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Изучено распространение, размеры и распределение биомассы растений, листовые параметры и
семенная продуктивность у инвазионной Bidens frondosa L. на Среднем Урале. Этот вид был обнару-
жен в прибрежных нарушенных местообитаниях в верхнем течении р. Исеть на участке протяжённо-
стью около 100 км (от г. Арамиль до г. Каменск-Уральский). Сравнительный анализ показал, что
высота растения B. frondosa была на 35% больше, чем у аборигенных видов рода Bidens. Сухая масса
растения B. frondosa превышала биомассу B. tripartita и B. radiata в 1.5 и 4.9 раза, соответственно.
Большие размеры и биомасса B. frondosa свидетельствовали о большей конкурентоспособности это-
го вида по сравнению с аборигенными видами рода Bidens. При одинаковой толщине листа у трёх
изученных видов небольшая плотность листьев (LD) B. frondosa обусловила меньший (в 1.2 раза)
сухой вес единицы площади листа (LMA) по сравнению с B. tripartita и B. radiata. Эти структурные
особенности листьев B. frondosa способствовали оптимизации процессов газообмена внутри листа и
позволили развить большую ассимиляционную поверхность на единицу массы растения (LAR), что
должно обеспечить этому виду большую скорость роста. Анализ показателей семенной продуктив-
ности показал, что в ряду B. radiata – B. tripartita – B. frondosa увеличивалось число корзинок на
растении, но снижалось число семянок в одной корзинке и количество семянок в расчёте на одно
растение. Масса 100 семянок у B. frondosa была больше по сравнению с B. tripartita и B. radiata в
1.6 раза и в 2.3 раза, соответственно. В целом, высокая встречаемость B. frondosa на протяжённом
участке (около 100 км) в верхнем течении р. Исеть, а также значения продукционных показателей
(размеры и вес растений, масса и количество семян) свидетельствуют об успешной натурализации
этого вида на Среднем Урале.

Ключевые слова: инвазии растений, Bidens frondosa, Bidens tripartita, конкуренция, распределе-
ние биомассы, высота растения, листовые параметры, масса семянки.

Введение

Bidens frondosa L. инвазионный для Евра-
зии вид североамериканского происхождения.
Он включён в список 50 самых распространён-
ных чужеродных видов Европы [Lambdon et
al., 2008] и Чёрную книгу России [Виноградо-
ва и др., 2010], так как обладает высокой кон-
курентной способностью и репродуктивным
успехом, натурализуется в естественных фи-
тоценозах и вытесняет аборигенные виды.
Впервые в Европе B. frondosa была обнаруже-
на во второй половине XVIII в., однако быст-
рое расширение вторичного ареала этого вида
во многих странах Европы и Европейской час-

ти России началось во второй половине XX в.
[Виноградова и др., 2010]. В начале XXI в. этот
вид обнаружен на территории республики
Башкортостан в поймах крупнейших рек Пре-
дуралья Белая, Уфа и Мелеуз [Абрамова, Нур-
миева, 2013], а также в Оренбургской области
в Самарско-Кинельском междуречье, долине
р. Губерли [Рябинина, Князев, 2009] и на
Ириклинском водохранилище [Рябинина,
Князев, 2009; Куликов, 2010]. В гербарии
ИЭРиЖ УрО РАН (SVER) есть несколько на-
ходок B. frondosa в Челябинской области, сде-
ланных Князевым М.С. На территории Свер-
дловской области [Третьякова, 2011, 2015] и
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Сибири [Эбель и др., 2014] данный вид пока
не отмечен.
В целом, история натурализации и расселе-

ния B. frondosa на Евразийском континенте хо-
рошо изучена [Глазкова, 2005; Виноградова и
др., 2010; Васильева, Папченков, 2011; Галки-
на и др., 2015; Серёгин, 2015]. Выявлено мор-
фологическое разнообразие этого вида во вто-
ричном ареале [Галкина и др., 2015]. Опреде-
лены морфометрические показатели стеблей,
листьев и соцветий B. frondosa [Абрамова,
Нурмиева, 2013; Виноградова и др., 2013]. В
экспериментальных условиях изучены темпы
прорастания семян, скорость роста, биомасса
и семенная продуктивность этого вида
[Brändel, 2004; Виноградова и др., 2010; Ва-
сильева, Папченков, 2011]. Описан онтогенез
B. frondosa [Галкина, 2013]. На территории
Башкортостана исследованы популяционные
характеристики и продуктивность B. frondosa
[Абрамова, Нурмиева, 2013]. Значительное
внимание было уделено изучению гибридоген-
ной активности B. frondosa как одному из воз-
можных механизмов влияния этого вида на
аборигенные виды рода Bidens [Васильева,
Папченков, 2011; Виноградова и др., 2013;
Галкина и др., 2015]. Другим способом воз-
действия инвазионного вида на виды местной
флоры является конкуренция за ресурсы. Од-
ним из подходов к оценке конкурентоспособ-
ности инвазионного вида является сравнитель-
ный анализ морфологических, физиологичес-
ких и репродуктивных черт этого вида с або-
ригенными видами того же рода [Pyšek,
Richardson, 2007]. Часто изучаются также ре-
акции этих видов на действие неблагоприят-
ных факторов (поедание вредителями, засуха,
дефицит минеральных веществ и т. д.) [Pyšek,
Richardson, 2007; Hovick et al., 2012].
Поскольку отмечено, что инвазионная B.

frondosa конкурирует и часто вытесняет в ме-
стах натурализации аборигенные виды B.
tripartita L. и B. radiata Thuill. [Gruberova,
Prach, 2003; Васильева, Папченков, 2011; Ви-
ноградова и др., 2013], проводят сравнитель-
ный анализ биологических особенностей этих
видов. Наиболее хорошо изучены репродук-
тивные черты видов рода Bidens. Некоторые

авторы продемонстрировали большую семен-
ную продуктивность B. frondosa по сравнению
с B. tripartita [Gruberova et al., 2001; Виногра-
дова и др., 2010]. Выявлены короткий латент-
ный период созревания и большая всхожесть
семян у B. frondosa [Gruberova, Prach, 2003;
Васильева, Папченков, 2011]. Результаты этих
исследований позволяют сделать заключение
о более успешной реализации репродуктивной
стратегии у инвазионной B. frondosa по срав-
нению с аборигенными видами. Противоречи-
вы сведения относительно размеров и массы
семянок B. frondosa. Так, Н.В. Гладунова с со-
авторами [2016] обнаружили, что семянки B.
frondosa мельче, чем у B. tripartita, в то время
как Sendek et al. [2015] не нашли различий по
массе семянок этих видов.
Помимо репродуктивной стратегии другим

важным преимуществом инвазионных видов
может быть отсутствие вредителей в местах
их натурализации [Pyšek, Richardson, 2007; Ви-
ноградова и др., 2010; Hovick et al., 2012]. В
случае B. frondosa этот фактор, видимо, не иг-
рает существенной роли, поскольку обнаруже-
но, что B. frondosa и B. tripartita не отличались
друг от друга по количеству уникальных хи-
мических метаболитов и одинаково поеда-
лись вредителями [Macel et al., 2014]. Не вы-
явлено также различий между этими двумя
видами по эффективности использования азо-
та и фосфора [Meisner et al., 2011].
Показано, что конкурентное преимущество

инвазионных видов часто связано с такими
морфологическими особенностями как боль-
шая биомасса и высота растений [Pyšek,
Richardson, 2007; Hovick et al., 2012]. В экспе-
риментальных условиях неоднократно отме-
чено также, что растения B. frondosa выше, чем
B. tripartita [Виноградова и др., 2010; Василь-
ева, Папченков, 2011; Danuso et al., 2012;
Sendek et al., 2015].
Помимо размеров растения, конкурентоспо-

собность вида обеспечивается большой отно-
сительной скоростью роста (RGR, relative
growth rate) [Grime et al., 1988]. Этот параметр
тесно связан с размерами листового полога ра-
стения (LAR, leaf area ratio) и чистой скорос-
тью ассимиляции углерода растением (NAR,
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net assimilation rate) RGR = LARNAR [Lambers
et al., 1998]. Относительная площадь листьев
на единицу массы растения (LAR) зависит от
доли листьев в биомассе целого растения
(LMR, leaf mass ratio) и сухого веса единицы
площади листа (LMA, leaf mass per area) LAR
= LMR÷LMA [Lambers et al., 1998]. Чистая ско-
рость ассимиляции углерода растением (NAR)
тесно коррелирует со скоростью фотосинтеза
единицы площади листа [Poorter, Van der Werf,
1998]. Таким образом, скорость роста расте-
ния зависит, прежде всего, от структуры и фун-
кциональной активности листьев, размеров
листового полога и распределения биомассы
по органам. В связи с этим, изучение листо-
вых параметров необходимо для установления
причин разной конкурентоспособности видов
растений.
Сравнительный анализ чужеродных и або-

ригенных видов показал, что многие инвази-
онные виды растений отличаются от видов
местной флоры как по скорости прироста био-
массы, так и по значениям листовых парамет-
ров, связанных со скоростью роста (LAR, LMR,
LMA, NAR) [Pyšek, Richardson, 2007; Hovick et
al., 2012]. Эти показатели листового полога у
инвазионной B. frondosa и аборигенных B.
tripartita и B. radiata не изучены. Распределе-
ние биомассы по органам у видов рода Bidens
определено только у проростков B. frondosa и
B. tripartita в условиях эксперимента [Васи-
льева, Папченков, 2011]. Отсутствие комплек-
сных исследований листовых параметров, от
которых зависит скорость роста, и распреде-
ления биомассы по органам в естественных
условиях произрастания не позволяет оценить
значение этих показателей для большей кон-
курентоспособности инвазионной B. frondosa
по сравнению с аборигенными видами B.
tripartita и B. radiata.
Целью данной работы было изучить распро-

странение инвазионной B. frondosa на Сред-
нем Урале в верхнем течении р. Исеть, а так-
же выявить биологические особенности это-
го вида, обеспечивающие его большую конку-
рентоспособность. Для этого был проведён
сравнительный анализ размеров растений, рас-
пределения биомассы, листовых параметров

и семенной продуктивности у B. frondosa, B.
tripartita и B. radiata.

Материалы и методы

Исследования проводили летом и осенью
2015 г. в верхнем течении р. Исеть от г. Екате-
ринбурга до границы Свердловской и Курганс-
кой областей (п. Водолазово). Река Исеть берёт
начало на восточном склоне Уральских гор (вы-
текает из оз. Исетского), является левым при-
током р. Тобол и принадлежит к Обь-Иртышс-
кому бассейну. В верхнем течении р. Исеть пе-
ресекает Восточные предгорья Урала и Заураль-
ский пенеплен, которые входят в состав Ураль-
ской равнинно-горной физико-географической
страны [Атлас…, 2014]. Район исследований
расположен в подзонах южной тайги и север-
ной лесостепи. Климат территории умеренно-
континентальный. Среднегодовая температура
воздуха около +3 °С. Средняя температура са-
мого холодного месяца (январь) составляет –
13 °С, самого тёплого месяца (июль) +19 °С.
Годовая сумма осадков 470–540 мм. Продолжи-
тельность вегетационного периода от 90 до 115
дней. Для территории характерна большая
плотность населения и высокий уровень про-
мышленного и сельскохозяйственного произ-
водства [Атлас…, 2014]. В данном районе на-
блюдается сильная антропогенная трансформа-
ция зональных типов растительного покрова с
уровнем деградации территориальных комп-
лексов растительности от 70 до 90% [Горчаков-
ский и др., 1995].
Исследования проводили традиционным

маршрутно-рекогносцировочным методом.
Учитывая характер местообитаний, занимае-
мых видами рода Bidens, были обследованы
берега р. Исеть в населённых пунктах от г.
Екатеринбурга до п. Водолазово, устьевые уча-
стки притоков р. Исеть, а также канавы вдоль
автомобильных дорог на данной территории.
Общая протяжённость маршрута составила
200 км с шагом 6–7 км.
У инвазионного вида Bidens frondosa L., а

также у двух аборигенных видов B. tripartita
L. и B. radiata Thuill. были изучены продук-
ционные и листовые параметры. Для анали-
за брали неповреждённые, полностью сфор-
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мированные растения, находящиеся в фазе
цветения-плодоношения. Высоту и массу ра-
стений, размер листового полога растения,
показатели репродуктивной сферы (число
корзинок на растении, число семянок в кор-
зинке, масса семянки), а также параметры
листьев определяли в 10 повторностях. Для
оценки размера листового полога растения
измеряли диаметр проекции листового поло-
га на поверхность почвы и рассчитывали от-
ношение площади листьев к массе целого
растения (LAR), как описано ниже. Распреде-
ление биомассы растений по органам опре-
делили в 5 повторностях. Для этого растения
выкапывали, очищали от почвы, высушива-
ли, взвешивали и рассчитывали отношение
массы отдельных органов к массе целого ра-
стения.
Для изучения листовых параметров собира-

ли срединные листья с 10 растений. У свеже-
собранных листьев измеряли толщину листа
с помощью цифрового микрометра PK-1012E
(Mitutoyo Corp., Япония). Затем листья фото-
графировали, высушивали и взвешивали. Пло-
щадь и периметр листа, а также длину и ши-
рину конечной доли листа определяли с по-
мощью системы цифрового анализа изображе-
ний Simagis Mesoplant (ООО «СИАМС», Рос-
сия, Екатеринбург). Фактор формы листа (F)
рассчитывали по формуле: F = P2 ÷ S (P – пери-
метр листа, см; S – площадь листа, см2). Сухой
вес единицы площади листа (LMA, г/м2) вычис-
ляли как LMA = DW ÷ S (DW – сухой вес
листа, мг; S – площадь листа, см2). Плотность
листа (LD, г/см3) рассчитывали как LD = LMA
÷ T  (LMA – сухой вес единицы площади лис-
та, г/м2; T – толщина листа, мкм). Кроме это-
го, определяли отношение площади листьев к
массе целого растения (LAR, см2/г) по форму-
ле: LAR = LMR ÷ LMA (LMR – доля лис-
тьев в биомассе целого растения, %; LMA –
сухой вес единицы площади листа, г/м2).
Достоверность различий видов по изучен-

ным параметрам оценивали, используя крите-
рий Стьюдента. В таблице и на графиках при-
ведены средние значения со стандартной
ошибкой.

Результаты

Распространение Bidens frondosa L. B.
frondosa была обнаружена в прибрежных на-
рушенных местообитаниях (вытоптанные бе-
рега, около опор мостов) в верхнем течении р.
Исеть на участке протяжённостью около 100 км
от г. Арамиль до г. Каменск-Уральский (рис. 1).
В с. Камышево (56°32’19.2’’N; 61°20’26.8’’E)

в канаве вдоль дамбы плотины на р. Исеть B.
frondosa сформировала одновидовую заросль
площадью около 10 м2 с плотностью побегов
20–25 на 1 м2. В с. Маминское (56°26’12.7’’N;
61°25’01.2’’E) и п. Горный (56°26’09.3’’N;
61°35’30.8’’E) B. frondosa доминировала со-
вместно с B. tripartita в сообществах с преоб-
ладанием однолетников нарушенных переув-
лажнённых местообитаний (рис. 1). В других
местах произрастания немногочисленные эк-
земпляры B. frondosa входили в состав при-
брежных травянистых фитоценозов, а также
сообществ с преобладанием однолетников на-
рушенных переувлажнённых местообитаний.
B. frondosa не была выявлена в притоках р.
Исеть (Патрушиха, Исток, Арамилка, Бобров-
ка, Брусянка, Камышенка, Каменка, Грязнуха,
Колчеданка, Караульная) и в понижениях
вдоль автомобильных дорог. Таким образом,
этот вид имел долинный тип распространения
на изученной территории.

Распределение биомассы растений по
органам у видов рода Bidens. Сравнительный
анализ размеров растений у изученных видов
показал, что B. frondosa крупнее аборигенных
видов рода Bidens (рис. 2).
Так средняя высота растения B. frondosa

была на 35% больше, чем B. tripartita и B.
radiata, а диаметр листового полога растения
также был больше на 30 и 100%, соответствен-
но. Средняя масса растения B. frondosa в 1.5
раза превышала биомассу B. tripartita и в 4.9
раза биомассу B. radiata. Корреляционный
анализ показал, что биомасса растений более
тесно связана с диаметром листового полога
растений (r=0.91, p<0.00001), а не с их высо-
той (r=0.75, p<0.00001). Отношение суммар-
ной площади листьев одного растения к его
сухому весу (LAR) у B. frondosa было больше,



Российский Журнал Биологических Инвазий № 3, 2017

72

Рис. 1. Распространение Bidens frondosa L. в верхнем течении р. Исеть. Круги – места произрастания B. frondosa
L., треугольники – B. frondosa L. не обнаружена. 1 – с. Камышево. 2 – с. Маминское. 3 – п. Горный. Заштрихован-
ные овалы – города. Пунктирная линия – граница области.

Рис. 2. Высота, биомасса и размеры листового полога растения (диаметр и LAR, leaf area ratio) у Bidens frondosa
(Bf), B. tripartita (Bt) и B. radiata (Br). Буквами обозначена достоверность отличий по критерию Стьюдента при
p<0.05: разные буквы – отличия между видами по данному показателю достоверны, одинаковые буквы указывают
на отсутствие отличий.
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чем у B. tripartita и B. radiata в 1.4 и 1.3 раза,
соответственно (рис. 2).
Анализ распределения биомассы растения

по органам показал, что доли листьев и кор-
ней были сходными у трёх видов рода Bidens
и составляли в среднем 17 и 15%, соответ-
ственно (рис. 3).

B. frondosa имела в 2.4 раза меньшую долю
генеративных органов по сравнению с B. tri-
partita и B. radiata. Доли стеблей у B. frondosa
и B. radiata были сходными и на 7% превыша-
ли значение этого параметра у B. tripartita.
Корреляционный анализ показал, что доля
стеблей положительно связана с высотой рас-
тения (r=0.72, p<0.01).

Листовые параметры у видов рода Bidens.
Анализ значений листовых параметров пока-
зал, что площадь и фактор формы листа у B.
frondosa и B. tripartita были сходными (табл.).

B. radiata отличалась от этих двух видов бо-
лее мелкими листьями (на 28%) с более слож-
ной формой (фактор формы больше в 1.8 раза).
При одинаковой толщине листа у трёх изучен-
ных видов небольшая плотность листьев B.
frondosa обусловила меньший (в 1.2 раза) су-
хой вес единицы площади листа по сравнению
с B. tripartita и B. radiata (табл.). Корреляци-
онный анализ показал, что сухой вес единицы
площади листа отрицательно связан с отноше-

Рис. 3. Распределение биомассы по органам у Bidens
frondosa (Bf), B. tripartita (Bt) и B. radiata (Br). 1 – гене-
ративные органы, 2 – листья, 3 – стебли, 4 – корни.
Цифры на столбцах диаграммы – среднее значение доли
органов (n=5).

Таблица. Листовые параметры Bidens frondosa, B. tripartita и B. radiata. Буквами обозначена
достоверность отличий по критерию Стьюдента при p<0.05: разные буквы – отличия между
видами по данному показателю достоверны, одинаковые буквы указывают на отсутствие

 отличий
Виды  

Показатели Bidens frondosa B. tripartita B. radiata 
Площадь листа, см2 30±4 

a 
27±2 

a 
20±2 

b 
Фактор формы листа 
 

126±9 
a 

134±18 
a 

232±22 
b 

Отношение длины конечной доли листа 
к его ширине 

2.4±0.1 
a 

3.2±0.1 
b 

4.2±0.1 
c 

Толщина листа, мкм 190±5 
a 

198±7 
a 

187±5 
a 

Сухой вес единицы площади листа, г/м2 25.9±0.8 
a 

30.2±1.2 
b 

28.9±0.8 
b 

Плотность листа, г/см3 0.137±0.006 
a 

0.153±0.005 
b 

0.155±0.004 
b 

нием суммарной площади листьев к сухому
весу растения (r=–0.72, p<0.01) и положитель-
но – с долей листьев в биомассе растения
(r=0.88, p<0.0001). Достоверные различия
между тремя видами были обнаружены толь-
ко по одному листовому параметру – отноше-
ние длины конечной доли листа к его ширине,
значение которого увеличивается в ряду: B.
frondosa – B. tripartita – B. radiata (табл., рис. 4).

Семенная продуктивность видов рода
Bidens. Сравнительный анализ показал, что
значения всех изученных показателей семен-
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Рис. 4. Листья Bidens frondosa, B. tripartita и B. radiata. Длина конечной доли листа – l, ширина конечной доли
листа – d.

Рис. 5. Семенная продуктивность Bidens frondosa (Bf), B. tripartita (Bt) и B. radiata (Br). Буквами обозначена дос-
товерность отличий по критерию Стьюдента при p<0.01: разные буквы – отличия между видами по данному пока-
зателю достоверны, одинаковые буквы указывают на отсутствие отличий.
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ной продуктивности (число корзинок и семя-
нок на одно растение, число семянок в кор-
зинке, масса семянок) у трёх видов рода Bidens
достоверно различались (рис. 5).
В ряду B. frondosa – B. tripartita – B. radiata

уменьшалось число корзинок на растении, но
возрастало число семянок в одной корзинке.
Последнее привело к увеличению в этом ряду
количества семянок в расчёте на одно расте-
ние. Масса 100 семянок у B. frondosa была
больше по сравнению с B. tripartita и B. radiata
в 1.6 раза и в 2.3 раза, соответственно.

Обсуждение

На восточном макросклоне Урала B. fron-
dosa была обнаружена нами в 2015 г. в верх-
нем течении р. Исеть на участке протяжённо-
стью около 100 км от г. Арамиль до г. Каменск-
Уральский (рис. 1). Ранее этот инвазионный
вид не был отмечен на Среднем Урале [Треть-
якова, 2011, 2015] и в Сибири [Эбель и др.,
2014]. Поскольку через г. Каменск-Уральский
проходит граница между Уральской горно-рав-
нинной страной и Западной Сибирью [Ат-
лас…, 2014], и на участке от г. Каменск-Ураль-
ский до границы Свердловской и Курганской
областей этот вид не был найден (рис. 1), мож-
но заключить, что в настоящее время восточ-
ный предел распространения B. frondosa рас-
положен примерно на 62° в. д. на границе Ура-
ла и Западной Сибири. Дальнейшее распрост-
ранение семян B. frondosa вниз по течению
реки приведёт к проникновению данного вида
в Западную Сибирь.
Довольно широкое распространение B. fron-

dosa на изученной территории (13 мест про-
израстания на участке протяжённостью около
100 км в верхнем течении р. Исеть) свидетель-
ствовало о том, что с момента заноса этого
вида прошло некоторое время. В то же время
немногочисленность растений B. frondosa в
большинстве мест произрастания (кроме
трёх), а также долинный тип распространения,
отсутствие этого вида вдоль обочин дорог и в
притоках р. Исеть указывали на относительно
недавнее время появления B. frondosa на вос-
точном макросклоне Урала. Это подтвержда-
ют также последние публикации по чужерод-

ным видам Среднего Урала, где изложены ре-
зультаты исследования адвентивной флоры
с 1997 по 2013 г., и в которых B. frondosa не
упоминается [Третьякова, 2011, 2015].
Наиболее важными для оценки конкурент-

ных свойств вида являются такие параметры,
как высота и латеральное распространение
растений [Hodgson et al., 1999]. Кроме того,
показано, что именно в условиях переувлаж-
нённых местообитаний большая биомасса ра-
стения является ключевым параметром, отли-
чающим инвазионные виды от аборигенных
[Hovick et al., 2012]. Сравнительный анализ
морфометрических параметров и биомассы у
инвазионного B. frondosa и аборигенных B. tri-
partita и B. radiata показал, что B. frondosa
способна конкурировать с местными видами
в условиях Среднего Урала. Об этом свиде-
тельствовали большие по сравнению с мест-
ными видами размеры растений (высота и ди-
аметр листового полога) и биомасса (рис. 2).
Такие же средние значения высоты растений
обнаружены ранее у B. frondosa на террито-
рии республики Башкортостан, однако при
этом растения имели примерно в 2 раза мень-
шую биомассу [Абрамова, Нурмиева, 2013].
Высота генеративных растений B. frondosa,
произраставших на территории республики
Мордовия, была на 20–30 см меньше, чем на
Среднем Урале [Гладунова и др., 2016].
Сравнительный анализ трёх видов рода

Bidens по значениям листовых параметров, от
которых зависит скорость роста и конкурен-
тоспособность, показал, что B. frondosa от-
личалась от аборигенных B. tripartita и B.
radiata меньшим сухим весом единицы пло-
щади листа (LMA) (табл.). Ранее также было
показано, что инвазионные виды гидрофитов
и растений переувлажнённых местообитаний
отличаются от аборигенных видов водных и
переувлажнённых местообитаний небольшим
сухим весом единицы площади листа [Рон-
жина, 2006; Hovick et al., 2012]. При одина-
ковой доле листьев в биомассе целого расте-
ния (LMR) (рис. 2) низкий показатель сухого
веса единицы площади листа привёл к зако-
номерному увеличению относительной пло-
щади листьев на единицу массы растения
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(LAR) у B. frondosa (рис. 3). Такие изменения
морфологии листа (LMA) и размеров листово-
го полога (LAR) должны сопровождаться уве-
личением относительной скорости роста это-
го вида.
При одинаковой толщине листовой пластин-

ки у трёх видов рода Bidens небольшой сухой
вес единицы площади листа у B. frondosa стал
следствием низкой плотности листа этого вида
(табл.). Последнее указывает на более рыхлую
структуру листа B. frondosa и имеет важное
значение для процесса газообмена. Неплотная
упаковка клеток внутри листа обеспечивает
большую свободную от клеточных контактов
поверхность мезофилла [Иванова и др., 2006],
через которую осуществляется диффузия газов
из межклетников в хлоропласты. Ранее показа-
но, что при увеличении площади хлоропластов,
обращённых в межклетники, возрастает прово-
димость мезофилла для диффузии углекисло-
ты [Kodama et al., 2011] и скорость фотосинте-
за [Oguchi et al., 2003]. Таким образом, низкая
по сравнению с аборигенными видами рода
Bidens плотность листа B. frondosa, оптимизи-
руя процессы газообмена внутри тканей, может
обеспечить этому виду большую скорость чис-
той ассимиляции углерода (NAR).
Анализ распределения биомассы по органам

показал, что распределение сухой массы у трёх
видов рода Bidens в целом соответствовало
растениям с рудеральной стратегией. Как об-
наружено ранее для травянистых растений
Среднего Урала, виды с рудеральной страте-
гией характеризуются низкой долей корней и
высокой долей стеблей [Пьянков, Иванов,
2000]. Однако если сравнить два вида рода
Bidens, имевших большую массу одного рас-
тения, то важным конкурентным преимуще-
ством B. frondosa по сравнению с B. tripartita
может стать большая доля стеблей в биомассе
(рис. 3). Это позволяет обеспечить большие
размеры (высоту и диаметр листового поло-
га), необходимые для эффективного перехва-
та фотосинтетически активной радиации, и
одновременно сократить затраты на построе-
ние биомассы целого растения, поскольку из-
вестно, что конструкционная цена стеблей у
травянистых растений меньше, чем энергети-

ческая стоимость листьев и семян [Poorter,
1994].
В общем, для трёх изученных видов рода

Bidens характерна одинаковая репродуктивная
стратегия, свойственная видам нарушенных
местообитаний, которая заключается в обра-
зовании большого количества мелких семян
[Grime et al., 1988]. Как показали исследова-
ния, большое количество корзинок на одном
растении не позволило B. frondosa полностью
компенсировать небольшое количество семя-
нок в одной корзинке, в результате чего B.
frondosa продуцировала меньше семян в рас-
чёте на одно растение, чем аборигенные виды
рода Bidens (рис. 5). Однако, средняя масса
семянок B. frondosa была больше, чем у B.
tripartita и B. radiata. Образование более круп-
ных семян может быть конкурентным преиму-
ществом при реализации репродуктивной
стратегии B. frondosa. Известно, что пророст-
ки из семян с большей массой лучше выжива-
ют при действии неблагоприятных факторов
(затенение, засуха, удаление семядолей) на
ранних стадиях роста и развития [Westoby,
1998]. Кроме того, проростки из крупных се-
мян более конкурентоспособны, поскольку
имеют большие размеры [Jakobsson, Eriksson,
2000]. Для B. frondosa также неоднократно
отмечено, что проростки этого вида крупнее,
чем проростки B. tripartita [Васильева, Пап-
ченков, 2011; Sendek et al., 2015]. Таким обра-
зом, образование семян с большей массой,
обеспечивающих проросткам конкурентное
преимущество по сравнению с аборигенными
видами, должно способствовать закреплению
вида-вселенца на новой территории.

Заключение

Долинный тип распространения инвазион-
ной B. frondosa на ограниченной территории
в верхнем течении р. Исеть указывает на от-
носительно недавнее время заноса этого вида.
В то же время, большая встречаемость на до-
вольно длинном участке (около 100 км), а так-
же значения продукционных показателей (раз-
меры и вес растений, масса и количество се-
мян) свидетельствуют об успешной натурали-
зации B. frondosa на Среднем Урале.
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Большие размеры и биомасса B. frondosa
доказывают большую конкурентоспособность
этого вида по сравнению с аборигенными ви-
дами рода Bidens. Физиологической основой
для высокой конкурентоспособности B.
frondosa являются особенности структурно-
функциональной организации листьев, кото-
рые заключаются в их низкой плотности и не-
большом сухом весе единицы площади листа.
Это способствует оптимизации газообмена
внутри листа и позволяет развить большую
ассимиляционную поверхность на единицу
массы растения, что должно обеспечить это-
му виду большую скорость роста.
На начальной стадии натурализации B.

frondosa на Среднем Урале образование более
крупных семян по сравнению с аборигенны-
ми видами рода Bidens может обеспечить кон-
курентное преимущество этого вида при реа-
лизации генеративной стратегии, поскольку
способствует выживанию проростков и зак-
реплению вида-вселенца на новой территории
произрастания.
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The distribution, plant size and biomass allocation, leaf traits and seed production of the invasive in the
Middle Urals plant Bidens frondosa L. were studied. This species was found in the riverside disturbed
habitats at the site with a length of about 100 km (from Aramil’ to Kamensk-Uralsky) in the upper stream of
the Iset’ River. Comparative analysis showed that B. frondosa plant height was 35% greater than that of
native species of genus Bidens. Dry mass of the B. frondosa plant exceeded biomass of B. tripartita and B.
radiata in 1.5 and 4.9 times, respectively. Large size and biomass prove more competitive ability of B.
frondosa compared with native species of genus Bidens. At the same leaf thickness in three species studied,
lesser leaf density (LD) of B. frondosa caused lower (1.2 times) leaf mass per area (LMA) compared to B.
tripartita and B. radiata. These structural features of B. frondosa leaves contributed to an optimization of
gas exchange processes inside leaf and allowed to develop greater assimilation surface area per unit plant
weight (LAR), which should provide high growth rate of the species. Analysis of seed production has shown
that the number of capitulum per plant increases, but the number of achenes per capitulum and plant decreases
in the row B. radiata – B. tripartita – B. frondosa. B. frondosa achene mass was more than that of B.
tripartita and B. radiata in 1.6 times and 2.3 times, respectively. On the whole, a frequent occurrence of B.
frondosa within a long section (about 100 km) in the upper stream of the Iset’ River, as well as the values of
production parameters (size and weight of plants, mass and number of seeds) indicate a successful
naturalization of this species in the Middle Urals.

Key words: plant invasion, Bidens frondosa, Bidens tripartita, competition, biomass allocation, plant
height, leaf traits, seed mass.


