванием досуши-
вали в сушильном шкафу при температуре 90 °С в течение 24 ч. Массу определяли с точностью 
до 0.01 г на электронных весах OHAUS Adventurer.

Образцы листьев собрали в первой декаде июня 2019 и 2021  гг. Площадь листа C.  nobilis 
измеряли в полном тургоре по традиционной методике с использованием фотосъемки (Perez-
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Harguindeguy et al., 2016). Фотографии анализировали при помощи программы EasyLeafArea (Ea-
slon and Bloom, 2014). Образцы для измерения содержания хлорофиллов отбирались в период 
активного роста пять раз за вегетационный сезон 2020 г. в пятикратной повторности. Суммарное 
содержание хлорофиллов определяли спектрофотометрическим методом на спектрофотометре 
SPEKOL 11 (Сarl Zeiss Jena, Germany DR). Измерения оптической плотности спиртового экстракта 
растительного материала проводили при длинах волн 617.8, 648.6 и 664.2 нм (Lichtenthaler, 1987).

Жизненные стратегии и комплексные показатели (удельную листовую поверхность, содержа-
ние воды в листьях) определяли по методике StrateFy, разработанной С. Пирсом и соавторами 
(Pierce et al., 2017).

Для статистической обработки данных использовали программы PAST 4.03 и Microsoft Ex-
cel 2016, а также статистическую среду R. Нормальность распределения данных оценивали с 
помощью критерия Шапиро–Уилка. Значимость различий между средними величинами измеря-
емых показателей оценивали с применением t-критерия Стьюдента. Расчеты осуществляли при 
заданном уровне значимости p < 0.01 для Хл(a+b), в остальных случаях при p ≤ 0.05 (Лакин, 1990). В 
таблицах и на рисунках приведены средние арифметические значения и их стандартные ошибки.

Результаты
Масса отдельного растения С. nobilis под влиянием H. sosnowskyi снижается в три раза по 

сравнению с контрольным вариантом (p  <0.01) (Рис.  1). Вес каждого компонента фитомассы 
также достоверно снизился (Табл. 1). Наибольшее снижение биомассы по сравнению с контро-
лем было отмечено у надземной части растений (в 3.3 раза).

На фоне снижения общей массы растения соотношение между надземной и подземной 
частью изменилось незначительно; достоверных различий между образцами на площадках с 
H. sosnowskyi и без не выявлено (p >0.05) (Рис. 2A). В надземной биомассе С. nobilis под воздей-
ствием H. sosnowskyi возросла доля ассимилирующих органов, преимущественно прикорневых 
листьев (p <0.05) (Рис. 2B).

Сырой вес и площадь листа опытных растений была ниже контрольных, а сухой вес был 
выше (Рис. 3, Табл. 2). Под влиянием H. sosnowskyi происходит уменьшение удельной листовой 
поверхности и увеличение сухого веса растения. Различие между вариантами статистически не 
подтверждено (p >0.05). Корреляции между площадью листа и УЛП мы не выявили.

Анализ содержания и динамики накопления суммы хлорофилов a и b в период вегетации выявил 
достоверные различия между контрольными и произрастающими совместно с H. sosnowskyi расте-

Рис. 1. Масса отдельного растения C. nobilis. Здесь и далее достоверно различающиеся значения обозначены разными 
буквами.

176
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Компонент фитомассы

Вариант Подземные 
органы 

Прикорневые 
листья

Стеблевые 
листья Стебли Соцветия

Контроль 12.4 ± 2.3 8.5 ± 2.1 4.2 ± 1.5 7.3 ± 2.6 2.8 ± 0.9
Опыт 5.4 ± 1 3.7 ± 0.6 0.9 ± 0.3 1.7 ± 0.4 0.6 ± 0.1

Значение p < 0.05 < 0.05 < 0.05 < 0.05 < 0.05

Табл. 1. Масса отдельных органов С. nobilis, г.

Вариант Масса листа в тургоре, мг Масса сухого листа, мг Удельная листовая 
поверхность, мм2/мг

Контроль 1455 ± 247 136 ± 29 281 ± 23
Опыт 1395 ± 111 146 ± 13 236 ± 15

Значение p 0.49 0.17 0.16

Табл. 2. Функциональные признаки листа C. nobilis.

ниями С. nobilis (p < 0.01) (Рис. 4). Максимум содержания Хл(a+b) в контрольных образцах приходится 
на 30 апреля – 10 мая, а у произрастающих в неблагоприятных условиях (низкой освещенности под 
пологом H. sosnowskyi) он сдвинут на 6 дней (6–16 мая). Необходимо отметить, что в начале веге-
тации у контрольных растений содержание фотосинтетических пигментов было ниже; максимум на-
копления соответствовал прохождению растением фенологических фаз цветения и плодоношения.

Полученные данные показывают, что C.  nobilis обладает выраженными признаками 
конкурента: запасающими подземными органами, крупными размерами и быстрым ростом 
(Рис. 5). Рудеральный компонент характерен для всех весенних эфемероидов. Это связано с 
тем, что развертывание листьев древесного полога приводит к резкому затенению, что влияет 
на рост и развитие растений. Статистическая обработка полученных данных показала низкую 
достоверность результатов (p >0.05).

Обсуждение результатов
Уменьшение фитомассы растений – наиболее очевидное следствие подавления роста и раз-

вития аборигенной флоры инвазионными видами. Эта тенденция отмечается и другими исследо-
вателями. Так, изменение биомассы и ее аллокации у местных видов Vaccinium vitis-idaea L. и V. 
mirtillus L. происходит при внедрении чужеродного Quercus rubra L. (Woziwodaetal., 2019, 2021).

Достоверных изменений соотношения подземной и надземной биомассы мы не обнаружили. 
Увеличение массовой доли прикорневых листьев в надземной биомассе может быть вызвано за-
тенением, которое испытывают растения С. nobilis под пологом H.sosnowskyi. Сходная реакция на 
недостаточную освещенность показана для Impatiens parviflora DC. В затененном ельнике 77.8% 
ее сухой биомассы сосредоточено в листьях, а в более освещенных и сухих условиях большая 
доля фитомассы приходится на стебли и корни (Марков и др., 1997). При этом наши результаты 
не согласуются с данными других исследователей, отмечающих увеличение массовой доли сте-
блей при усилении конкуренции за счет увеличения плотности растений (Poorter et al., 2012; Post-
ma et al., 2021) или внедрения чужеродных видов (Woziwoda et al., 2019, 2021). Причиной этого 
может быть то, что С. nobilis имеет полурозеточную жизненную форму, и стебель играет не такую 
значительную роль в конкуренции за свет, а скорее выполняет функцию цветоноса. Стеблевые 
листья сравнительно невелики, и под влиянием H. sosnowskyi их доля от массы ассимилирующих 
органов снижается. С другой стороны, увеличение массовой доли прикорневых листьев может 
быть связано с распределением ресурсов между вегетативным ростом и семенным размножени-
ем, поскольку при неблагоприятных условиях страдает в первую очередь генеративная сфера. 
Сходные результаты показаны для Impatiens noli-tangere L., у которой при затенении репродук-
тивные усилия снижаются, семенное размножение подавляется и растение может переходить в 
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Рис. 2. Аллокация биомассы C. nobilis. А – соотношение массы подземных и надземных органов; В – распределение 
биомассы надземных органов.

A B

Рис. 3. Площадь листа С. nobilis.

вегетативное состояние (Марков и др., 1997). Роль межвидовой конкуренции в данном вопросе 
изучена недостаточно, но показано, что при повышении плотности в одновидовых посадках мас-
совая доля репродуктивных органов снижается (Postma et al., 2021).

По сравнению с контрольными образцами у растений, произрастающих совместно с 
H.  sosnowskyi, было отмечено повышенное содержание суммы хлорофиллов в начале веге-
тации и более низкое в период цветения. Известно, что при кратковременном затенении коли-
чество хлорофилла увеличивается, а при долговременном – снижается (Bell and Danneberger, 
1999). В других экспериментах показано, что содержание хлорофилла увеличивается в ответ на 
низкий уровень стресса и уменьшается в ответ на стресс высокого уровня (Agathokleous et al., 
2020). Можно сделать вывод, что в начале вегетационного периода H. sosnowskyi оказывает не 
очень сильное воздействие на С. nobilis. Возможно, имеет место небольшое затенение со сторо-
ны инвайдера, что и приводит к увеличению содержания хлорофилла. По мере роста растений 
H. sosnowskyi его влияние усиливается, и уровень хлорофилла у растений, произрастающих с 
ним в общем локалитете, становится ниже, чем у контрольных. Единственный максимум нако-
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Рис. 4. Содержание Хл(a+b) в листьях С. nobilis, отобранных в период активного роста.

Рис. 5. Жизненная стратегия С. nobilis по классификации Грайма: C – конкурент, S– стресс-толерант, R– рудерал.

пления Хл(a+b) в конце вегетационного периода, по-видимому, связан с закладкой жизнеспособного 
семенного потомства и подготовкой растения к вегетации следующего года. Таким образом, наши 
результаты свидетельствуют об угнетенном состоянии растений, произрастающих в непосред-
ственной близости от H. sosnowskyi.

Что касается эколого-центотических стратегийС.  nobilis, то полученных нами результатов 
недостаточно для обоснованных выводов, но можно предположить, что ухудшение эдафических 
условий под воздействием H. sosnowskyi является фактором стресса и может приводить к сдвигу 
параметров жизненной стратегии С. nobilis в сторону стресс-толерантности.Для более надежного 
подтверждения этой гипотезы необходимо увеличить выборку и провести дальнейшие исследования.
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Заключение
Основным показателем жизненности особи для растений в одной онтогенетической фазе 

служит биомасса, следовательно, ее снижение у С.  nobilis под воздействием H.  sosnowskyi в 
3  раза свидетельствует об угнетенном состоянии растений. Кроме того, важным показателем 
является размножение. Для С. nobilis не характерно вегетативное размножение; таким образом, 
низкая массовая доля генеративных органов у растений, соседствующих с H.  sosnows-
kyi, подтверждает его негативное влияние. Динамика содержания хлорофиллов в образцах 
свидетельствует о стрессовом воздействии инвайдера на С. nobilis. Можно предположить, что 
одим из ведущих факторов, оказывающих отрицательное воздействие на C.  nobilis, является 
снижение освещенности под пологом монодоминантной заросли H. sosnowskyi.

Выявленные нами изменения морфологических и физиологических параметров C. nobilis от-
ражают снижение жизнеспособности этих растений. Исходя из этих данных, можно предположить, 
что в ближайшие годы произойдет конкурентное вытеснение C. nobilis растениями H. sosnowskyi.
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