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Экофизиология дыхания растений
 Heracleum sosnowskyi в условиях севера
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Изучали скорость дыхания проростков, всходов и почек возобновления борщевика Сосновского (Heracleum 
sosnowskyi Manden.),����������������������������������������������������������������������������������� произрастающего в условиях среднетаёжной подзоны Республики Коми. Дыхательная спо-
собность (интенсивность дыхания при 20 оС) проростков, извлечённых из-под снега в марте, была низкой, около 
0,7 мг СО

2
/(г сухой массы · ч). В апреле-мае всходы, формирующие первый настоящий лист, характеризовались 

более высокой дыхательной способностью, около 2 мг СО
2
/(г сухой массы · ч). Сравнительный анализ темпера-

турной зависимости скорости дыхания выявил сдвиг температурного оптимума роста растений на ранних стадиях 
развития в соответствии с изменениями термических условий среды. Экспоненциальный рост скорости дыхания 
всходов был при более высоких температурах (20–35 оС), чем у проростков под снегом (5–20 оС). Фазовый пере-
ход вода-лёд в тканях проростков отмечен при снижении температуры до -8 оС, что говорит об их устойчивости 
к низким температурам ранней весной. Почки возобновления растений Н. sosnowskyi, сформированные к осени 
на стеблекорне, характеризовались высокой дыхательной способностью, до 5 мг СО

2
/(г сухой массы · ч). Анализ 

температурной зависимости скорости дыхания выявил сравнительно высокую эффективность дыхания терми-
нальных почек, около 2 мг СО

2
/(г сухой массы · ч), при низких и умеренных температурах (5–15 оС). Это может 

быть обусловлено поддержанием морфогенетических процессов в тканях почек в осенне-зимний период при 
промерзании почвы до -2 оС. Метаболическая активность молодых тканей растений H. sosnowskyi соответствует 
температурному режиму почвы и воздуха, что обеспечивает растениям адаптацию к низким температурам в зим-
ний период и высокие темпы роста ранней весной.

Ключевые слова: Heracleum sosnowskyi Manden., �����������������������������������������������������дыхание, метаболизм, молодые ткани растений, функцио-
нальная адаптация.
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Giant hogweeds are included in the invasive species blacklist and significantly affect the structure and diversity 
of plant and soil communities. The aim of the study was revealing the giant hogweed (Heracleum sosnowskyi Manden.) 
plants adaptive capacity by investigation of seedlings and buds respiration rate. All measurements were performed in 
typical H. sosnowskyi population in the middle taiga subzone (Northeast Russia, 61о38′46″N, 50о45′33″E).

Plant seedlings begin to appear under the snow cover, in March (in the condition of study area), when the aver-
age air temperature is still negative (а multi-year average -7 оС). The seedlings (with radicles) respiration rate at 
20 оC collected under the snow cover in March was near 0,7 mg CO

2 
/(g dry weight · h). The seedlings with the first true 

leaf had a significantly higher respiration rate (about 2 mg CO
2
/(g dry weight · h) at 20 оC). We determined the shift 

in the temperature optimum for plant growth at the early stages of development in accordance with changes of envi-
ronmental temperature conditions. The seedlings with first true leaf had respiration rate exponential phase at higher 
temperature (range 20–35 оC) than that of seedlings collected under snow (5–20 оC). The water-ice phase transition 
in the seedlings tissues was observed at the temperature minus 8 оС. Thus, seedlings are resistant to low temperatures 
in early spring. The buds of H. sosnowskyi plant formed by autumn on caudex, had a high rate of respiration of about 
5 mg CO

2
/(g dry weight · h). Analysis of the rate respiration – temperature dependence revealed a high efficiency of buds 
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respiration at low and moderate temperatures (5–15 оC). It may be associated with the morphogenetic processes in the 
bud tissues in the autumn-winter period when the soil freezes to minus 2 оC. It was shown that the young H. sosnowskyi 
tissues metabolism activity was in accordance with the soil and air temperature regime. This accordance allows the plants 
to adapt to the low temperatures in winter and provides a high growth rate in early spring.

Keywords: Heracleum sosnowskyi Manden., respiration, metabolism, young plant tissue, functional adaptation.

Антропогенная трансформация террито-
рий оказывает сильное влияние на биоразно-
образие природной флоры и способствует все-
лению чужеродных видов [1, 2]. Инвазионный 
потенциал таких видов в значительной степени 
определяется их физиолого-биохимическими 
свойствами. Естественный ареал Heracleum 
sosnowskyi Manden., многолетнего монокарпи-
ческого растения сем. Зонтичные, охватывает  
Восточную часть Большого Кавказа, Восточ-
ного и Юго-Восточного Закавказья, северо-
востока Турции [2, 3]. Гигантский борщевик 
широко культивировали как высокопродук-
тивное силосное растение на северо-западе 
Европейской России [4]. В настоящее время 
в условиях подзоны средней тайги Республи-
ки Коми заросли H. sosnowskyi встречаются 
повсеместно вдоль дорог, на заброшенных 
землях сельскохозяйственного назначения 
[5]. Растение включено в список агрессивных 
инвазионных видов, существенно влияющих 
на структуру и разнообразие растительных 
и почвенных сообществ [6]. Успех вторже-
ния H. sosnowskyi обусловлен способностью 
формировать моновидовые заросли, быстрым 
возобновлением роста после скашивания  
и эффективным размножением [2, 7, 8].

Мы предположили, что важную роль  
в натурализации H. sosnowskyi сыграло соот-
ветствие метаболических свойств вида кли-
мату среднетаёжной зоны. Чтобы разобраться  
в этом вопросе, были предприняты исследо-
вания дыхания растений. Дыхание является 
ключевым показателем метаболической актив-
ности растений, тесно связано с ростом, вносит 
существенный вклад в углеродный баланс  
и биоэнергетику, отражает адаптивный потен-
циал растений [9–11]. Изучение дыхательного 
метаболизма H. sosnowskyi на ранних стадиях 
развития растений (всходы, проростки, поч-
ки возобновления) является важным с пози-
ций формирования инвазионного синдрома 
вида, обеспечивающего его расселение и 
эффективное использование ресурсов среды. 

Целью исследований было изучение дыха-
ния проростков, всходов и почек возобновле-
ния растений H. sosnowskyi в связи с оценкой 
адаптивного потенциала вида в условиях 
инвазионного ареала.

Материалы и методы

Объектом исследования был борщевик 
Сосновского (Heracleum sosnowskyi Manden.) – 
многолетнее монокарпическое растение, 
гемикриптофит из сем. Зонтичные. В 2016 
и 2017 гг. изучали растения, формирующие 
моновидовые заросли вблизи г. Сыктывкара 
(61о38′46″ с. ш., 50о45′33″ в. д.) Вегетаци-
онный сезон 2016 г. характеризовался хо-
лодным мартом и тёплым апрелем, в летний 
период температура воздуха составляла в 
среднем 15–20 оС (табл. 1). Осенний период 
отличался сравнительно тёплыми погодны-
ми условиями, среднемесячная температура 
октября была около 2 оС. Погодные условия 
2017 г. были схожими, за исключением ве-
сеннего периода, который отличался тёплым 
мартом с температурой около -1 оС.

Изучали скорость дыхания молодых тканей 
растений Н. sosnowskyi: проростков, всходов 
и почек возобновления (рис. 1). Проростки  
c корешком отбирали из-под снега в конце 
марта – начале апреля при высоте снежного по-
крова около 70 см. Всходы с первым настоящим 
листом отбирали после схода снега, в третьей 
декаде апреля – начале мая. Терминальные 
почки возобновления Н. sosnowskyi, которые 
закладываются на стеблекорнях, изучали  
в октябре. Температурную зависимость скоро-
сти дыхания растений определяли с помощью 
газометрической системы Li-7000 (LI-COR, 
Inc., США) с термостатируемой камерой  
в диапазоне от -8 до +45 оС. Использовали 
4–7 проб проростков, 4–8 проб всходов и  
4–16 проб почек растений Н. sosnowskyi для 
каждой температуры. Для охлаждения проб 
ниже 0 оС использовали льдосолевую смесь. 
Изменение скорости дыхания оценивали по 
температурному коэффициенту (Q

10
), рас-

считанному согласно правилу Вант-Гоффа:

 

где K
1
 и K

2 
– скорости дыхания при темпе-

ратурах Т
1
 и Т

2
 соответственно.

Статистический анализ проводили с по-
мощью Statistica 10 (StatSoft Inc., США). На 
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рисунках представлены среднеарифметиче-
ские значения с ошибкой среднего значения.

Результаты и обсуждение

Проростки растений Н. sosnowskyi появля-
ются под снегом в марте – начале апреля при от-
рицательной среднесуточной температуре возду-
ха (табл. 1). Начальные этапы роста проростков 
связаны с формированием корешка, гипокоти-
ля и семядолей. Проростки небольшие, их дли-
на составляет 3–3,5 см [4]. Всходы появляют-
ся в конце апреля – начале мая, разворачива-
ется первый настоящий лист, отмечено ветвле-
ние главного корня (рис. 1, см. цв. вкладку).  
В третьей декаде апреля в моновидовых зарослях 
Н. sosnowskyi насчитывалось около 500 шт/м2 
проростков [7], что характерно для зарослей ги-
гантского борщевика в условиях Европейской 
части России и Западной Европы [2, 7, 12].

Растения H. sosnowskyi характеризуются 
хорошей зимостойкостью, проростки способ-
ны выдерживать понижение температуры 
воздуха весной до -5 оС [13]. Согласно на-
шим данным, дыхание проростков в диапазоне 
температуры -5–+5 оС очень низкое, не более 
0,25 мг СО

2
 /(г сухой массы · ч). Скорость 

дыхания возрастала экспоненциально с по-
вышением температуры от 5 до 20 оС, а дыха-
тельная способность (ДС) при 20 оС составляла 
0,7 мг СО

2
/(г сухой массы · ч) (рис. 2). Вели-

чина температурного коэффициента дыхания 
Q

10
 в диапазоне температуры 0–10 оС была 

близка к единице, при повышении темпера-
туры до 20 оС значение коэффициента возрас-
тало в 3,8 раза (табл. 2). Температуры выше 
25 оС заметно снижали скорость темнового 
дыхания проростков.

Следует отметить, что проростки H. sos-
nowskyi ранней весной значительно оводнены, 

содержание воды в них составляло 87±2%. 
Судя по данным, полученным с помощью 
калориметрии, фазовый переход вода-лёд  
в тканях проростков происходил при снижении 
температуры до -8,2±0,4 оС [14]. Эти результаты 
свидетельствуют об устойчивости проростков 
H. sosnowskyi к низким температурам в ранне-
весенний период в условиях севера.

Как и следовало ожидать, всходы отлича-
лись от проростков более высокой дыхатель-
ной активностью. При низких положительных 
температурах (ниже +10 оС) дыхание всходов 
на порядок превышало дыхание проростков и 
составляло около 2 мг СО

2
/(г сухой массы · ч). 

Всходы поддерживали этот уровень дыха-
ния при повышении температуры вплоть до  
20 оС, ДС всходов была в 2–3 раза выше, чем у 
проростков. Экспоненциальный рост дыхания 
наблюдали в диапазоне температуры 20–35 оС. 
Максимум скорости выделения СО

2
, около 

8 мг/(г · ч), отмечали при 35 оС. Анализ тем-
пературной зависимости скорости дыхания 
всходов выявил сдвиг оптимума роста в сто-
рону более высоких температур по сравнению 
с проростками. Величина температурного 
коэффициента дыхания Q

10
 в диапазоне тем-

пературы 5–15 оС была меньше единицы 
и возрастала втрое при температурах 20–30  
и 25–35 оС (табл. 2). Температуры выше 35 оС 
приводили к снижению скорости темнового 
дыхания всходов.

В условиях среднетаёжной зоны отмече-
но сокращение длительности органогенеза 
растений Н. sosnowskyi по сравнению с бо-
лее южными регионами: развитие репродук-
тивных структур происходит в один вегетаци-
онный период года цветения. Закладка зиму-
ющих почек осуществляется в августе, а за-
ложение генеративных органов происходит 
в конце мая [4]. Терминальная и латераль-

Таблица 1 / Table 1
Среднемесячная температура воздуха (оС) в окрестностях г. Сыктывкара

Average monthly air temperature (оC) near Syktyvkar

Месяц
Month

Год / Year Среднемноголетнее значение*
The multi-year average*2016 2017

Март / March -4,7 -1,2 -7,0
Апрель / April 4,9 1,1 0,9
Май / May 11,6 5,0 7,4
Июнь/ June 14,6 12,4 13,9
Июль / July 19,8 18,3 16,7
Август / August 18,1 16,0 13,8
Сентябрь / September 9,0 7,5 7,8
Октябрь / October 1,8 2,3 0,6

Примечание / Note: по данным Коми ЦГСМ / according to the data http://meteork.ru/climate/sykt.shtml, * – www.rp5.ru 
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Рис. 1. Проростки Heracleum sosnowskyi c корешком (А, март), 
всходы с первым настоящим листом (В, апрель-май), 

стеблекорень (С, октябрь), отделённая терминальная почка (D, октябрь):
1 – терминальная почка, 2 – латеральные почки

Fig. 1. The seedlings of Heracleum sosnowskyi with radicles (A, March), 
seedlings with the first true leaf (B, April-May), 

caudex with roots (C, October), and terminal buds (D, October):
 1 – terminal bud, 2 – lateral buds

А B

C D
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Рис. 2. Температурная зависимость скорости дыхания проростков (А, март), 
всходов (B, апрель-май) и терминальной почки (C, октябрь) Heracleum sosnowskyi

Fig. 2. Temperature dependence of respiration rate of seedlings with radicles (A, March), seedlings with 
the first true leaf (B, April-May), and tissues of the terminal bud (C, October) of Heracleum sosnowskyi
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ные почки (рис. 1, см. цв. вкладку) обеспе-
чивают быстрое возобновление роста и фор-
мирование монокарпических побегов расте-
ний Н. sosnowskyi.

Дыхание терминальной почки возрас-
тало от 2 до 15 мг СО

2
/(г сухой массы · ч) 

с повышением температуры от 5 до 40 оС. 
Заметное снижение скорости выделения 
СО

2
 зарегистрировали при дальнейшем по-

вышении температуры до 45 оС (рис. 2). 
Сравнительно высокая эффективность ды-
хания отмечена при низких и умеренных 
температурах, 5–15 оС, величина Q

10
 в этом 

Таблица 2 / Table 2
Величина температурного коэффициента Q

10 
дыхания проростков и терминальных почек растений

Н. sosnowskyi / The temperature coefficient of respiration (Q
10

) of seedlings and buds of H. sosnowskyi plants

Температурный 
коэффициент

Temperature coefficient

Проростки c корешками 
Seedlings with radicles

Всходы с первым настоящим листом 
Seedlings with the first true leaf

Почки
Buds

Q
0–10

1,0 – –

Q
5–15

3,8 0,6 2,7

Q
10–20

2,9 1,1 1,6

Q
15–25

0,9 1,8 1,3

Q
20–30

0,7 3,0 2,3

Q
25–35

– 3,3 1,9

Q
30–40

– 1,4 1,8

Q
35–45

– 0,6 1,4

Примечание: прочерк обозначает, что определений не было; образцы тканей проростков и всходов отобраны с конца 
апреля по начало мая, почек – в октябре. 

Note: the dash indicates that there was no measurement; samples of seedling tissues were selected in April, buds in October.

интервале составляла 2,7 (табл. 2). Дыхатель-
ная способность терминальной почки осенью, 
во время подготовки растений к перезимовке, 
была около 5 мг СО

2
/(г сухой массы · ч). Это 

вдвое выше ДС листьев дикорастущих видов 
в период их активного роста в условиях се-
вера [11, 15, 16].

Полученные результаты свидетельству-
ют о высокой интенсивности метаболизма  
и адаптированности почек возобновления 
H. sosnowskyi к низким температурам в зимний 
период в условиях среднетаёжной подзоны.  
В осенне-зимний период промерзание почвы 
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начинается с ноября, а минимальная темпе-
ратура на глубине узла кущения в декабре-
январе составляет -1–(-2) оС [17]. Эффектив-
ный метаболизм почек возобновления при 
низких температурах необходим для поддер-
жания морфогенетических процессов, связан-
ных с делением и дифференциацией клеток 
и тканей в осенне-зимний период. Наши на-
блюдения показали, что почки возобновления 
H. sosnowskyi не имеют глубокого покоя и при 
благоприятных условиях могут отрастать [18]. 
В условиях аномальной зимы, при повышении 
температуры воздуха в декабре до +2,5 оС, было 
отмечено возобновление ростовых процессов 
растений H. sosnowskyi [19].

Заключение

Таким образом, установлены законо-
мерности влияния температуры на дыхание  
у проростков, всходов и почек возобновле-
ния растений H. sosnowskyi. В апреле про-
ростки под снегом дышат слабо при низких 
положительных и околонулевых температу-
рах. Это адаптивная реакция, позволяющая 
им экономно расходовать питательные веще-
ства семени. Интенсивный рост проростков 
после схода снега и формирование всходов 
сопровождается существенным повышени-
ем уровня метаболической активности. Экс-
поненциальный рост скорости дыхания всхо-
дов отмечен при более высоких температу-
рах (20–35 оС), чем у проростков под снегом 
(5–20 оС). Это свидетельствует о пластич-
ности и запасе прочности метаболизма  
H. sosnowskyi на ранних стадиях развития 
растений. Выявлена высокая, около 5 мг  
СО

2
/(г сухой массы · ч), дыхательная способ-

ность терминальной почки в осенний пери-
од. Эти результаты говорят об эффективном 
метаболизме осенних почек во-зобновления, 
у которых отсутствует глубокий покой.  
В этот период осуществляются морфогене-
тические процессы, связанные с делением  
и дифференциацией клеток и тканей, проис-
ходит адаптация меристематических тканей 
к температурному режиму при перезимовке. 
В совокупности полученные данные свиде-
тельствуют об адаптированности дыхательно-
го метаболизма проростков, всходов и почек 
H. sosnowskyi к климатическим условиям та-
ёжной зоны. Характер температурной зависи-
мости дыхания отражает жизненную страте-
гию растений. Изучение дыхательной актив-
ности позволяет полнее оценить инвазивный 
потенциал чужеродных растений.
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