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Биоморфологический подход к изучению аллелопатического воздействия Quercus 
robur L., Acer platanoides L., Ulmus glabra Huds.

Аллелопатическое воздействие широколиственных пород оценено в ходе проведения оригинального 
лабораторного опыта с использованием Viola tricolor L. в качестве тест-объекта. Показано влияние экзоме-
таболитов видов-доноров Q. robur, A. platanoides и U. glabra на формирование системы монокарпического 
побега вида-акцептора. В качестве инструмента анализа побега использованы структурно-биологические 
единицы разных уровней соподчиненности и разной функциональной нагрузки, слагающие побеговое тело 
растения-акцептора. Выявлено, что под влиянием аллелопатических выделений происходят изменения в 
строении универсального модуля тест-объекта вследствие мультивариантности и различного сочетания 
элементарных модулей. 
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Введение
Изучение аллелопатии древесных видов в последнее время сосредоточено на поиске 

градиентов активности в зависимости от условий произрастания особей отдельно взятых 
ценопопуляций [9; 12; 15; 17; 18; 21]. 

Деревья как организмы, детерминирующие условия всего лесного сообщества, осо-
бенно интересны с точки зрения аллелопатии, в связи с чем в настоящий момент акту-
альна проблема поиска методов исследования, определяющих разные пути поступления 
аллелохимикатов деревьев в окружающую среду [23]. Необходимость комплексного под-
хода в исследованиях такого рода неоднократно подчеркивалась рядом авторов [8; 11; 
20; 21; 24; 25; 27; 28]. Выделения, продуцируемые растениями, в большинстве случаев 
представляют своего рода конгломерат веществ разной природы и разного характера дей-
ствия [9; 10; 25; 28]. Поэтому целесообразнее выявлять воздействие аллелохимикатов на 
разных уровнях организации биосистем организма-реципиента, потому что они детерми-
нируют как физиологические изменения в организме, так и морфологические, оказывая 
воздействие совместно, усиливая влияние основного компонента или уменьшая его ток-
сический эффект. 

Объективные трудности постановки экспериментов в естественных условиях стиму-
лируют поиск новых методов регистрации аллелопатического воздействия в лаборатор-
ных условиях [8; 14; 20; 23], что возможно лишь с использованием в качестве тест-объ-
екта видов с коротким онтогенезом.

В настоящей статье приведены результаты оценки аллелопатического воздействия на 
структурную организацию побеговой системы одно-, малолетника в модельном экспери-
менте длительной экспозиции. В качестве организмов-доноров использованы виды-до-
минанты лесной зоны Южного Урала, образующие реликтовые широколиственные леса 
на западе Челябинской области, а также искусственные посадки г. Челябинска. 

Целью работы является использование биоморфологического подхода с применени-
ем структурно-биологических единиц разных уровней иерархии побеговой системы в 
косвенной оценке аллелопатического воздействия. 
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Материал и методика исследования
В качестве тест-объекта для проведения эксперимента выбран вид Viola tricolor L. с 

выявленной реакцией особей этого растения на экзометаболиты деревьев [26] и отсут-
ствием агрессивных аллелохимикатов в ее выделениях [22]. 

Объектами исследования выбраны виды-эдификаторы и соэдификаторы подзоны 
широколиственных лесов западных предгорий Южного Урала лесной зоны Челябинской 
области — Quercus robur L., Acer platanoides L., Ulmus glabra Huds. Закладка площадок 
для отбора проб проведена в июне-июле 2019 г. в искусственных посадках в границах 
г. Челябинска (Никольская роща, памятник природы «Каштакский бор», памятник 
природы «Челябинский городской бор») и в естественных насаждениях в границах особо 
охраняемых природных территорий Нязепетровского (памятник природы «Дубовая 
роща») и Ашинского (Ашинский государственный природный биологический заказник) 
районов Челябинской области (рис. 1).

Рис. 1. Местонахождение районов исследования в Челябинской области: 1 — Ашинский государ-
ственный природный биологический заказник; 2 — памятник природы «Дубовая роща»; 3 — памятник 
природы «Каштакский бор»; 4 — памятник природы «Челябинский городской бор»; 5 — Никольская роща
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Отбор проб почвы проведен из прикорневой зоны растения-донора в соответствии с 
методикой, предложенной Д. Г. Звягинцевым для проведения микробиологического ана-
лиза [13]. Почвенную пробу массой 200 г стряхивали на лист пергамента с сосущих кор-
ней дерева. Образцы почвы корнеобитаемого слоя отобраны с трех деревьев одного вида 
в каждой из локаций, которые объединяли в пробу и высушивали до воздушно-сухого 
состояния при комнатной температуре.

Для выявления концентрации экзометаболитов и приближения условий опыта к 
естественному климатопу предварительно рассчитано количество воды, соответствую-
щее водному режиму местообитания. Для выявленной совокупной площади поверхности 
субстрата в 60-ти вегетационных контейнерах для каждого варианта опыта (20 контейне-
ров для каждой повторности): 12,8 см2 × 60 = 770 см2 — рассчитана площадь листового 
полога деревьев (770 см2) и собраны живые листья на всех пробных площадках. С пло-
щади, равной поверхности 770 см2 в подкроновом пространстве, в 10 точках собраны 
опавшие листья для заложения в вегетационные контейнеры мощностью представленно-
го слоя на площадке отбора проб. 

Полив осуществлялся в режиме, соответствующем среднемноголетнему количеству 
осадков в июле в климатических районах каждой из локаций [1]. 

В контрольном опыте особи тест-объекта выращивались на универсальном почво-
грунте для растений марки “Peter Peat” без опада, с поливом в тех же объемах дистилли-
рованной водой.

Регистрация этапов морфогенеза и фенофаз особей тест-объекта проведена по мор-
фологическим признакам, описанным в онтогенетическом атласе [16].

Результаты исследования
Как известно, структурной единицей побеговой системы травянистого растения яв-

ляется монокарпический побег. При описании структуры изучаемых тест-образцов ис-
пользованы качественные и количественные признаки: высота побегов, количество мо-
дулей, длина междоузлий, порядок ветвления, количество и размер листьев, особенности 
цветорасположения, наличие отмерших частей.

При биоморфологическом исследовании особей фиалки использован модульный 
подход. В качестве инструмента анализа приняты модули в понимании Н. П. Савиных 
[19]. Это структурно-биологические единицы разных уровней соподчиненности и раз-
ной функциональной нагрузки, слагающие побеговое тело растения-акцептора. Резуль-
таты отражены в схемах и таблицах. 

Побеговая система особей тест-объекта представлена ортотропным полурозеточным 
монокарпическим побегом, включающим от 9 до 13 модулей, 2—5 из которых входят в 
состав розеточного участка. В ее составе выделены модули трех категорий: элементар-
ный, универсальный и основной. Категория «модуль» подразумевает структурный эле-
мент, встраивающийся в систему соподчиненных единиц, образующих побеговое тело. 
Следовательно, он обладает различными временными, структурными и функциональны-
ми характеристиками.

Элементарный модуль формируется в течение одного пластохрона и состоит из узла, 
пазушной почки или силлептического побега, кроющего листа, нижележащего междоуз-
лия. 

Натурные наблюдения особей V. tricolor позволили выделить следующие типы эле-
ментарных модулей (рис. 2, А, 1—6):

1. Узел с коротким междоузлием и с отмершим эмбриональным листом (рис. 2, А, 6).
2. Узел со спящей почкой, листом срединной формации и укороченным междоузлием 

(рис. 2, А, 1);
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3. Узел с силлептическим вегетативно-генеративным побегом, листом срединной 
формации и укороченным междоузлием (рис. 2, А, 2); 

4. Узел с силлептическим вегетативно-генеративным побегом, листом срединной 
формации и удлиненным междоузлием (рис. 2, А, 3); 

5. Узел с генеративным побегом, редуцированным до одиночного цветка, с листом 
срединной формации и удлиненным междоузлием (рис. 2, А, 4);

6. Узел с вегетативно-генеративным побегом с листом срединной формации и укоро-
ченным междоузлием (рис. 2, А, 5).

Различные комбинации элементарных модулей образуют систему более высокого 
порядка — универсальный модуль. Это одноосный (моноподиальный) побег [3], образо-
ванный в результате деятельности одного очага апикальной меристемы.

Следующая категория — основной модуль. Он представляет структуру, сформиро-
ванную на основе универсального модуля или его части, закономерно повторяющуюся в 
строении побеговых систем зрелых генеративных особей в пространстве и во времени. 
Она характерна только для многолетников.

Поскольку продолжительность развития системы монокарпического побега тест-объ-
екта составила 60 дней, то эти растения представляются нам однолетними мономодуль-
ными организмами, у которых универсальный модуль совпадает с основным (рис. 2, Б).

Рис. 2. Категории модулей: А — типы элементарных модулей; Б — универсальный модуль

Таким образом, универсальные модули V. tricolor — это вегетативные или вегетатив-
но-генеративные системы побегов с одиночными цветками в пазухах ассимилирующих 
листьев.

На основе количественных и качественных характеристик элементарных модулей в 
пределах универсального модуля особей тест-объекта выделены структурно-функцио-
нальные зоны в понимании Р. П. Барыкиной [2]. Структурно-функциональные зоны осо-
бей контрольного опыта представлены на рисунке 3. 
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Рис. 3. Модели универсального модуля особей фиалки контрольного опыта, различающиеся наличием 
цветка в СЗТ. Условные обозначения: ГС — зона главного соцветия; ЗО — зона обогащения; СЗТ — сред-
няя зона торможения; НЗТ — нижняя зона торможения

Нижняя зона торможения включает 1—2 модуля розеточного участка универсального 
модуля с отмершими листьями. Средняя зона торможения — вышерасположенные мо-
дули розеточной части и часто несколько модулей удлиненного участка универсально-
го модуля с листьями срединной формации. Зона обогащения содержит 1—4 модуля, из 
пазушных почек которых развиваются генеративные побеги. Обычно междоузлия этой 
зоны удлинены, но у нескольких базальных элементарных модулей они могут быть укоро-
ченными. Нами отмечено формирование вегетативно-генеративных побегов в пазухах ли-
стьев «розетки», что приводит к включению средней зоны торможения в зону обогащения 
и выполнению наряду с ассимилирующей функцией функции семенного размножения. 

Отражением аллелопатического воздействия является изменение в структуре уни-
версального модуля тест-объекта под влиянием биопроб из разных местообитаний. Так, 
под влиянием аллелохимикатов дуба строение универсального модуля акцептора детер-
минируется количеством модулей в средней зоне торможения (табл. 1).

Таблица 1
Количество элементарных модулей в СЗТ основного модуля особей под влиянием 

биопроб различных местообитаний Q. robur

Место сбора биопроб Количество проросших семян
Количество модулей в СЗТ

укороченных удлиненных
Ашинский заказник 5 4—6 —
Дубовая роща 10 2—4 3—4
Каштакский бор 18 4—5 4—6

Кроме того, особи тест-объекта в ходе индивидуального развития под воздействием 
экзометаболитов дуба достигают только ювенильного состояния и их универсальный мо-
дуль представлен розеточной частью средней зоны торможения. А в биопробах из Дубо-
вой рощи и Каштакского бора наряду с укороченными элементарными модулями появля-
ются удлиненные элементарные (рис. 4). Под влиянием биопроб Q. robur из Ашинского 
заказника универсальный модуль представлен двумя типами элементарных.
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Рис. 4. Схема универсальных модулей тест-объекта в опыте с биопробами Q. robur

Что касается воздействия аллелохимикатов A. platanoides на развитие тест-объекта, 
то переход особей в генеративное состояние и появление зоны обогащения в структуре 
универсального модуля отмечено в биопробах с почвами и опадом из Ашинского заказ-
ника (рис. 5). Под влиянием биопроб из Челябинского городского бора особи фиалки 
достигают виргинильного периода. 

Рис. 5. Схема универсальных модулей побегов фиалки в опыте с биопробами A. platanoides

Таким образом, основные структурные различия универсального модуля тест-объ-
екта под влиянием биопроб из разных местообитаний проявляются в количестве эле-
ментарных модулей каждой из выделенных зон и наличии/отсутствии зоны обогаще-
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ния (табл. 2). Увеличение количества элементарных модулей с коротким междоузлием в 
средней зоне торможения у особей тест-объекта в опыте с биопробами из Челябинского 
городского бора  можно считать результатом ослабления аллелопатического воздействия 
вида-донора в урбанизированной экосистеме. 

Таблица 2
Количество элементарных модулей в СЗТ основного модуля особей под влиянием биопроб 

различных местообитаний A. platanoides

Место сбора биопроб
Количество проросших 

семян/особей, достигших 
генеративного состояния

Количество модулей в СЗТ Количество 
метамеров 

в ЗОукороченных удлиненных

Ашинский заказник 19/8 3—5 1—4 1—5
Челябинский городской бор 19/0 2—8 2—4 —

Воздействие биопроб U. glabra проявляется по-разному: в опытах, где экзометабо-
литы взяты из природной среды (Ашинский заказник), индивидуальное развитие особей 
тест-объекта завершается виргинильным периодом. Аллелохимикаты почвы и опада ур-
банизированной среды в пределах г. Челябинска (Никольская роща) не влияют на траек-
торию онтогенеза, и особи тест-объекта за время экспозиции достигают генеративного 
периода (табл. 3), в связи с чем появляется зона обогащения и представлены все катего-
рии модулей (рис. 6). 

Таблица 3
Количество элементарных модулей в СЗТ основного модуля особей под влиянием биопроб различных 

местообитаний U. glabra

Место сбора биопроб
Количество проросших 

семян/особей, достигших 
генеративного состояния

Количество модулей в СЗТ Количество 
метамеров 

в ЗОукороченных удлиненных

Ашинский заказник 19/0 2—3 4—9 —
Никольская роща 20/3 2—3 2—10 2—7

Рис. 6. Схема универсальных модулей побегов фиалки в опыте с биопробами U. glabra
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Заключение 
Исследование хода индивидуального развития тест-объекта проведено в течение  

60 суток, что соответствовало времени экспозиции лабораторного эксперимента. Отме-
чен разный темп развития особей V. tricolor (смещение сроков фенологических состоя-
ний), а также изменение структуры универсального модуля тест-объекта как результат 
мультивариантности и различного сочетания элементарных модулей под воздействием 
экзометаболитов видов-доноров из различных местообитаний. Таким образом, аллело-
химикаты влияют не только на прорастание и скорость роста проростков вида-реципиен-
та, но и на формирование его побеговой системы. 

Полученные результаты отражают поливариантность развития, которая определя-
ется структурными и ритмологическими особенностями разных возрастных состояний. 
Безусловно, изменение онтогенетической траектории есть результат совокупного дей-
ствия факторов, но в представленном лабораторном эксперименте доминирующим яви-
лось аллелопатическое действие почвы и смывов с листьев, так как остальные факторы 
унифицированы за исключением изначального химического состава почв. Последнее, 
вероятно, требует более детального исследования в дальнейшем. Однако однородность 
условий опыта, за исключением наличия аллелохимикатов, позволяет оценивать струк-
туру побегов как компромисс между наследственным консерватизмом конструкции и 
адаптацией к комплексу эколого-ценотических условий местообитания в понимании 
В. Н. Голубева [4].

Приведенный подход, на наш взгляд, оправдан, поскольку опосредованное влияние 
аллелохимикатов подтверждено проведенными исследованиями [5—7; 11]. Выявленные 
структурные изменения в системе универсального модуля тест-объекта под влиянием эк-
зометаболитов позволяют утверждать о возможности применения биоморфологического 
подхода для изучения аллелопатической активности.
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Biomorphological approach to the study of allelopathic effects of Quercus robur L., 
Acer platanoides L., Ulmus glabra Huds.

The allelopathic effects of broadleaf species were evaluated in an original laboratory experiment using Viola 
tricolor L. as a test object. The influence of exometabolites of donor species Q. robur, A. platanoides, and U. glabra 
on the formation of the monocarpic shoot system of the acceptor species was shown. Structural-biological units of 
different levels of subordination and different functional loads, which make up the shoot body of an acceptor plant, 
were used as a tool for shoot analysis. It was revealed that under the influence of allelopathic secretions, changes 
occur in the structure of the universal module of the test object, due to the multivariance and various combinations 
of elementary modules.
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