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Изучены распределение биомассы по органам, листовые параметры и скорость ассимиляции СО2 
у инвазионных Epilobium adenocaulon Hausskn. и E. pseudorubescens A.K. Skvortsov и аборигенно-
го E. palustre L. на Среднем Урале. Показано, что E. adenocaulon имел максимальную высоту, а E. 
palustre – наибольший диаметр листового полога. Самый компактный по линейным размерам вид E. 
pseudorubescens отличался наименьшей биомассой. Характер распределения биомассы по органам у 
инвазионных E. adenocaulon и E. pseudorubescens соответствовал растениям с рудеральной стратегией, 
что выражалось в низкой доле корней и большой доле генеративных органов. Среди изученных видов 
E. adenocaulon отличался наибольшим вложением биомассы в стебель. Аборигенный E. palustre имел 
большую долю корней и листьев и меньшую долю генеративных органов, что свидетельствовало о 
стресс-толерантных свойствах этого вида. Кроме характера распределения биомассы по органам, 
E. palustre отличался от инвазионных видов большим (в среднем на 30%) количеством хлорофилла 
и меньшим в 1.2 раза содержанием каротиноидов, а также низкой фотосинтетической активностью 
хлорофилла. Скорость поглощения СО2 в расчёте на единицу площади листа была наибольшей у E. 
adenocaulon, имевшего толстые листья с большой массой единицы площади листа (LMA), и превышала 
значение этого параметра у видов с тонкими листьями с меньшей LMA E. palustre и E. pseudorubescens 
в 1.8 и 1.6 раза, соответственно. Отрицательная корреляция между скоростью ассимиляции СО2 в 
расчёте на 1 г сухого веса и объёмной плотностью листа (LD) (r= –0.78, p<0.001) обусловила макси-
мальное значение скорости фотосинтеза у E. pseudorubescens, имевшего наименее плотные листья. 
Анализ совокупности функциональных черт показал, что изученные виды р. Epilobium имеют разные 
экологические стратегии: E. palustre – S (стресс-толерант), E. adenocaulon – CR (конкуренто-руде-
ральная стратегия), E. pseudorubescens – R (рудеральный вид). Сделано заключение, что, обладая 
другими, чем аборигенный E. palustre, экологическими свойствами, инвазионные виды не оказывают 
прямого негативного воздействия на этот вид. Однако, благодаря CR-стратегии E. adenocaulon спо-
собен внедрятся в сообщества прибрежно-водных растений при воздействии на них нарушающих 
факторов, что приведёт к снижению участия или исчезновению аборигенного стресс-толерантного 
вида E. palustre и его замещению в нарушенных сообществах более конкурентоспособным инвази-
онным E. adenocaulon.
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Введение
Epilobium adenocaulon Hausskn. и Epilobium 

pse u do rubescens A.K. Skvortsov (сем. Onagra-
ceae) – инвазионные для Евразии виды севе-
роамериканского происхождения [Скворцов, 
1995; Виноградова и др., 2010]. Впервые E. 

adenocaulon был собран на территории Рос-
сии в конце XIX в. в Псковской губернии, а с 
середины 1960-х гг. начал быстрое распростра-
нение в Европейской части и продвижение на 
восток [Виноградова и др., 2010]. История ин-
тродукции и натурализации E. pseudorubescens 



39РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 1, 2020

известна в меньшей степени, поскольку рань-
ше, до идентификации этого вида Скворцовым 
А.К. [1973], E. pseudorubescens объединяли с 
E. adenocaulon. На территории России, в Каре-
лии, E. pseudorubescens впервые был найден в 
1950 г. [Виноградова и др., 2010]. В настоящее 
время оба вида широко распространены в 
Европейской части России и Сибири, а также 
обнаружены на Дальнем Востоке [Скворцов, 
1995; Виноградова и др., 2010; Чёрная книга…, 
2016]. Они включены в Чёрную книгу флоры 
Средней России [Виноградова и др., 2010] и 
Чёрную книгу флоры Сибири [2016]. 

Первоначально E. pseudorubescens рассма-
тривался рядом авторов как белоцветковая 
форма E. adenocaulon [Raven, 1968; Фатаре, 
1979]. Однако Скворцовым А.К. [1973, 1995] 
были обнаружены другие, помимо белых ле-
пестков, морфологические признаки: более 
узкие ланцетные листья, более узкие лепестки 
цветов и более крупные семена, которые позво-
лили идентифицировать E. pseudorubescens и 
отличить его от E. adenocaulon. Кроме того, 
E. pseudorubescens имеет светло-зелёные 
листья (без красной пигментации) с хорошо 
выраженным черешком, а наибольшая ши-
рина пластинки нередко находится ближе 
к её середине (у E. adenocaulon – ближе к 
основанию) [Эбель, 2013]. Вместе с тем, для 
обоих видов характерны близкие эколого-био-
логические свойства. По жизненной форме E. 
adenocaulon и E. pseudorubescens относят к 
одно-двулетним монокарпикам [Виноградова 
и др., 2010]. Оба вида являются самоопыли-
телями с высокой степенью гомозиготности, 
характеризуются низкой генетической измен-
чивостью и сходны по феноритмотипу [Ви-
ноградова, 1992]. Процесс прорастания семян 
изучен для инвазионного E. adenocaulon и 
аборигенных видов рода Epilobium и пока-
зано, что условия прорастания семян и про-
цент их всхожести сходны у инвазионного и 
аборигенных видов [Myerscough, Whitehead, 
1966; Асминг, 2007].

Значительная фенотипическая изменчи-
вость позволяет E. adenocaulon и E. pseudo
ru bescens занимать широкий спектр местоо-
битаний во вторичном ареале [Виноградова 
и др., 2010]. Многие авторы отмечают приу-
роченность этих видов к открытым влажным 

полуестественным и естественным местооби-
таниям и относят оба вида к экологической 
группе гигрофитов [Папченков, 2001; Чеме-
рис, 2004; Куликов, 2010; Капитонова, 2011]. 
Произрастая в аквальных местообитаниях, 
оба инвазионных вида могут образовывать 
гибриды с аборигенным Epilobium palustre 
[Скворцов, 1995]. Гибриды обычно сте-
рильны и образуются очень редко [Цвелёв, 
2007]. В сообществах прибрежно-водных 
растений E. adenocaulon, E. pseudorubescens 
и аборигенный E. palustre не формируют 
собственных ассоциаций, а встречаются в 
качестве сопутствующих видов [Чемерис, 
2004; Капитонова, 2011, Сенатор и др., 2017]. 
Несмотря на сходство двух инвазионных 
видов, обнаружено, что в большинстве ис-
следованных районов большую инвазион-
ную активность проявляет E. adenocaulon по 
сравнению с E. pseudorubescens [Борисова, 
2010; Виноградова и др., 2010; Капитонова, 
2011, 2015; Тремасова и др., 2012; Чёрная 
книга…, 2016]. В ряде работ отмечено, что 
E. adenocaulon стал обычным компонентом в 
прибрежно-водных экосистемах, в то время 
как E. pseudorubescens встречался там реже 
[Чемерис, 2004; Борисова, 2010; Капитонова, 
2011] и более распространён в рудеральных 
местообитаниях [Виноградова и др., 2010; 
Третьякова, 2011; Чёрная книга…, 2016]. 
Кроме того, считается, что E. pseudorubescens 
более теневынослив по сравнению с E. 
adenocaulon [Скворцов, 1995; Виноградова 
и др., 2010]. 

Физиологические исследования видов рода 
Epilobium посвящены, в основном, изучению 
процессов семенного размножения и прораста-
ния семян [Myerscough, Whitehead, 1966; Lee 
et al., 2017] или синтеза и накопления био-
логически активных веществ, используемых 
в фармакологии [Barakat et al., 1997; Granica 
et al., 2014], а также выявлению механизмов 
устойчивости растений к росту в условиях 
затопления [Justin, Armstrong, 1987; Lenssen et 
al., 2003]. Хорошими индикаторами экологиче-
ских свойств вида являются функциональные 
черты растений, такие как высота растений, 
распределение биомассы по органам и листо-
вые функциональные черты (толщина, плот-
ность и сухая масса единицы площади листа, 
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содержание пигментов и скорость поглощения 
СО2) [Lambers et al., 1998; Пьянков, Иванов, 
2000; Hovick et al., 2012; Pérez-Harguindeguy 
et al., 2013]. Функциональные черты растений 
позволяют идентифицировать экологические 
стратегии видов [Westoby, 1998; Pierce et al., 
2017] и выявить механизмы адаптации к дей-
ствию факторов среды [Lambers et al., 1998; 
Иванов и др., 2008]. Сравнительный анализ 
функциональных черт растений инвазионных 
и аборигенных видов нередко используется для 
установления свойств, обеспечивающих инва-
зионный потенциал видов [Pyšek, Richardson, 
2007; Hovick et al., 2012]. Проведение такого 
анализа у близкородственных видов, обладаю-
щих общей эволюционной историей развития 
и комплексом близких эколого-биологических 
черт, позволяет выяснить физиологические 
механизмы большей конкурентоспособности 
инвазионных видов. Ранее было показано, что 
в прибрежно-водных сообществах Верхнего 
Поволжья инвазионный E. adenocaulon часто 
встречается вместе с аборигенным E. palustre 
L. [Чемерис, 2004]. На Среднем Урале E. 
palustre также является широко распростра-
нённым аборигенным видом, обитающим в 
переувлажнённых местообитаниях [Опреде-
литель…, 1994]. В связи с этим, E. palustre 
был выбран для сравнения с инвазионными 
E. adenocaulon и E. pseudorubescens.

Целями данной работы были: 1) выявить 
физиологические механизмы экологической 
дифференциации инвазионных видов E. 
adenocaulon и E. pseudorubescens, а также 
аборигенного E. palustre; 2) определить эко-
логические стратегии этих видов; 3) оценить 
конкурентоспособность E. adenocaulon и E. 
pseudorubescens в переувлажнённых местооби-
таниях на Среднем Урале. Для этого были из-
учены функциональные черты E. adenocaulon, 
E. pseudorubescens и E. palustre и проведён 
сравнительный анализ этих параметров у рас-
тений, произраставших в прибрежно-водных 
экосистемах. 

Материал и методика
Растения были собраны на берегу Верх-Исет-

ского водохранилища (верхнее течение р. Исеть, 
56°50.471′ с. ш., 60°30.564′ в. д). Инвазионные 

виды E. adenocaulon и E. pseudorubescens 
произрастали в сообществе с преобладанием 
однолетников нарушенных переувлажнённых 
местообитаний (с доминированием Persicaria 
minor (Huds.) Opiz и P. hydropiper (L.) Delabre), 
аборигенный E. palustre – в сообществе с до-
минированием Carex acuta L. Район исследо-
ваний расположен на восточных предгорьях 
Урала в подзоне южной тайги. Климат тер-
ритории умеренно-континентальный. Сред-
негодовая температура воздуха около +3 °С. 
Средняя температура самого холодного месяца 
(январь) –13 °С, самого тёплого месяца (июль) 
+19 °С. Годовая сумма осадков 470–540 мм. 
Продолжительность вегетационного периода 
от 90 до 115 дней. Для территории характерна 
большая плотность населения и высокий уро-
вень промышленного и сельскохозяйственного 
производства [Атлас…, 2014]. 

У двух инвазионных видов E. adenocaulon 
и E. pseudorubescens, а также аборигенного 
E. palustre были изучены биомасса, листовые 
параметры (площадь, толщина и плотность ли-
стьев), содержание пигментов и фотосинтети-
ческая активность листьев. Для анализа брали 
неповреждённые, полностью сформированные 
растения, находящиеся в фазе цветения-плодо-
ношения. Высоту, диаметр листового полога 
и массу растений, а также параметры листьев 
измеряли в 10 биологических повторностях 
(10 растений для каждого вида). Структуру 
биомассы растений, содержание пигментов 
и скорость поглощения СО2 определяли в 5 
повторностях. 

Для изучения структуры биомассы растения 
выкапывали, очищали от почвы, высушивали, 
взвешивали и рассчитывали отношение массы 
отдельных органов к массе целого растения. 

Для определения листовых параметров со-
бирали листья среднего яруса с 10 растений. На 
свежесобранных листьях измеряли толщину 
листа с помощью цифрового микрометра PK-
1012E (Mitutoyo Corp., Япония). Затем листья 
фотографировали, высушивали, взвешивали 
и рассчитывали содержание воды и сухого ве-
щества в листе (LDMC, leaf dry matter content, 
мг/г). Площадь листа устанавливали с помо-
щью системы цифрового анализа изображений 
Simagis Mesoplant (ООО «СИАМС», Россия, 
Екатеринбург). Сухую массу единицы площа-
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ди листа (LMA, leaf mass per area, г/м2) вычис-
ляли как LMA=DW÷S×10 (DW – сухая масса 
листа, мг; S – площадь листа, см2). Плотность 
листа (LD, leaf density, г/см3) рассчитывали 
как LD=LMA÷T (LMA – сухая масса единицы 
площади листа, г/м2; T – толщина листа, мкм). 
Кроме этого, определяли отношение площади 
листьев к массе целого растения (LAR, leaf area 
ratio, см2/г) по формуле: LAR=LMR÷LMA×100 
(LMR, leaf mass ratio – доля листьев в биомассе 
целого растения, %; LMA – сухая масса еди-
ницы площади листа, г/м2).

Максимальную скорость поглощения СО2 
(Amax, мкмоль CO2/(м

2 с)) измеряли с помо-
щью системы газоанализа Li-6400xt (Li-COR, 
США) при освещённости 1800 мкмоль/(м2 c), 
содержании СО2 380 ppm, влажности 50% и 
температуре 24 °С. 

Для измерения содержания пигментов 
брали высечки из тех же листьев, на которых 
определяли газообмен. Пигменты экстрагиро-
вали 80%-м ацетоном и измеряли оптическую 
плотность экстрактов на спектрофотометре 
Odyssey DR/2500 (HACH, США). Содержание 
хлорофиллов и каротиноидов рассчитывали 
по формулам [Lichtenthaler, Wellburn, 1983] с 
пересчётом на единицу площади листа. Долю 
хлорофиллов, входящих в светособирающий 
комплекс (ChlLHC, chlorophyll of light-harvesting 
complex, %), определяли, используя подход 
Дымовой О.А. и Головко Т.К. [2007]. Фото-
синтетическую активность хлорофилла (Achl, 
мкмоль СО2/(г Chl с)) рассчитывали делением 
скорости поглощения СО2 на единицу площа-
ди листа на содержание пигментов в единице 
площади листа.

Для установления влияния фактора «Вид» 
(E. palustre, E. adenocaulon, E. pseudorubescens) 
на изученные показатели был проведён одно-
факторный дисперсионный анализ (ANOVA). 
Для оценки достоверности различий между 
средними значениями использовали Тьюки 
(Tukey) HSD тест с вероятностью безошибоч-
ного прогноза 0.95. Метод парной корреляции 
Пирсона был применён для определения 
силы и характера связей между изученными 
параметрами. На графиках приведены сред-
ние значения показателей со стандартной 
ошибкой. 

Результаты
Структура биомассы видов рода Epilobium. 

Сравнительный анализ размеров растений у 
изученных видов показал, что E. adenocaulon 
был выше, чем E. palustre и E. pseudorubescens в 
среднем на 15% и 34%, соответственно (рис. 1). 

В то же время, E. palustre имел в среднем 
на 65% больший диаметр листового полога 
по сравнению с инвазионными видами. Са-
мый компактный по линейным размерам вид 
E. pseudorubescens характеризовался также 
наименьшей биомассой. Отношение площа-
ди листьев к массе целого растения (LAR) у 
E. adenocaulon было на 60% ниже, чем у E. 
palustre и E. pseudorubescens. Биомасса расте-
ний положительно коррелировала с их высотой 
(r=0.88, p<0.0001). 

Анализ распределения биомассы растения 
по органам показал, что у инвазионных видов 
доли корней и листьев были меньше в 1.2 раза, 
а доли генеративных органов больше в 3 раза у 
E. adenocaulon и в 5 раз у E. pseudorubescens по 
сравнению с аборигенным E. palustre (рис. 2). 

Среди изученных видов E. adenocaulon от-
личался наибольшим вложением биомассы в 
стебель.

Листовые параметры у видов рода Epilo
bium. Анализ значений листовых параметров 
показал, что изученные виды не имели досто-
верных различий по площади листа (рис. 3). 

E. adenocaulon имел в 1.7 раза более толстые 
листья и 1.3 раза более плотные листья, чем 
другие виды. При одинаковой толщине листа 
у E. palustre и E. pseudorubescens, небольшая 
плотность листьев E. pseudorubescens обусло-
вила меньшую (на 20%) сухую массу едини-
цы площади листа (LMA) по сравнению с E. 
palustre. Таким образом, вследствие изменения 
толщины и/или плотности листа в ряду E. 
adenocaulon – E. palustre – E. pseudorubescens 
наблюдались уменьшение LMA, которое 
сопровождалось закономерным снижением 
содержания сухого вещества в листе (LDMC) 
(r=0.98, p<0.00001) и увеличением содержания 
воды (r=–0.98, p<0.00001) (рис. 3). Корреляци-
онный анализ показал, что LMA отрицательно 
связан с LAR (r= –0.95, p<0.000001) и положи-
тельно с высотой (r=0.72, p<0.01) и биомассой 
растений (r=0.69, p<0.01).
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Рис. 1. Высота, биомасса и размеры листового полога растения (диаметр и LAR, leaf area ratio) у Epilobium palustre 
(E. pal.), Epilobium adenocaulon (E. aden.) и Epilobium pseudorubescens (E. pseud.). Буквами обозначена достовер-
ность отличий по Тьюки (Tukey) HSD тесту при p<0.05.

Рис. 2. Распределение биомассы по органам у Epilobium palustre (E. pal.), Epilobium adenocaulon (E. aden.) и 
Epilobium pseudorubescens (E. pseud.). 1 – генеративные органы, 2 – листья, 3 – стебли, 4 – корни. Цифры на столб-
цах диаграммы – среднее значение доли органов (n=5).

Содержание пигментов у видов рода 
Epilo bium. Анализ содержания пигментов в 
единице площади листа показал, что E. palustre 
отличался от инвазионных видов большим (в 
среднем на 30%) количеством хлорофиллов и 

меньшим в 1.2 раза содержанием каротинои-
дов (рис. 4). 

Отношение хлорофиллов а/b увеличи-
валось в ряду E. palustre – E. adenocaulon 
– E. pseudorubescens, что сопровождалось 
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Рис. 3. Листовые параметры (LMA – сухая масса единицы площади листа, LDMC –содержание сухого вещества 
в листе) у Epilobium palustre (E. pal.), Epilobium adenocaulon (E. aden.) и Epilobium pseudorubescens (E. pseud.). 
Буквами обозначена достоверность отличий по Тьюки (Tukey) HSD тесту при p<0.05.

закономерным снижением доли хлорофил-
лов светособирающего комплекса (рис. 4). 
Отношение хлорофиллов к каротиноидам 
также уменьшалось в ряду E. palustre – E. 
adenocaulon – E. pseudorubescens и отрицатель-
но коррелировало с отношением хлорофиллов 
а/b (r= –0.90, p<0.00001). Фотосинтетическая 
активность хлорофилла у инвазионных видов 
E. adenocaulon и E. pseudorubescens была в 
2.0 и 1.6 раза выше по сравнению с E. palustre 
(рис. 4).

Скорость поглощения СО2 у видов рода 
Epilobium. Скорость поглощения СО2 в рас-
чёте на единицу площади листа была связана 
параметрами структуры листа и положитель-

но коррелировала с толщиной листа и LMA 
(r=0.81, p<0.001 и r=0.84, p<0.0001, соответ-
ственно). В соответствии с этим, значение 
данного показателя было наибольшим у E. 
adenocaulon, имевшего толстые листья с боль-
шей LMA, и превышало скорость ассимиляции 
СО2 у видов с тонкими листьями с меньшей 
LMA E. palustre и E. pseudorubescens в 1.8 и 
1.6 раза, соответственно (рис. 5). 

Скорость поглощения СО2 в расчёте на 1 г 
сухого веса листа также была связана со струк-
турой этого органа, а именно с плотностью ли-
стовой пластинки. Отрицательная корреляция 
между этими параметрами (r= –0.78, p<0.001) 
обусловила максимальное значение скорости 
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Рис. 4. Показатели пигментного комплекса листьев у Epilobium palustre (E. pal.), Epilobium adenocaulon (E. aden.) 
и Epilobium pseudorubescens (E. pseud.). Chl(s) (chlorophyll(s)) – хлорофилл(ы), Car (carotenoids) – каротиноиды, 
ChlLHC (chlorophyll of light-harvesting complex) – хлорофилл светособирающего комплекса, Achl – фотосинтетическая 
активность хлорофилла. Буквами обозначена достоверность отличий по Тьюки (Tukey) HSD тесту при p<0.05.

Рис. 5. Скорость поглощения СО2 (Amax) у Epilobium palustre (E. pal.), Epilobium adenocaulon (E. aden.) и Epilobium 
pseudorubescens (E. pseud.). Буквами обозначена достоверность отличий по Тьюки (Tukey) HSD тесту при p<0.05.
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фотосинтеза в расчёте на 1 г сухого веса у 
вида E. pseudorubescens, имевшего наименее 
плотные листья (рис. 5). Скорость поглощения 
СО2 в расчёте на единицу площади листа была 
в большей степени связана с высотой растений 
(r=0.67, p<0.01), чем с их биомассой (r=0.55, 
p<0.05) и отрицательно коррелировала с от-
ношением общей площади листьев к массе 
растения (r= –0.81, p<0.001). 

Обсуждение
Экологическая стратегия вида характеризу-

ет совокупность его экологических свойств. 
Существуют разные подходы к отбору черт 
растений, необходимых для определения 
стратегии вида. Тем не менее большинство 
из авторов отмечают важность жизненной 
формы, продолжительности жизни и размеров 
растения для идентификации стратегии вида 
[Grime et al., 1988; Westoby, 1998; Hodgson et 
al., 1999]. Как было отмечено выше, изученные 
нами инвазионные виды E. adenocaulon и E. 
pseudorubescens сходны по жизненной форме 
[Виноградова и др., 2010]. Ранее установлено, 
что продолжительность жизни этих видов 
также одинакова, они являются двулетника-
ми [Виноградова и др., 2010]. Известно, что 
короткий цикл развития является одним из 
признаков растений с рудеральной стратегией 
(R-стратеги) [Grime et al., 1988]. Наши иссле-
дования показали, что характер распределения 
биомассы по органам у E. adenocaulon и E. 
pseudorubescens также соответствовал R-стра-
тегам, что выражалось в низкой доле корней и 
большой доле генеративных органов (рис. 2). 
Именно такие особенности ранее были выяв-
лены у рудеральных видов растений Среднего 
Урала [Пьянков, Иванов, 2000]. 

В отличие от двух других изученных видов, 
E. adenocaulon имел большую долю стеблей 
в биомассе (рис. 2). Как было установлено 
для инвазионной Bidens frondosa L. [Ронжи-
на, 2017], большая доля стеблей может быть 
конкурентным преимуществом вида, так как 
обеспечивает большие размеры растения, 
необходимые для перехвата фотосинтети-
чески активной радиации, и одновременно 
снижает затраты на построение биомассы 
целого растения, поскольку конструкционная 

цена стеблей у травянистых растений мень-
ше, чем энергетическая стоимость листьев и 
семян [Poorter, 1994]. Большая доля стеблей в 
биомассе обнаружена также у инвазионного 
Heracleum sosnowskyi Manden. по сравнению с 
аборигенным Heracleum sibiricum L. [Весёлкин 
и др., 2017; Бетехтина и др., 2018]. Помимо 
особенностей распределения биомассы, E. 
adenocaulon характеризовался наибольшей вы-
сотой и значительной биомассой по сравнению 
с другими изученными видами (рис. 1), что 
свидетельствует о выраженности конкурент-
ных свойств у E. adenocaulon. 

Физиологической основой для большой 
конкурентоспособности E. adenocaulon стала 
высокая скорость поглощения СО2 единицы 
площади листа (рис. 5), которая была обеспе-
чена толстыми листьями с большей LMA (рис. 
3). Аналогично нашим результатам большой 
ассимиляционный потенциал инвазионного 
H. sosnowskyi по сравнению с аборигенным 
H. sibiricum был также обеспечен плотными 
листьями с большой фотосинтетической 
активностью единицы площади листа [Ве-
сёлкин и др., 2017; Бетехтина и др., 2018]. 
Следует отметить, что у других изученных 
видов аквальных местообитаний (Elodea 
canadensis Michx., Bidens frondosa L.), на-
против, были обнаружены листья с меньшей 
LMA по сравнению с аборигенными видами 
[Ронжина, 2006, 2017]. Снижение LMA обыч-
но сопровождается увеличением относитель-
ной листовой поверхности на единицу сухой 
массы растения (LAR), что также приводит 
к возрастанию фотосинтетической продук-
тивности растений [Lambers et al., 1998; 
Ронжина, 2017]. Таким образом, в отличие 
от других инвазионных видов аквальных 
местообитаний, у E. adenocaulon большой 
фотосинтетический потенциал растения был 
обеспечен высокой скоростью поглощения 
СО2 единицы площади листа, а не развити-
ем большой ассимиляционной поверхности 
растения.

Ранее у водных и прибрежно-водных рас-
тений были обнаружены положительные кор-
реляции между скоростью фотосинтеза, LMA 
и количеством фотосинтетических клеток в 
единице площади листа, что свидетельствует 
о том, что листья гидро- и гигрофитов состоят 
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преимущественно из фотосинтетических тка-
ней с большими воздухоносными полостями 
[Ронжина, Пьянков, 2001; Ронжина и др., 
2004]. Поскольку среди трёх изученных видов 
E. adenocaulon имел листья с наибольшими 
значениями LMA и скорости фотосинтеза, 
можно предположить, что для этого вида ха-
рактерно также самое большое число фотосин-
тетических клеток. Как было показано ранее, 
большое количество фотосинтетических эле-
ментов (клеток и хлоропластов) свойственно 
для растений с С (конкурентной) и R (руде-
ральной) стратегиями [Pyankov et al., 1998]. Та-
ким образом, результаты наших исследований 
позволяют заключить, что размер растений, 
распределение биомассы по органам, струк-
тура и функциональная активность листьев 
отражают промежуточный тип стратегии CR 
(конкурентно-рудеральный) инвазионного E. 
adenocaulon. В работе Grime et al. [1988] E. 
adenocaulon также был отнесён к CR-стратегам 
на основании определения таких параметров 
как скорость роста и морфологический индекс 
(бальная оценка высоты и габитуса растения). 
Такая стратегия предполагает, что данный вид 
может проявлять инвазионную активность в 
сообществах прибрежно-водных растений с 
разной степенью нарушения и в сообществах 
с преобладанием однолетников нарушенных 
переувлажнённых местообитаний. 

Среди трёх изученных видов инвазионный 
E. pseudorubescens был наиболее компактным 
растением с наименьшей биомассой (рис. 1). 
В совокупности с особенностями распределе-
ния биомассы по органам, такими как боль-
шая доля генеративных органов и маленькая 
доля корней (рис. 2), это свидетельствовало 
о рудеральной стратегии данного вида. По-
мимо небольших размеров и биомассы, E. 
pseudorubescens имел самое низкое содержа-
ние хлорофиллов в единице площади листа 
среди трёх изученных видов (рис. 4). Это 
объясняет наблюдение некоторых авторов 
[Скворцов, 1995; Виноградова и др., 2010; 
Эбель, 2013], что листья E. pseudorubescens 
более светлые по сравнению с E. adenocaulon. 
Другими специфическими чертами пигмент-
ного комплекса листьев E. pseudorubescens 
были низкая доля пигментов светособираю-
щего комплекса и большая доля каротиноидов 

(рис. 4). Ранее показано, что у растений от-
крытых местообитаний уменьшаются размеры 
светособирающего комплекса в основном за 
счёт уменьшения количества хлорофилла b и 
возрастает роль каротиноидов в защите фо-
тосинтетического аппарата от фотоокисления 
при высокой инсоляции [Ронжина и др., 2004; 
Дымова, Головко, 2007]. Это позволяет заклю-
чить, что особенности соотношения пигментов 
в листьях E. pseudorubescens характеризовали 
данный вид как наиболее светолюбивый сре-
ди трёх изученных. Поскольку эвритопный 
E. pseudorubescens нередко встречается в 
затенённых условиях, ранее было сделано 
заключение о его теневыносливости [Сквор-
цов, 1995; Виноградова и др., 2010]. Можно 
предположить, что пигментный комплекс E. 
pseudorubescens обладает большой пластично-
стью, позволяющей регулировать количество 
и соотношение пигментов в зависимости от 
условий освещения.

В отличие от E. adenocaulon, E. pseudoru
bescens имел тонкие и менее плотные листья 
с низким содержанием сухого вещества (рис. 
3). Ранее такие структурные особенности ли-
стьев были обнаружены у инвазионной Bidens 
frondosa L. [Ронжина, 2017]. Низкое содержа-
ние сухого вещества в листе и небольшое коли-
чество хлорофиллов в единице площади листа 
свидетельствовали о наименьшем количестве 
клеток и хлоропластов в единице площади ли-
ста у E. pseudorubescens среди трёх изученных 
видов [Ронжина и др., 2004; Ронжина, Иванов, 
2014]. Это указывает на неплотную упаковку 
клеток мезофилла внутри листа, что имеет 
значение для процесса газообмена. Рыхлая 
структура листа может обеспечить большую 
свободную от клеточных контактов поверх-
ность мезофилла и большую поверхность 
хлоропластов, обращённых в межклетники, 
что увеличивает проводимость мезофилла 
для диффузии углекислоты и скорость фо-
тосинтеза [Oguchi et al., 2003; Иванова и др., 
2006; Kodama et al., 2011]. Наше исследование 
также показало, что неплотная структура ли-
ста способствовала оптимизации газообмена 
листьев E. pseudorubescens. Так, скорость 
поглощения СО2 на единицу площади листа у 
E. pseudorubescens была сходна с E. palustre, в 
расчёте на 1 г хлорофилла превосходила ско-
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рость поглощения СО2 у E. palustre в 1.6 раза, а 
в расчёте на 1 г сухого веса была максимальной 
среди трёх изученных видов (рис. 5). 

Известно, что помимо влияния на скорость 
газообмена, особенности структуры листа 
тесно связаны с химическим составом и, как 
следствие, имеют значение для величины энер-
гетической стоимости их построения [Poorter 
et al., 2006; Ронжина и др., 2010; Ронжина, 
Иванов, 2014]. Так, снижение количества сухо-
го вещества в листе и уменьшение LMA при-
водит к уменьшению конструкционной цены 
листьев [Ронжина, Иванов, 2014; John et al., 
2017]. Благодаря низкой энергетической стои-
мости построения листьев, растения с низким 
содержанием сухого вещества в листе и LMA 
могут оптимизировать фотосинтетическую 
продуктивность растения, формируя большую 
площадь листьев в расчёте на единицу массы 
растения (LAR). Таким образом, в отличие от 
E. adenocaulon, фотосинтетический потенциал 
E. pseudorubescens был обеспечен развитием 
большой ассимиляционной поверхности рас-
тения, а не высокой скоростью поглощения 
СО2 единицы площади листа. В целом, струк-
турно-функциональные черты фотосинтетиче-
ского аппарата E. pseudorubescens, такие как 
тонкие листья с низким содержанием сухого 
вещества в листе, небольшой LMA и высокой 
фотосинтетической активностью в расчёте на 1 
г хлорофилла и 1 г сухого веса листа, должны 
обеспечить этому виду эффективное использо-
вание ресурсов для быстрого роста биомассы 
и переходу к формированию семян в короткий 
благоприятный период в нарушенных откры-
тых местообитаниях. Таким образом, размеры 
растений, характер распределения биомассы 
по органам и структурно-функциональные 
особенности листьев отражают принадлеж-
ность этого вида к R-стратегам. Такое заклю-
чение о стратегии E. pseudorubescens вполне 
согласуется со спектром часто занимаемых 
этим видом местообитаний, а именно руде-
ральные и нарушенные прибрежно-водные 
[Виноградова и др., 2010, Капитонова, 2011, 
Третьякова, 2011, Чёрная книга…, 2016]. 

Характер распределения биомассы по ор-
ганам у аборигенного E. palustre свидетель-
ствовал о стресс-толерантных свойствах этого 
вида, что выражалось в большой доле корней и 

листьев и меньшей доле генеративных органов 
(рис. 2). Ранее подобные особенности были 
установлены у стресс-толерантных растений 
Среднего Урала [Пьянков, Иванов, 2000]. 
Помимо характера распределения биомассы, 
E. palustre имел специфические черты пиг-
ментного комплекса, которые заключались в 
низком отношении хлорофиллов a/b, высокой 
доле пигментов в светособирающем комплексе 
и небольшой фотосинтетической активности 
хлорофилла (рис. 4). Известно, что такие при-
знаки свойственны растениям, адаптирован-
ным к произрастанию в условиях затенения 
[Ронжина и др., 2004; Дымова, Головко, 2007]. 
О приспособлении к пониженной освещённо-
сти свидетельствовал также наибольший сре-
ди трёх изученных видов диаметр листового 
полога растений у E. palustre (рис. 1). Более 
широкий листовой полог способствует умень-
шению самозатенения листьев и обеспечивает 
более равномерное поступление фотосинте-
тически активной радиации ко всей листовой 
поверхности растения. В целом, исследование 
показало, что E. palustre является наиболее 
теневыносливым видом среди трёх изученных. 
Устойчивость к затенению отражает адапта-
цию этого вида к произрастанию в нижнем 
ярусе прибрежно-водных сообществ высо-
котравных гелофитов или кустарников. Таким 
образом, характер распределения биомассы по 
органам, особенности пигментного комплекса 
и функциональные черты листьев отражают 
стресс-толерантные свойства аборигенного E. 
palustre. В работе Grime et al. [1988] стратегия 
E. palustre определена как S (стресс-толерант) 
на основании изучения таких параметров, как 
скорость роста и морфологический индекс, а 
также анализа частоты встречаемости вида в 
разных местообитаниях. 

Заключение
Сравнительный анализ функциональных 

черт у видов рода Epilobium позволил выяснить 
физиологические механизмы их экологической 
дифференциации, которые заключались в раз-
ной структурно-функциональной организации 
фотосинтетического аппарата растений. Так, 
листья разных видов отличались по толщине, 
плотности и содержанию пигментов, что со-
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провождалось закономерными изменениями 
скорости фотосинтеза как в расчёте на единицу 
листовой поверхности, так и на 1 г сухого веса 
и 1 г хлорофилла. 

Основные различия между аборигенным 
E. palustre и инвазионными видами E. adeno
caulon и E. pseudorubescens были связаны 
с распределением биомассы по органам и 
пигментным комплексом растений. По сравне-
нию с инвазионными видами E. palustre имел 
большую долю корней и листьев и меньшую 
долю генеративных органов. Характерными 
чертами пигментного комплекса E. palustre 
были низкое отношение хлорофиллов a/b, 
высокая доля пигментов в светособирающем 
комплексе и небольшая фотосинтетическая 
активность хлорофилла.

Особенности распределения биомассы по 
органам и функциональные черты листьев 
отражали экологические стратегии видов рода 
Epilobium. Аборигенный E. palustre проявлял 
S-стратегию, инвазионный E. ade no caulon –   
CR-стратегию, инвазионный E. pseu dorubescens 
– R-стратегию. Обладая стресс толерантными 
свойствами, аборигенный E. palustre произрас-
тает в ненарушенных местообитаниях в нижнем 
ярусе сообществ высокотравных гелофитов или 
кустарников. Близкие по стратегии инвазион-
ные виды будут проявлять большую активность 
в нарушенных открытых местообитаниях, 
занятых сообществами с преобладанием од-
нолетников нарушенных переувлажнённых 
местообитаний. Таким образом, имея другие 
экологические свойства, чем аборигенный 
E. palustre, инвазионные виды не будут ока-
зывать прямого негативного воздействия на 
этот вид. Однако, благодаря CR-стратегии E. 
adenocaulon способен внедрятся в сообщества 
прибрежно-водных растений при воздействии 
на них нарушающих факторов, что приведёт к 
снижению участия или исчезновению абори-
генного стресс-толерантного вида E. palustre 
и его замещению в нарушенных сообществах 
более конкурентоспособным инвазионным 
E. adenocaulon.
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The biomass allocation, leaf traits and CO2 assimilation rate of invasive Epilobium adenocaulon Hausskn. 
and Epilobium pseudorubescens A.K. Skvortsov and native Epilobium palustre L. were studied in the Middle 
Urals. E. adenocaulon had a maximum plant height, and E. palustre had the largest diameter of a leaf canopy. 
E. pseudorubescens was the most compact in linear sizes among the species and differed from others by the 
smallest biomass. The biomass allocation of invasive E. adenocaulon and E. pseudorubescens corresponded 
to plants with ruderal strategy, which was expressed in a low root mass ratio and a large generative organs 
mass ratio. Native E. palustre had a large root and leaf mass ratio and a small generative organs mass ratio 
that indicated the stress-tolerant properties of this species. In addition to the biomass allocation, E. palustre 
differed from invasive species by large (on average 30%) chlorophyll content and 1.2 times less carotenoid 
content, as well as a low CO2 assimilation rate per chlorophyll unit. E. adenocaulon had thick leaves with 
a high leaf mass per area (LMA) and the highest rate of CO2 uptake per unit leaf area which exceeded the 
value of this parameter in species E. palustre and E. pseudorubescens with thin leaves with a smaller LMA 
by 1.8 and 1.6 times respectively. The negative correlation between the rate of CO2 assimilation per dry 
weight unit and leaf density (LD) (r= –0.78, p<0.001) determined the maximum value of the photosynthetic 
rate in E. pseudorubescens, which had the least dense leaves. Complex analysis of the plant functional traits 
showed that the studied species of genus Epilobium exhibited different ecological strategies: E. palustre – S, 
E. adenocaulon – CR, E. pseudorubescens – R. It has been concluded that, possessing ecological properties 
other than native E. palustre, invasive species do not directly affect the native species. However, due to the CR 
strategy, E. adenocaulon is able to invade riparian plant communities under the influence of disturbing factors, 
which will lead to a decrease in the participation or disappearance of the indigenous stress-tolerant species 
E. palustre and its replacement in disturbed communities by a more competitive invasive E. adenocaulon.
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