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                                                 В С Т У П

На сьогоднішній день світове товариство занепокоєне підвищеним антропогенним навантаженням на природні екосистеми і особливо на агрофітоценози, а також ростом забруднення оточуючого середовища. Поряд з кислотними дощами, випаданням частинок попелу і оксидами азоту пряму небезпеку для здоров’я мають хімічні речовини захисту рослин, які використовуються все ширше. В результаті виникають нездорові зміни в екосистемах, по всьому ланцюгу міграції речовин, природні водойми збагачуються біогенами, і “цвітуть”, вода стає не придатною для вживання, в продуктах накопичуються залишки пестицидів, які перевищують максимально дозволені концентрації. Тому в багатьох країнах Західної Європи і Північної Америки, а в останні роки і в Україні посилено розробляються альтернативні системи землеробства, в основі яких покладено зниження до мінімуму використання хімічних речовин захисту рослин і мінеральних добрив. Сучасні наукові методи ведення землеробства, засновані на біологічно-екологічних принципах, забезпечують використання посівооборотів з обов’язковим включенням в їх структуру бобових трав і сидератів, використання екологічно безпечних азотних добрив в мінімальних дозах; збільшення кількості внесеного гною, а також використання в якості органічного добрива соломи, торфу, котрі сприяють забезпеченню бездефіцитного балансу гумусу при використанні комбінованої системи обробки грунту: перехід на біологічні методи захисту рослин [8]. 

Аналогічний огляд сучасних біологічних методів контролю чисельності популяцій бур’янових рослин показує, що в європейських країнах, США, Індії з початку 1980 –х років інтенсивно збільшуються наукові розробки по пошуку і застосуванню алелопатично активних сільськогосподарських рослин, які здатні протидіяти бур’яновій інвазії посівів; в багатьох компаніях і наукових лабораторіях  ведуть пошук серед природніх сполук речовин з гербіцидними властивостями, включаючи виділення мікроорганізмів-продуцентів. Пошук гербіцидів є одним з перспективних шляхів розробки біологічних методів регулювання чисельності бур’янових рослин в агрофітоценозах, але він потребує фінансових інвестицій. Найбільш ефективне і реальне використання алелопатичних властивостей рослин і мікроорганізмів в агрофітоценозах, сумісні посіви і насадження, застосування загущених посівів рослин-фітосанітарів, утворення проміжних і покривних посівів алелопатичних посівів рослин.

Агрофітоценологія – актуальний  напрямок сучасної біологічної науки, яка об’єднує наукові зусилля фітоценології, рослиноведення, гербології, алелопатії і гнуктоведення. У витоків цієї за правом геоботанічної науки стояли видатні вчені Раменський [25], Юрин, Работков [26]. Сучасний інтерес до агрофітоценології, її можливості застосування біологічних методів інгібірування бур’янових рослин визвали оригінальні роботи Маркова, Туганаєва [29], Міркіна [25], Злобіна [19], котрі заснували фундаментальні основи агрофітоценології з аналізом цинопопуляцій і багатофакторною обробкою експериментальних даних.

Найбільш тяжким питанням агрофітоценології є подібність і відмінність агрофітоценозів, оскільки прямі аналогії з області фітоценології не повністю прийняті. При всіх перевагах названих робіт роль алелопатії в формуванні і функціонуванні агрофітоценозів розглянута поверхнево, лише в першому наближенні. Тісну залежність агрофітоценології з хімічними взаємодіями рослин вперше показав і експериментально довів Гродзинський. Теоретичне значення даних робіт складається в розробці кількісних показників алелопатичної активності основних видів сільськогосподарських рослин - озимої пшениці, озимого жита, цукрового буряка, кукурудзи, люцерни, льону і інших. Наукова новинка робіт спостерігалася у виявленні активності кореневих виділень рослин від проростання рослин до достигання урожаю і ідентифікація фізіологічно активних сполук, котрі продукуються кореневими системами рослин і трансформуються мікробіоценозом грунту. Це означає, що функціонування сільськогосподарських рослин тісно пов’язане з кругообігом фізіологічно активних речовин, які складають основу алелопатії [15,16].
Алелопатія являє собою дуже складне і поширене в світі рослинне явище. Алелопатична взаємодія рослин проходить головним чином по кореневій системі посередництвом кореневих виділень і продукції деструкції рослинних залишків. Загальним для алелопатичних явищ є інтенсивність впливу одних видів рослин на інші, а частково проявляється в конкретних екологічних механізмах. В класичних роботах Гродзинського дане визначення алелопатії як явища, в основі котрого лежить кругообіг фізіологічно активних речовин в біогеоценозі. При такому розумінні центральним питанням алелопатії є дослідження концентрації і хімічного складу колінів на всіх етапах кругообігу ( в рослинах-донорах; і їх виділеннях і опаді, в рослинах-акцепторах і ризосферній мікрофлорі), фізіологічної активності в окремих дослідах і алелопатичної ролі в фітоценозі [14].

Гродзинський вперше сформував поняття алелопатичної активності і толерантності вищих рослин в біогеоценозах, які здійснюються через кореневі виділення, фітонцидів і продуктів трансформації рослинних залишків. Своїм визначенням суті алелопатії Гродзинський на багато років випередив американських вчених, і частково Райса [28], котрий розглядав хімічну взаємодію організмів в біоценозах лише як інгібіруючу дію одних видів на інших.

Отже, алелопатія – оригінальний сучасний науковий напрямок, який трансформувався в наукову дисципліну, котра розглядає закономірності взаємодії видів рослин при груповому їх проростанні в біоценозах і агрофітоценозах на основі кругообігу фізіологічно активних речовин. Гродзинський вперше розробив принципи донорно-акцепторної взаємодії в наземних екосистемах і сформулював поняття хімічної взаємодії, алелопатичної активності, толерантності (інтолерантності) а також запропонував оригінальну схему кругообігу фізіологічно активних сполук в біоценозах [12,15,16].

Важливим станом розвитку алелопатії було проведення в Італії (1996) Першого світового конгресу, в якому прийняли участь вчені із 30 країн. Основні розділи: алелопатія в природі, методологічні аспекти в алелопатії, фізіологія і біохімія алелопатичних процесів, алелопатія в біологічному контролі фітопаталогії рослин. Головний девіз конгресу був: алелопатія – наука для майбутнього. Відмічаючи роль алелопатії в збереженні генетичної різновидності вищих рослин, багато вчених сконцентровують основну увагу на вивчення структурних модифікацій і компонентного складу природних гербіцидів. Не менш ефективна і продуктивна ідея використання алелопатичних особливостей рослин і грунтових мікроорганізмів в польових штучно створених групах: групових насадженнях і посівах різних видів сільськогосподарських рослин, використання проміжних і покривних посівів алелопатично активних видів рослин [3,5,9].

РОЗДІЛ І ОБСЯГ І МІСЦЕ АЛЕЛОПАТІЇ В БІОЛОГІЇ

1.1. Розвиток уявлень про хімічну взаємодію рослин

Взаємодію рослин помітили люди з давніх давен. Ще при перших спробах вирощування рослин стародавній землероб зіткнувся з неможливістю сумісного зростання багатьох рослин на одній площі, з невдачею  вирощування польових рослин під вкриттям лісу, з швидкою втратою родючості при незмінній культурі і т. д. [5]. Саме ці обставини стали однією з причин виникнення систем обробітку грунту. Для того, щоб подолати опір дикої або рудеральної рослинності і зробити можливим зростання корисних рослин, грунт необхідно обробляти, затрачуючи часом надзвичайно великі зусилля для усунення поширення бур’янів, лісової порослі тощо. Всі минулі та існуючі системи землеробства мали своєю метою подолання грунтовтоми, неможливості незмінної культури одних і тих же рослин на одній площі, подолання бур’янів та іншої шкідливої рослинності з метою максимального одержання продукції при мінімальних затратах праці [7,15]. В давнину остання вимога задовільнялась частою зміною оброблюваних площ, тепер – інтенсифікацією обробітку грунту. Разом з тим видно, що  грунтовтома, яка полягає в повній або частковій втраті грунтом його родючості, і шкода від бур’янів, що виявляється в зниженні врожаю і погіршенні його якості, є прямим чи непрямим проявом взаємодії рослин [6,25]. Система землеробства повинна прискорити кругообіг речовин у ценозі: для того, щоб утримати максимальний врожай культури, потрібно зруйнувати органічну речовину, створену попереднім поколінням рослин, бо в ній зв’язані в недоступній формі вуглець і мінеральні солі. Але це руйнування має йти не до кінця – в грунті повинна залишатись певна кількість органічної речовини – гумусу [1,15,30].
Алелопатія – як  кругообіг фізіологічно активних речовин у ценозі, має безпосореднє значення для системи землеробства, а саме: надлишок фізіологічно активних речовин у середовищі ценозу шкідливий для зростання рослин, так само як і їх недостача [12]. В усіх системах землеробства рівень органічної речовини, а отже і колінів регулювався (спалюванням решток, обробітком грунту, внесенням гною, торфу, сидерацією тощо) [2].

Уявлення про хімічну взаємодію рослин виникли, мабуть, вже на зорі землеробства. Стародавні рослинники звертали увагу на взаємний вплив рослин запахами. Не маючи хімічних уявлень, вони говорили про “краплини”, “соки”, “тінь”. В творах старогрецьких і римських вчених зустрічаються дуже цікаві приклади й міркування [6]. 2300 років тому “батько ботаніки” Феофраст в “Дослідженні про рослини” писав : “Буває, що одне дерево губить інше, забираючи в нього їжу і заважаючи йому жити і в інших відносинах. Погане сусідство з плющем, погане і з люцерною: вони, можна сказати, згублюють всі дерева. Найсильнішою виявляється лобода: вона згублює і люцерну “ [7,19].

Катон відзначає, що нут шкідливий для інших рослин “тим, що його смикають і він солоний “. Колумелла пише по грунтовному: “Відносно виноградників, що були занедбані, і постаріли, всі письменники згодні між собою, що вони менш за все придатні для повторного засаджування [10]. Нижній шар грунту тут ніби заплутаний сіткою, створеною масою коріння; в ньому ще тримається отруйна гниль від старих рослин, що немовби затруює землю і позбавляє сили “[27].

В наступні сторіччя взаємодія рослин майже не досліджувалася і погляди на її природу істотно не розвивалися.

Особливого розвитку уявлення про взаємодію рослин дістали лише на прикінці 18-го  - на початку 19-го сторіччя у зв’язку з гумусною теорією живлення рослин, хоч фотосинтез на той час був уже відомий, та визнавався як цікавий , але мало важливий ботанічний феномен, і загальноприйнятою думкою було , що рослина будує своє тіло в основному за рахунок поглинутої з грунту органічної речовини (гумусу) [20]. Вважали, що останній походить від перегнивання відмерлих тіл рослин і тварин і від кореневих виділень. Такі уявлення підводили міцну базу під алелопатичні міркування[17,21].

Уявлення про хімічну взаємодію рослин було викладено А.Декандолем  в його “Дослідах по фізіології рослин” і теорії сівозмін, яка виходила з того , що в природних умовах монокультура відсутня і рослини чергуються на одній території. Причому необхідність такого чергування А.Декандоль бачив у тому, що кожна рослина нагромаджує у грунті кореневі виділення, які для неї самої несприйнятливі й шкідливі, тоді як для інших рослин вони становлять необхідний фактор існування [12].  

Цікаво, що Ю.Лібіх, основоположник теорії мінерального живлення, який остаточно розбив гумусну теорію і який, на думку деяких вчених не брав до уваги значення токсичних речовин для росту рослин, сам не заперечував надходження органічних речовин у рослини [25].

Наприкінці 19-го й на початку 20-го сторіччя проводились дослідження грунтовтоми, яка обумовлюється токсичними виділеннями рослин. Огляд праць російських вчених (С.М.Богданова, Ф.Т.Перитуріна, В.П.Іщерякова та ін.) наводиться в монографії Г.Б.Горшинського (1966), а про роботи О.Шрейнера і співробітників у період з 1907 до 1911 та С.У.Пікерінга (1917, 1919) повідомляє Г.Грюмер (1967). Ці дослідники вивчали вплив промивних вод, які проходили через посудини з рослинами-донорами, на ріст інших рослин [3].

У  20-30-х роках проводились інтенсивні дослідження летких речовин типу “яблучного повітря” або світильного газу, в яких зрештою було виявлено етилен (Молім, 1937), або типу атмовітамінів (Холодний,1957); вони привели до формулювання поняття алелопатії. Праці відомого віденського фізіолога Г. Моліша мали велику цінність для розвитку проблеми хімічної взаємодії рослин; він же і запропонував термін “алелопатія”. В це поняття Г.Моліш вкладав досить широкий зміст, маючи на увазі вплив одних рослин на інші [9].

Екперименти М.Г.Холодного з леткими виділеннями рослин і мікроорганізмів грунту, що проводилися ним у період з 1938 до 1952 року, відкрили новий аспект проблеми і намітили шляхи її розв’язання. М.Г.Холодний уявляв взаємодію між рослинами як кругообіг летких речовин типу ненасичених вуглеводів, що утворюються у грунті мікроорганізмами з продуктів виділення рослин. З грунту ці сполуки надходять у атмосферу, де й здійснюється їх вплив на рослини. Крім того, самі вищі рослини, за М.Г.Холодним, є продуцентами летких високоактивних речовин, які він назвав атмовітамінами – дихальними вітамінами . М.Г.Холодний розробив ряд біотестів для визначення летких виділень насіння, грунту та інших природних матеріалів, які використовуються й до цього часу [19].

Великого розвитку проблема алелопатії досягла в роботах німецьких вчених. Серед перших слід назвати дослідження Х.Р.Боде, який вивчав вплив летких виділень гіркого полину на фенхель і алелопатичні властивості горіхів грецького та чорного. Після цього дослідження алелопатичних властивостей і біохімії виділень полину проводила Х.Швер [25]. Певний інтерес для з’ясування  ролі хімічної взаємодії в природних фітоценозах мають праці Г.Ф.Лінскенса і Р.Клаппа щодо виділення коренями й листками цукрів і амінокислот, впливу різних виділень та екстрактів на ріст рослин [13].

Важливе значення для алелопатії, якщо розуміти її як кругообіг фізіологічно активних речовин  у біогеоценозі, мають праці В.Флайга та його співробітників, присвячені розкладанню органічних речовин у грунті й утворенню фізіологічно активних гумусоподібних речовин [12].

Значний прогрес в алелопатичних дослідженнях спостерігаємо в останні роки в США. К.Х.Мулер у Каліфорнійському університеті вивчає механізми алелопатичного впливу американських видів шавлії, каліфорнійського полину, чорної гірчиці на рослинність сухих прерій, а також впливу евкаліптів і чагарників на однорічні трави у більш вологих гірських умовах. Е.Л.Райс в Оклахомському університеті з’ясував роль алелопатичної взаємодії степових рослин і азотфіксуючих мікроорганізмів у послідовному ряді сукцесій під час заростання залишених ораних площ. Ф.Вудс і Дж. Мак-Кормік досліджують взаємовплив лісових порід, а Т.М.Мак-Калла – фізіологічно активні речовини, що утворюються при мікробіологічному  розкладанні післяжнивних решток [7,18].

1.2. Алелопатія в природних угрупованнях

У виникненні і розвитку рослинних угруповань провідна роль належить грунтово-кліматичним факторам, що найбільш виразно виявляється в існуванні природних рослинних зон [3]. Температура, кількість днів без морозу, глибина і характер промерзання грунту, довжина дня та інтенсивність сонячного світла, кількість вологи і розподіл її на протязі року, фізико-хімічні та механічні властивості грунту і материнської породи, рельєф і порода грунту тощо – все це в першу чергу визначає можливість існування тих чи інших комплексів і фітоценозів. Алелопатична взаємодія відбувається вже на цьому, екологічному фоні, який є провідним, таким, що визначає і флористичний склад рослинності, і характер сукцесійного процесу, і вигляд первинних і остаточних рослинних угруповань [3,8,16].

Поряд з екологічними факторами перед значенням алелопатії необхідно, мабуть, назвати ще й антропічний фактор, тобто свідоме і несвідоме втручання і вплив на рослинне вкриття планети [28]. З кожним роком цей фактор набуває все більшого значення, і якщо під більш-менш інтенсивною експлуатацією – орна площа і пасовища – знаходиться приблизно 26% суходолу, то рослинність на решті територій зазнає періодичних впливів у вигляді рубок лісу, пожеж, випадання радіоактивних опадів; колосальних розмірів набирає забрудненя повітря газами, пилом і димами, а води – нафтопродуктами [5,19]. Людина повсюди втручається у природну рівновагу знищенням травоядних тварин, виловом риби, застосуванням пестицидів та іншими заходами, які часом дуже важко контролювати, надзвичайно сильно змінює вигляд і внутрішній склад природних фітоценозів [10,21].

До останнього часу багато міркувань про хімічну взаємодію рослин базувалося на вивченні впливу водних витяжок з рослин на проростання насіння. Такого роду дослідження принесли певну користь, тому що привернули увагу до алелопатії і продемонстрували велике поширення активних речовин у рослинному світі [20].

“Стратегія” і “тактика” алелопатичного дослідження будь-якого фітоценозу повинна базуватися на виявленні джерела колінів, визначенні їх динаміки у сфері можливої дії залежно від зовнішніх умов, встановленні їх хімічної природи і оцінці фітоценотичного значення [20]. Для визначення активносі (вмісту) колінів у грунті, воді, повітрі і т.д. потрібно використовувати методи біопроб у поєднанні з хімічними аналізами [27]. Досить добрі результати дає біопроба на насінні редиски з наступним вираженням вмісту колінів в умовних кумаринових одиницях [13].

Розглянемо алелопатичну взаємодію рослин у  трав’янистих фітоценозах.

В 1942 році Ф.В.Вент опублікував коротку замітку про те, що пустельний чагарник енцелія (Encelia farinosa) дуже рідко має біля себе однорічні рослини, і висловив припущення , що причиною цього є токсичні виділення. А.Грей і Дж.Боннер підтвердили це припущення і знайшли, що токсична речовина 3-ацетил-6-метоксибензальдегід вилуговується з опалих листків в грунт. Штучно синтезована і природна речовини гальмували проростки кукурудзи і томатів і не пригнічували сходів самої енцелії, соняшника, вівса і ячменю. В опалих листках в природі токсичність зберігається протягом року [13,30].

Л.Гюйо і М.Массено спостерігали, що після видалення рослинного вкриття  в дернинах куцоніжки перистої починають енергійно розвиватися різні види рослин, з яких 57 видів раніше тут були відсутні. В грунті знаходилося багато насіння, проростання якого затримувалося протягом багатьох років. Уже в перший рік після видалення токсичної частини грунту було переборено затримку проростання більшої частини насіння.

Таким чином, розкрито причини незначного поширення або повної відсутності теофітів у певних трав’янистих фітоценозах [11,22].

Накопичення колінів під окремими рослинами і їх угрупованнями проходить у дубово-грабових дібровах. Як показали визначення колінів у Київській, Волинській і Івано-Франківській областях, проведені В.К.М’якушко і О.В.Ванжею, в підстилці на грунті ризосфери дуба, граба, черешні та інших лісових порід накопичуються значні кількості цих речовин. Вміст колінів найбільш високий у верхньому горизонті грунту, зменшується з глибиною; поблизу тонких поглинальних коренів він вищий, ніж біля товстих , скорковілих. Рівень колінів, починаючи з весни, постійно збільшується до середини літа, а потім знижується. Нагромадження колінів залежить від типу грунту. В мішаних посадженнях з участю двох чи більше порід дерев активність колінів нижча, ніж в чистих насадженнях [10,31].

Деревні рослини становлять особливий інтерес для вивчення накопичення колінів тому, що порівняно з трав’янистими видами вони довго існують на одному місці, утворюючи велику масу органічних речовин. Для прикладу розглянемо вплив посадки дуба на ріст кукурудзи, соняшника, сої і квасолі. Десятирічна лісосмуга з дуба звичайного знаходиться на північний схід від ділянок з культурними рослинами. Ділянки розміщені перпендикулярно до лісосмуги.

Рослини, які знаходилися в безпосередній близкості до дубів, були дуже пригнічені, в міру віддаленості їх від дуба ріст їх покращувався, на віддалі 4-6 м вони досягали нормальної величини ( як і на решті поля); в зоні 8-10 м від лісосмуги у кукурудзи, соняшника і сої спостерігалася стимуляція росту, і далі від цієї зони рослини були нормального розміру. 

Пригнічення виявляється не тільки в меншій висоті рослин перед збиранням врожаю, а й у вазі надземної частини та зниженні врожайності.

Можна припустити важливу роль в цих явищах фізіологічно активних речовин, які виділяються дубом.

Таким чином, проведені спостереження дають можливість зробити висновок про те, що дія захисних лісосмуг на сільськогосподарські культури здійснюється алелопатично [12].

Проводилося визначення колінів у підстилці і грунті під рослинами шавлії австрійської (Salvia austriaca L.) і під розміщеними поруч дернинами типчака (Festuca sulcata L.) , який є домінантом цього ценозу.

Досліди показують значну токсичність грунту й підстилки під розетками шавлії. Вона обумовлюється виділеннями всіх органів шавлії, які також виявилися більш активними в біотестах, ніж органи сусідніх рослин типчака. Можна гадати, що накопичення біологічно активних речовин під шавлією австрійською обумовлює майже повну відсутність сходів під її розетками, гальмуючи вплив на сусідні рослини і здатність до виживання в щільних травостоях. Цей вид шавлії має щільно притиснуту до грунту розетку та округлі не дуже щільні листки. Останні, натикаючись на дернини типчака та інших  рослин, спричиняють відмирання частини цих дернин. Механічною дією таке гальмування пояснити не можна. Але можливо цей вид шавлії – типовий приклад поодинокої рослини, що виживає в степовому ценозі завдяки алелопатичному впливові на сусідні види [8,23].

Досить багато робіт по вивченню взаємодії рослин проведено у лісових ценозах. У нас в країні ведуться багаторічні комплексні стаціонарні дослідження, добре оснащені приладами та іншою технікою; вони вже дали цінні результати. Великі узагальнення, втому числі й алелопатичних праць, зроблено І.Н.Рахнаєнко (1963) і М.В.Колесниченко (1968). Різні аспекти взаємодії деревних порід вивчалися М.А.Кохно, О.Л.Машинським (1967) та багатьма іншими авторами головним чином шляхом спостережень за поведінкою рослин в мішаних посадках, на стиках так званих полішарових культур тощо. Такі спостереження принесли багато для теорії і практики висновків, однак мало наблизили до розуміння інтимних сторінок у взаємовпливові рослин. Зокрема, алелопатичні дослідження займають тут ще незначну долю [16,24].

Алелопатичний фактор у першу чергу розглядали при насінневому відновленні лісу після вирубки або пожеж. Г.Б.Горшинський (1965) цьому фактору в лісах відводить незначну роль. Алелопатія, на його думку , виявляється у формі пригнічення проростання насіння при сильному зволоженні підстилки в кислично-папоротневому ялиннику. Затримка проростання досягає 205 в порівнянні з контролем і 40% - порівняно з оптимальними умовами в лісі того ж типу. Проте до моменту проростання насіння ялин у природі вологість підстилки знижується до такого ступеня, при якому алелопатичне пригнічення змінюється алелопатичною стимуляцією. Тому відносне значення алелопатичного фактора не перевищує 3-4 % і ним можна зменшувати. Вміст фізіологічно активних речовин у коренях  і ризосфері деревин, рослин, підстилці і лісовому грунті залежить від типу лісу і віку деревостану [14,27].

Напруженість алелопатичного режиму в лісових угрупованнях протягом року змінюється досить однотипно. Максимуми нагромадження колінів у середовищі ценозу припадають на розпал літа (липень) і на початок листопада – жовтень, мінімуми – на травень – червень і на вересень. Як правило, зниження рівня колінів співпадає з дощовими періодами ; в сухі, бездощові декади напруженість алелопатичного режиму зростає. Протягом зимового періоду (жовтень - березень) запаси колінів у грунті здебільшого зростали [28].

Несприятливі умови існування рослин, на думку Ю.В.Титова (1965), підвищують роль алелопатичного фактора у взаємовідношеннях рослин у деревних фітоценозах. По-перше, в таких умовах рослини більше виділяють у середовище токсичних метаболітів. По – друге, підвищується збереження метаболітів вищих рослин у зв’язку  з погіршенням діяльності мікрофлори в середовищі. По-третє, в несприятливих для росту рослин умовах дія токсинів на послаблений рослинний організм виявляється сильнішою [17,19].

При вивченні взаємовідносин деревних рослин з трав’янистими було виявлено, що трави відіграють суперечливу роль в житті лісу. В перший період його життя (до 10 років) трав’янисті погіршують мінеральне і водне живлення деревних порід, пригнічують їх алелопатично, уповільнюють ріст [4,10].

На недавніх прорубках токсичність грунту невисока і обумовлена в основному прижиттєвими виділеннями злаків. З часом вона підвищується і це призводить зрештою, до деградації самих злаків і до зміни рослинного вкриття, після чого значно поліпшується ріст хвойних рослин [11,29].

Отже, з наведених в цьому розділі даних бачимо, що вже відомо багато випадків алелопатичного впливу в найрізноманітніших біогеоценозах [2].

1.3. Значення хімічної взаємодії у рослинництві

Не зважаючи на великий ступінь контролю людини над агрофітоценозами , алелопатія і тут відіграє не менш важливу роль, ніж у природних угрупованнях [2,31]. На відміну від рослинних природних угруповань, що складаються з багатокомпонентних більш-менш збалансованих сумішей, посів складається з одного, значно рідше -  з двох або трьох компонентів. Тому тут значно більша небезпека однобічного нагромадження фізіологічно активних стійких метаболітів, для яких не знаходиться споживачів [7,13,23].

Ми вже розглядали питання грунтовтоми в зв’язку з нагромадження колінів. Одним з найважливіших наслідків алелопатії у рослинництві є необхідність чергування культур у сівозміні й неможливість монокультури [11,19]. Між іншим своєрідна плодозміна відбувається і в природних угрупованнях, однак там це буває само по собі.

Внаслідок багатовікового досвіду сільське господарство переконалося в необхідності плодозміни, розробило на підставі емпіричних спроб цілу низку заходів для подолання несприятливого впливу рослин самих на себе шляхом певного розташування на площі, удобрення і т. д. і вивчило взаємну придатність рослин як попередніх так і наступних культур [4,16]. У багатьох випадках ці емпіричні знання , мабуть, пов’язані саме з алелопатичною взаємодією рослин, однак це ще не розкрито і сільське господарство використовує алелопатичні закономірності, нічого не знаючи про алелопатію [9].

Передумовою для участі алелопатії у взаємодії між попередником і наступною культурою мають бути такі обставини: 

1) гальмувачі з коренів і листків з післяжнивних залишків прямо або після мікробного перетворення потрапляють у грунт;

2) ці речовини повинні накопичуватись в грунті в достатніх для фізіологічного ефекту кількостях;

3) гальмувачі повинні зберігатися в грунті ще й під час росту наступної культури, тобто близько року, вони мають бути стійким проти хімічного або мікробного розкладання  [16,24].

В цілому проблема алелопатії в сільському господарстві зводиться до регулювання вмісту колінів у грунті, ідеться при цьому про грунтовтому  чи про прижиттєвий обмін кореневими виділеннями тощо. Очевидно, для кожної грунтової відміни, для кожної кліматичної зони, для кожної культури існує певний оптимальний рівень вмісту колінів, якого потрібно досягти [4,19]. 
РОЗДІЛ ІІ ОГЛЯД ЛІТЕРАТУРНИХ ДАНИХ ПО ТЕМІ РОБОТИ

2.1.    Фізіолого-біохімічні механізми алелопатії
Досліди останніх років дали багато нових факторів, котрі підтверджують широке поширення алелопатії в рослинному світі [5,8]. Поряд з цим стало явним, що алелопатична взаємодія рослин в природі проявляється неоднаково, з допомогою різних екологічних і біохімічних механізмів, при участі зовсім різних фізіологічно активних сполук з різною швидкістю і наслідками. Тому немає і не може бути єдиного підходу до оцінки і вимірювання алелопатії. На даний час досить добре вивчені і доведені такі способи хімічної взаємодії рослин [1,7,13].

Прижиттєвий обмін метаболітами через сусідні кореневі системи. З допомогою методу мічених атомів доведено наявність у природніх умовах постійного зустрічного руху органічних продуктів від однієї рослини до іншої зі швидкістю 6 год до 2-3 діб. Такий обмін може складати до 8-12% фотосинтезуючої продуктивності рослин, тобто велику величину. Основну масу обмінних речовин складають звичайні продукти метаболізму – цукри, амінокислоти, органічні кислоти, котрі є в кожній рослині і котрі не є олігодинамічними речовинами . Але по А.Г.Вінтеру сутність алелопатії заключається в тому, що речовини рослини-донора проникають в рослину-акцептор і включаються в його метаболізм, якщо навіть ніяких видимих  наслідків це не викликало. Дякуючи такому обміну в фітоценозі складається ніби загальний потік органічних речовин, котрий виконується всіма учасниками, із котрого вони беруть, в свою чергу, необхідні їм сполуки.

Потрібно відмітити, що обмін метаболітів проходить виключно в підземній сфері, а пряме поглинання надземними частинами рослин леких виділень сусідніх рослин в природньому середовищі не має кінця, тобто ця важлива форма алелопатії проходить в грунті.

Вплив токсичних кореневих виділень, особливо речовин, які утворюються при розкладанні відмерлого коріння. Наприклад, біля коріння бур’янного соняшника накопичується хлорогенова кислота, яка затримує ріст його власного потомства і інших бур’янів на першій стадії заростання залежнів в Оклахомі і Канзасі і яка сприяє переходу до слідуючої сукцесійної стадії. Інший приклад – накопичення в грунті флоризину і йог похідних під яблунями.

Виділення кущовими шавліями в жарку погоду летких терпенів, котрі поглинаються сухим грунтом і роблять його токсичним на проростання трав. Цей же механізм встановив К.Ч.Мулер для евкаліпта, і він поширений досить широко. Сильне зволоження грунту в момент виділення летких фізіологічно активних терпенів заважає їх поглинанню, вони розсіюються в природі і цей алелопатичний механізм виключається. Цим можна довести відсутність алелопатичної дії розмарину лікарського і горобейника кущового на однорічні рослини в вегетаційних дослідах Р.Негра, хоча в природніх асоціаціях посушливих узбереж Середземного моря ці рослини пригнічують оточуючу флору.

Накопичення колінів у мертвому листяному і інших опадах. Це дуже поширений механізм, властивий багатьом деревним і багаторічним трав’яним породам. Встановлений для бука, грецького горіха, берези і граба, кленів, персика і яблуні і багатьох інших дерев.

Утворення в прикореневій зоні токсичних продуктів при анаеробіозі. Наприклад в затоплених грунтах під рисом і цукровою тростиною накопичуються токсичні концентрації спиртів і оксикислот.

Вилужування з листя дощами і росою фізіологічно активних речовин, котрі поглинаються нижче розміщеного рослинністю.

Вилужування гальмівника із великого насіння в середовище є також активним засобом утворення певного алелопатичного середовища для проростаючого насіння. Уявлення про такий механізм було запропоноване І.М.Йосипом ще в 1938 році, а в1958 році виявили його наявність в плодів катрана татарського [12,13,26].

Потрібно також відмітити, що названі вище механізми ще більше ускладнюються участю у якості проміжної ланки мікроорганізмів, дрібних тварин і гетеротрофних рослин. Наприклад, Е.Л.Райсом досить детально вивчений вплив фізіологічно активних виділень бур’янів, які займають поклади на першій стадії на вільноживучих і симбіотичних азотфіксаторах і на нітрифікуючих бактеріях [28]. Внаслідок денітрифікації, грунти збіднюються і на них можуть проростати лише не потребуючі азоту види.

Перелік можливих механізмів цим далеко не вичерпується, він буде і далі поповнюватися. Важливо відмітити, що загальним для всіх механізмів є: 

1) відчуження в середовище фізіологічно активних речовин, з яких такі можуть утворюватися ;

2) збереження активних речовин в середовищі, в першу чергу – в грунті [11].

Як ми бачимо, майже всі механізми пов’язані з грунтом – саме в грунті проходить накопичення активних речовин до їх поглинання в необхідний момент рослинами-акцепторами. Інколи навіть грунт стає настільки токсичним, що цей момент і не настає, оскільки в ньому відсутній ріст [2,16].

2.2.   Методи дослідження алелопатії

Огляд методів, які застосовуються  для вивчення хімічної взаємодії рослин, доцільно розпочати з опису засобів виловлювання, вивільнення колінів із сфери їх дії в природних умовах і переведення їх в зручний для наступних аналізів стан [1]. Майже кожне алелопатичне дослідження практично розпочинається саме спробами ізолювати активну речовину [12]. При цьому , зрозуміло, потрібно домагатися того, щоб хімічний склад колінів не зазнав змін, а їх концентрація була б відомою.  Оскільки в природних умовах коліни можуть пересуватися або в розчиненому у воді вигляді, або у газоподібній формі чи у розпиленому стані, то й методи виловлювання колінів зводяться або до одержання водного розчину, або до ізоляції коліна у герметичній посудині, або до виділення коліна у вигляді твердого нелеткого залишку,або, нарешті, до поглинання його адсорбентами [10,15].

Кореневі виділення одержують за допомогою низки методів, кожен з яких має недоліки. Ось короткий перелік найбільш придатних для алелопатичних досліджень методів [13].

1. Культура ізольваних коренів у стерильних умовах. Ці експериментальні умови найбільш чисті і дають змогу моделювати процес екскрекції речовин коренем. Недоліки полягають в тому, що метаболізм відрізаних коренів певним чином відрізняється від метаболізму не відділених від рослин коренів; далеко не всі види рослин дають корені , придатні для вирощування в ізольованому вигляді.

2. Вирощування рослин у стерильних умовах на агаризованому середовищі  з наступним вилученням кореневих виділень з агару. Корені дуже легко виймаються з агару без пошкоджень; агар можна розділити за зонами розташування коренів, а для концентрування виділень шматочки агару заморожують; перші порції води від танення містять майже всі виділення. Недоліком є те, що тверда агаризована маса (0,7-1,5%) не є звичним для коренів середовищем, в ній неможливо забезпечити аерацію, внаслідок випаровування води середовище спадається і зменшує свій попередній обсяг.

3. Стерильні та напівстерильні (нестерильні для наземних органів) культури цілих рослин. Є багато різноманітних модифікацій , починаючи від вирощування проростків із стерилізацією насіння в пробірках на вологому фільтруючому папері і кінчаючи складними установками для вирощування великих рослин із заміною поживного розчину, доливанням стерильної води, продуванням стерильним повітрям тощо. Недоліком цього методу є деяке пошкодження рослин під час стерилізації, ресорбція власних виділень.

4.     Водні культури на проточному циркулюючому розчині. Рослини, вплив кореневих виділень яких потрібно дослідити, вирощують у окремих посудинах, які встановлюють так, щоб поживний розчин поступово перетікав з верхньої посудини до найнижчої , а звідти – у збірник, з якого  насосом автоматично знову подавався б до найвищої посудини. Періодично – кожні два - чотири дні проводиться визначення pH і концентрації основних поживних речовин, які доводяться до потрібного рівня, щоб виключити умови конкуренції за поживні речовини, або вплив pH. Посудини встановлюються так, щоб вони не затіняли одна одну. При проведенні таких дослідів потрібно створювати три серії проточних культур: чиста культура одного виду, чиста культура другого виду і сумісне користування поживним розчином.
        Є також модифікації водної культури для спільного  вирощування рослин у водній культурі з корекцією поживного розчину і забезпечення рівномірного освітлення рослин.

       Такого роду досліди дають дуже низькі значення для впливу кореневих виділень, нестерильні умови та якість невраховані ще фактори можуть дуже заважати створенню точної картини.

5.   Аеропоніка, тобто вирощування рослин з коренями у насиченій водяною парою камері з періодичним обприскуванням або заливанням поживним розчином. Цей метод має ту перевагу, що на одиницю ваги коренів приходиться значно менше поживного розчину, ніж при водній культурі. Недолік – незвичні умови: снування коренів, надто сильна аерація.

6.   Одержання розчину кореневих виділень від рослин, що зростають у природних угрупованнях або в полі. Для цього рослини дбайливо викопують, корені відмивають від грунту і занурюють в поживний розчин, по якому культивують не менше 10-15 днів. При цьому  корені поступово звільняються від часток грунту і від пошкоджених розгалужень. Перед дослідом корені змивають дистильованою водою і вміщують у свіжий поживний розчин, в якому вони знаходяться одну або дві доби. Поживного розчину беруть десятикратну кількість по відношенню до об’єму кореневої системи. В міру випаровування води внаслідок транспірації розчин доповнюють свіжою водою. Кількість активних речовин у розчині до другого дня і до четвертого утримується приблизно на одному рівні, а потім знижується, очевидно, внаслідок розвитку специфічної мікрофлори, яка руйнує кореневі виділення. 

Недоліками цього методу є те, що в розчин переходять не лише нормально виділювані речовини, а й ті, що вилуговуються водою, незважаючи на застережені заходи, пошкодження коренів все ж має місце; хімічному визначенню кореневих виділень заважають поживні солі. Настоювання коренів можна проводити і в чистій воді, але це теж вносить штучність в одержанні кореневих виділень.

7. Вирощування рослин увеликих скляних лійках або посудинах з затвором у дні, наповнених піском через який просочується поливна вода з кореневими виділеннями. Перевага цього методу перед попередніми полягає в тому, що тут рослини знаходяться в найбільш звичних умовах, однак дуже важко регулювати вміст поживних речовин у піску. Вилиті при наповненні посудин поживні солі досить швидко і в різній мірі вимиваються з піску і впливають на ріст рослин, якими випробовується біологічна активність виділень.

8. Вирощування рослин таким самим методом (7) у грунтовій культурі. Умови зростання рослин-донорів тут ще кращі, однак поглинання колінів грунтом, явище обмінної адсорбції кореневих виділень і виділення поживних речовин самого грунту вносять ускладнення в розуміння результатів.

9. Відбитки коренів на вологому фільтрувальному папері. Корені  з водної культури, не відокремлюючи від стебла, на 0,5-2 год вносять у вологу камеру, а потім легенько притискають до вологого фільтрувального паперу (хроматографічного). Після висушування проявляються амінокислоти та інші сполуки способами, що використовуються у практиці хроматографії на папері. Цей метод дає змогу встановити зони кореня, які найбільш активно виділяють речовини, з’ясувати хімічну природу виділень, але для кількісних визначень не придатний.

10. Метод “сендвіча”, запропонований А.Д.Ровіра. Чотири смужки міцного хроматографічного паперу 4 см завширшки вміщують в поліетиленову пробірку діаметром 5 см і притискують до її стінки за допомогою шматочків пінопласту. Стерильні покільчені насінини пшениці висаджують у щілину на верхньому краю смужок, так, щоб корені проходили між другою і третьою смужками. Папір зволожується стерильним поживним розчином, а горловина пробірки, яка повинна бути на 15 см вище краю паперу, закривається ватою. 

На шостий день на стінках пробірки зарисовують обриси коренів, а в пробірку впускають 50мк Кюрі С14О2 на 1 год на сонячному світлі. Тоді пробірку демонтують, позицію кореня відмічають на смужці фільтрувального паперу і всі смужки висушують. Корені ж закладають між новими смужками паперу, уволоженими  0,5 мкмол  розчином СаSO4  і загортають в поліетиленову плівку, щоб припинити висихання. Через 1-2 хв або через 2 год смужки знімають з коренів і висушують.

Радіоактивність визначають , накладаючи смужки на фотоплівку для одержання радіоавтографів і пропускаючи їх через сканування.  Ширина дифузійної смуги свідчить про рухомість кореневих виділень. За даними А.Д.Ровіра, добре дифундуючі сполуки виділяються вздовж всього кореня, але найбільша кількість виділень припадає на кінчики, з яких виділяються нерухомі сполуки.

11.  Метод Вайчури.  Насіння (ячменю, пшениці) дві години промивають водою , стерилізують і висівають у завчасно стерилізований пісок.    Через 7-9 діб пісок трохи підсушують, щоб підсилити видільну діяльність коренів, і разом з рослинами переносять у лійки Бюхнера, де знову зволожують стерильною дистильованою водою. Зібрану рідину після визначення летких кислот ліофізують і в одержаному порошку проводять необхідні аналізи. Метод дозволяє одержати більші кількості речовин, ніж, наприклад, при вирощуванні у водній або грунтовій культурі, однак і його не можна вважати бездоганним , бо не усунуто виділення речовин набубнявілим насінням.

12. Вирощування рослин на активованому вугіллі, зволоженому поживним розчином. За Р.Кікутом, активоване вугілля фірми “Мерк-АГ” з півтораміліметровими  гранулами, виварюють 1 год у 10% соляній кислоті, відмивають дистильованою водою до негативної реакції AgNO3 на іони хлору, 8 год висушують при температурі 150о С. В стерильному боксі при ультрафіолетовому опроміненні вугілля насипають в чашки-кристалізатори з скла чи пластмаси і зволожують стерильним поживним розчином. Насіння, стерилізоване перед дослідом 5-10% розчином перекису водню (або іншим способом) розкладають на вугіллі. Чашки накривають скляними платівками і поливають стерильною дистильованою водою через щілину з боку платівки. Закінчивши дослід, корені дбайливо відокремлюють від активованого вугілля. Вугілля вміщують в апараті Сокслета і екстрагують приблизно 40 год 70% водним метанолом. Одержаний екстракт розділяють на іонообмінних смолах Дауекс-50 і Амберліт ІR45 та аналізують дані на вміст різних речовин.

13. Збирання виділень у природних умовах. У деревних рослин розкопують галузку кореня і вміщують її в поліетиленову торбинку або в скляну посудину , яка закопується в грунт. Через кілька днів в посудині збирається невелика кількість ексудату. При відсутності енергійного сокоруху корені не можуть виділяти рідину, і для отримання кореневих виділень в торбину чи посудину наливають воду. Вцьому випадку потрібно подбати про аерацію [1,31]. 

Майже кожен з названих способів значно підвищує ефективність, особливо для ідентифікації хімічної природи виділюваних речовин, якщо рослини мітять радіоактивними ізотопами вуглецю та інших елементів [2,18].

Система методів для вивчення алелопатичних взаємодій між рослинами ще дуже мало розроблена. Здебільшого це більш-менш вдалі пристосування існуючих методів для потреб алелопатії, що, звичайно не може задовільнити потреб глибокого дослідження. Тому постійно-необхідною є розробка спеціальних алелопатичних методик [19,23]. Оскільки кожен біогеоценоз становить надзвичайно складну динамічну систему з величезною кількістю змінних компонентів, для обліку і наукової обробки результатів необхідно застосовувати методи автоматики і кібернетики [31].

2.3.   Алелопатична активність рослин

Важливими алелопатичними характеристиками будь-якої рослини є активність, тобто здатність здатність накопичувати в своєму оточенні безпосередньо, або за допомогою відповідних гетеротрофних мікроорганізмів  більш або менш високі концентрації колінів і толерантність, або здатність стійко переносити підвищені концентрації колінів і навіть відчувати необхідність в їх наявності в середовищі.

Внаслідок вивчення алелопатичної активності рослин України, всі види діляться на три великі групи залежно від сили алелопатичного впливу.

1.Алелопатично дуже активні рослини. Вони зустрічаються в ценозах поодинці , не утворюють зарости, домінантами ценозу не бувають. Через автоінтоксикацію (автопатію) вони не можуть залишатися на тому самому місці і з кожним поколінням вимушені кочувати все далі. До них належать багато терофітів, багаторічні рослини життєвої форми “перекотиполе”, деякі рослини, що утворюють розетку листків. Розмножуються вони насінням, яке переноситься вітром або тваринами, вегетативне поновлення в них відсутнє. До цієї групи ми відносим катран татарський ( Crambe tataria Sebeok), шавлію австрійську (Salvia austriaca L.), горицвіт волзький  (Adonis volgeusis Stev.). завдяки високій алелопатичності сходи цих видів успішно розвиваються навіть у щільних травостоях, поступово пригнічують сусідні рослини і таким чином розчищають собі місце для зростання.

2.Рослини з менш активними виділеннями , але все ж достатньо сильними, щоб витісняти і пригнічувати інші види. Такі рослини утворюють “дернинки”, “латки”, “плями”, “подушки”, “куртини” і т.д. найчастіше – це рослини з вегетативним способом розмноження, які розселяються за допомогою пагонів, що стеляться або ростуть під землею, або за допомогою партикуляції коренів тощо. Вони можуть бути домінантними деяких сукцесійних стадій протягом кількох років або десятиріч, доки не наступить автоінтоксикація. Завдяки інтенсивному вегетативному розмноженню у сполученні із здатністю до високої алелопатичної активності, ці види досить легко пригнічують своїх сусідів, розростаючись у вигляді більш- менш округлих плям. Проте внаслідок автопатії в центрі плями починається порідіння та випадання пагонів, у зв’язку з чим, деградуючі куртини мають вигляд кільця. Найбільш типові представники цієї групи: пирій повзучий (Agropyrym repeus P.B.), стоколос безостий ( Bromus inermis Leyss), куничник наземний (Calamagrastis epigeios (L) Roth), гаполоч пахуча ( Hierochloa adorata (L) Wahlb), пирій волосистий (A. Trichophorum Link Richt).

3.Рослини  з малотоксичними виділеннями, які діють вибірково на непристосовані, нестійкі види, або ж являються алнлопатичним “сигналом-свідченням”, що що місце зайняте. До цієї групи належить більшість найпопулярніших домінантів пізніх стадій сукцесійного процесу. Вони здатні сотні років зростати на одному місці, не спричинюючи грунтовтоми та автопатій. Типові приклади: костриця овеча (типчак) (Festuca sulcata Harck), тонконіг вузьколистий (Poa augustifolia L.), ковила волосиста (Stipa capillata L.) [12,15,17].

Для визначення проблеми алелопатичної активності , певний інтерес становлять відомості про активність рослинних речовин щодо мікроорганізмів, простіших, комах і теплокровних тварин. Як відомо, багато захисних речовин у рослинному організмі виконують декілька функцій (так звана полівалентність біологічно активної речовини) [24]. Вони можуть не лише відігравати роль колінів, а й бути наприклад репелентами для тварин або антибіотиками для мікроорганізмів, а й бути непристосованими.

Алелопатична активність коренів є також і з дією кореневих та інших виділень на тварини. Зокрема, леткі випари горіха грецького або піжма звичайного (Tanacetum vulgare L) відстрашують мух та інших комах. Було встановлено,що кореневі виділення пшениці , вики, гороху, вівса, ячменю, жита, сої дуже гальмують розвиток яєць аскарид або навіть знищують їх особливо влітку [14]. Відомо також, що нагідки лікарські (Calendula officinalis) виділяють коренями речовину, яка знищує нематод і інших шкідливих нижчих тварин, і тому цю рослину рекомендують висівати для очищення грунту [12]. 

Стійкість рослин до колінів, або алелопатична толерантність відіграє дуже важливу роль у хімічній взаємодії рослин [4].

Алелопатична толерантність пов’язана із здатністю рослин поглинати із зовнішнього середовища і метаболізувати фізіологічно активні речовини (коліни). В деяяких випадках вона повязана саме з спроможністю до інактивації колінів або зтим, що рослина їхчомусь не поглинає з грунту. В даний час про алелопатичну толерантність рослин можна судити лише на підставі зовнішніх спостережень і більш чи меннше вдалих аналогій між дією синтетичних регуляторів росту і колінів.

Виходячи з таких, чисто зовнішніх спостережень можна припустити, що високою алелопатичною толерантністю відрізняються багато представників родини бобових (люцерни  - Medicago sp.,вязіль барвистий -  Coronilla varia L., конюшина -Trifolium sp.), а також види полину (Artemisia sp.) і деревію (Achillea sp.).[2,13,23].

Алелопатична активність і толерантність між собою не пов’язані, тому можливі такі варіанти

1 аутолерантний, тобто переносить сам себе, відповідно не викликає грунтовтоми

2 ауінтолерантний, тобто не переносить сам себе, відповідно не викликає грунтовтоми

3 аллотолерантний – терплячий до різних алелопатичних впливів, таким чином не чутливий до грунтовтоми, яку викликають інші групи рослин

4 аллоінтолерантний – не терпить інших видів в якості сусідів , бажає бути у власному оточенні [7,15].

Істотною особливістю алелопатичної толерантності є спадкова необхідність в наявності органічних розчинних речовин в поживному субстраті, іншими словами, схильність вищих рослин до гетеротрофізму, поглинання та використання готових органічних сполук [11].

2.4.    Хімічна природа рослинних виділень

Хімічна природа органічних речовин, які потрапляють в грунт у вигляді кореневих виділень,  післяжнивних залишків, які розкладаються мікроорганізмами і їх метаболітів, визначається складом рослинного ценозу і сумою зовнішніх факторів, які впливають на процеси хімічних перетворень.  Якісний і кількісний аналіз кореневих виділень досить різноманітний і мінливий і в певній мірі залежить від температури , вологості, реакції грунтового середовища, умов аерації, наявності фізіологічно активних речовин в середовищі кореня, а також виду, сорту, віку рослин і пори року і доби [2,3]. Тому кількісні і якісні співвідношення сполукяяяя, які знаходяться в складі кореневих виділень і сортів сільськогосподарських культур, в тому числі і представників бобових, здійснює суттєвий вплив на формування видового складу азотофіксуючої мікрофлори грунту [7,9,29].

Зв’язок між зовнішньою взаємодією вищих рослин і діяльнгістю мікрофлори, який зумовлює азотний режим грунту, уже встановили найбільш точно [5,13]. До кількості особливостей азотного живлення культур в агрофітоценозах потрібно віднести взаємовідносини між рослинами і ризосферними мікроорганізмами. Вплив вищих рослин на мікробні ценози грунту самий різноманітний. Кожна особина агрофітоценозу, виділяючи в грунт різні продукти (в тому числі і значну кількість фізіологічно активних речовин), утворює навколо себе специфічне середовище, яке для розміщеної поряд рослини може стати токсичним, благоприємним чи індеферентним [4,24,31].

Амінокислоти, які виділяються рослинами є одним із основних джерел живлення мікроорганізмів і можуть реутилізуватися і іншими видами рослин, і це має важливе значення в змішаних різновидових посівах [3,8]. Реутилізовані амінокислоти здійснюють різний фізіологічний вплив на всі системи життезабезпечення рослин, частково посилює галуження кореневої системи ( аспарагінова і глутамінова кислоти). Властивостями ендогенних регуляторів росту володіють триптофан, цистин,  пролін. Деякі з амінокислот засвоюються організмом як вихідні продукти для синтезу гормонів і ферментів, інші піддаються розпаду і використовуються в якості енергетичного матеріалу. Амфотерні амінокислоти можуть також виконувати роль джерела поживних речовин при поступанні в клітину, на рівні процесу трансляції, тобто синтезу полімерних пептидних ланцюгів, і в утворенні алкалоїдів.

Роль амінокислот у взаємодії вищих рослин і мікроорганізмів значна, але не останнє місце в ній все ж належить фенольним сполукам, як найбільш поширеним і персистентно стійким фізіологічно активним речовинам, які утворюються внаслідок деструкції пожнивно-кореневих залишків. За даними Фляйга і його працівників , джерелом появи фенольних сполук в грунті є лігнін і дубильні речовини [9,16,17]. При розкладі лігніну в грунті залишається багато речовин, котрі затримують процеси росту рослин. Фенолкарбонові кислоти  і їх похідні в процесі гумусоутворення полімеризуються, але , перебуваючи в моно- і олігомерних формах, вони володіють високою фізіологічною активністю. Причому вміст фенолкарбонових кислот міняється в залежності від фаз росту і розвитку рослин, їх біологічних особливостей, доз, які застосовуються і форм удобрювань. Встановлено, що фенолні сполуки , які знаходяться у грунті у вільному або в слабо зв’язаному стані, можуть здійснювати негативний вплив на ріст, розвиток і продуктивність рослин, тоді як вміст зв’язаних фенольних сполук дозволяє говорити про процеси гумусоутворення, які проходять в грунті під різними культурами, в залежності від їх способу вирощування і типу міндобрив [5,20]. Так Крупа і Дзюбенко , Крупа і ФІлурська [23], які вивчали більше двох десятиріч біохімічну ситуацію в грунтах під озимою пшеницею, зробили висновок про те, що фенольні сполуки є показником алелопатичної напруги в агрофітоценозах [8,19]. До цього висновку дійшли дослідники більше 100 наукових установ США, які вивчали роль алелопатичних взаємодій в землеподілі, головним чином в зв’язку з впливом, який здійснює на культурні рослини залишок рослин, що розкладаються, особливо з все більш широким застосуванням їх для мульчирування грунту.

Відомо, що фізіологічно активні речовини , накопичуючись в грунті, можуть істотно впливата на засвоєння рослинами елементів живлення, в тому числі в зв’язку з частковим закупорюванням судин ксилеми [9,14,26]. Але ці речовини діють на метаболізм елементів провідної системи, що веде за собою призупинення росту і розвитку рослин. Так, Дзюбенко встановив вплив фізіологічно активних речовин н, які виділяються пожнивними залишками озимої пшениці, на динаміку поступання поживних елементів в кореневі системи рослин. Проведений аналіз даних по динаміці поживного режиму в беззмінних і посівозворотніх посівах озимої пшениці і цукрового буряка виключив можливість пояснення грунтовтоми за рахунок недостачі поживних речовин [28]. В грунті беззмінних посівів порівняно інтенсивніше проходять процеси мінералізації органічних речовин, а вміст аміачного і нітратного азоту , легкодоступних форм фосфору і калію деколи навіть перевищує кількісні показники посівозворотньої культури. Але врожайність в певні роки, особливо озимої пшениці і цукрового буряка, знижувалася в монокультурі на 40-50% [6,17,29].

Богдан і співробітники також відмічають, що конюшиновтома грунту веде до передчасної загибелі конюшини червоної [4].

В останні роки з’явились праці, в яких відмічається накопичення вгрунті під цукровим буряком, як при вирощуванні його в посівообороті, так і в монокультурі на фоні органічних і мінеральних добрив, фізіологічно активних речовин, серед яких важливе місце займають фенолкарбонові кислоти. Ідентиіфкація останніх показала, що кількісний склад їх ідентичний як в посівообороті, так і в монокультурі, і містить n-оксибензойну, ванілінову, безову, n-кумарову, фелурову кислоти. Відомо, що загальна кількість фенолкарбонових кислот була вища протягом всього вегетаційного періоду в грунті, де цукровий буряк вирощувався в сівозміні [7,22,23].
Рослина численними способами регулює свій власний розвиток від проростання до цвітіння та достигання плодів і насіння. До засобів рослинної ендокринології крім могутнього ферментативного апарату, належать ауксини, вітаміни, гібериліни, кініни, етилен і чисельні інгібітори фенольної природи, абсцизова кислота тощо. Список фізіологічно активних речовин весь час поповнюється [12,21].

Носієм алелопатичної дії є фізіологічно активні речовини – коліни, хімічна природа яких дуже різноманітна і непостійна навіть у однієї рослини.

Хімічна регуляція  в рослинному угрупованні полягає в тому, що кожна рослина створює навколо себе певну алелопатичну сферу, тобто нагромаджує коліни. Алелопатичні сфери всіх рослин ценозу об’єднуються, утворюючи якийсь рівень колінів [19]. Чим вищий цей рівень, тим гірше взагалі ростимуть компоненти ценозу; чим слабкіший ріст і нагромадження біомаси, тим менша продукція колінів. У такий спосіб встановлюється певний характерний для даного ценозу рівень колінів, який є регулятором нагромадження біомаси, бо чим більша маса, тим більше продукується колінів, які затримують дальше наростання маси; зменшення рівня колінів не гальмує ріст, навіть стимулює його тощо [24]. Далі, для певного фітоценозу разом з гетеротрофною частиною характерні коліни певного складу, до яких компоненти цього фітоценозу більш пристосовані , ніж чужі види. Цим самим алелопатично ценоз захищається від проникнення чужих видів [1,7].
Хімічна взаємодія рослин в просторі і в часі здійснюється різними способами при участі не лише вищих рослин, але і різних гетеротрофних організмів, грунту, і багатьох інших факторів. Майже всі відомі на даний час екологічні механізми алелопатіїзводяться в кінцевому рахунку до накопичення в грунті  фізіологічно активних продуктів – колінів.

Е.Л.Райс [28] ділить інгібітори, які беруть участь в хімічному взаємовпливі рослин на 15 груп.

А. Прості водорозчинні органічні кислоти, спирти з нерозгалуженим ланцюгом, аліфатичні альдегіди і кетони.

Б. Прості ненасичені лактони.

В. Жирні кислоти з довгим ланцюгом.

Г. Нафтохітони, антрохітони і комплексні хітони.

Д. Терпеноїди і стероїди.

 Е. Прості феноли, бензойна кислота і похідні .

Є. Корична кислота і похідні.

Ж. Кумарини.

З. Флавоноїди.

І. Таніли (гідроізольовані і конденсовані).

Ї. Амінокислоти і поліпептиди.

К. Алкалоїди і ціаногідрини.

Л. Сульфіди і глікозиди в гірчичних маслах.

М. Пурини і нуклеозиди.

Н. Різні (куди увійшли речовини, які мають право бути  одразу в двох чи трьох вищеназваних групах або, навпаки, які не ввійшли ні в одну з них, наприклад, етилен).

Виходячи із сучасних уявлень про механізми алелопатичної дії, ми можемо виділити иакі головні групи колінів[28].

1. Фенольні похідні ( феноли, хінони, фенольні кислоти), які утворюються з листків і коріння і попадають в середовище ценозу при вилужуванні осадами , активному виділенні і , особливо, при мікробіальному розкладі відмерлих частинок і опавших листків рослин. Ці речовини в грунті як попередники гумінових кислот міняються в напрямку все більшого ускладнення і поляризації їх молекул з одночасним зменшенням фізіологічної активності.

2. Продукти білковог розпаду – порівняно недовговічні в середовищі.

3. Спирти, альдегіди, органічні кислоти, оксикислоти – утворюються в грунті при анаеробіозі.

4. Мікробні метаболіти – олігодинамічні речовини, схожі на гібберелін, маразиін, патулін, мольформін, антибіотики і інші, складної природи, діють при винятково слабких концентраціях.

5. Терпени і інші жиророзчинні речовини, які утворюються в групі “агрицер” або “петріхор”.

Успішне вирощування вищих рослин в штучних умовах неможливе  без врахування питань хімічної взаємодії рослин. Особливо вони виникають при беззмінному вирощуванні однієї культури.

В якості замінників грунту використовують різні наповнювачі. В екологічно закритих системах життєзабезпечення людини для вирощування комплексу вищих рослин застосовують перліт. Відсутність в ньому органічних речовин робить його цінним наповнювачем пр дослідженні хімічної взаємодії рослин [17,22].

При культивуванні рослин в штучних умовах в субстраті проходить накопичення органічної речовини. Це продукти кореневих виділень рослин, мікробіального розкладу відмерлих коренів і опалого листя, метаболіти мікроорганізмів. Накопичення органічних речовин в субстраті і їх негативна дія на рослини доведені . Але їх хімічна будова не вивчена.

Хімічний склад кореневих виділень різний: органічні кислоти, амінокислоти, вуглеводи, фенольні сполуки, ферменти, вітаміни і інші. З них великий інтерес мають амінокислоти, котрі, як встановлено дослідниками , займають після цукрів найбільшу частину серед речовин, які виділяють рослини [7,13]. Доведено, що виділення амінокислот життєвими клітинами кореня є активним фізіологічним процесом. Амінокислоти утворюються також при мікробіальному розкладі білкових речовин рослинних залишків.

Велику роль в накопиченні амінокислот відіграють мікроорганізми. Дослідами І.В.Асєєвої і Г.А.Велікжанової встановлено, що бактерії синтезують амінокислоти в  грунті, в великих кількостях виявлені аланін і глютамінова кислота. Динаміка синтезу амінокислот корелює з розвитком мікроорганізмів. В культурних рідинах різних мікроорганізмів - спороносних і неспороносних бактерій,држжів, грибів і інших виявлені амінокислоти [23].

Амінокислоти є одним з джерел азотного живлення для вищих рослин. Разом з тим вони здійснюють різну фізіологічно- біологічну дію на рослини. Одні з них стимулюють розвиток надземних органів (аланін, гліцин), інші підсилюють галуження кореневої системи ( аспарагілова, глютамінова). Властивостями ендогенного росту володіють триптофан, цистин, пролін. Крім того, амінокислоти служать поживним середовищем для мікроорганізмів, здійснюють великий вплив на формування специфічної мікрофлори [13].

Отже, амінокислоти є дуже лабільним класом органічних речовин в субстраті, так як виділення їх є фізіологічною функцією рослинного організму, а накопичення знаходиться в залежності від кількості білкових речовин рослинних залишків і кількості мікроорганізмів [9]. 

Рослини видіяють в зовнішнє середовище як специфічні фізіологічно активні речовини, властиві певному виду рослин, так і неспецифічні , котрі, накопичуючись в великих кількостях, можуть володіти алелопатичною активністю. Продукти життєдіяльності рослин разом з метаболітами попутньої мікрофлори утворюють в середовищі ценозу алелопатичну напругу [12].

В літературі   відмічені факти стимулювання росту і розвитку рослин за рахунок дії фізіологічно активних речовин рослинного і мікробного походження. Дослідники вважають, що найбільшою алелопатичною активністю володіють фенольні сполуки, Е.Райс [28] відмітив, що речовини саме цієї групи, які синтезуються вищими рослинами, є найбільш поширеними токсинами, що визначає їх участь в алелопатичній взаємодії.

Фенольні сполуки виявлені в прижиттєвих кореневих виділеннях вищих рослин і  значна їх кількість потрапляє в субстрат з кореневими і післяжнивними залишками [22]. Так, в післяжнивних залишках вівса, пшениці, кукурудзи ідентифіковано 5 фенолкарбонових кислот: n-кумарову, бузкову, ванілінову, фелурову і n-оксибензойну. Автори відмічають, що що на певному етапі розкладу рослинних залишків фенолкарбонові кислоти можуть накопмчуватись в кількостях, які пригнічують ріст рослини. Багато фенольних речовин, які ідентифіковані в рослинах, накопичуються в грунті під ними в досить значних кількостях. Навіть зв’язуючись з грунтами, вони зберігають свою біологічну активність [20].

Крім того , при вирощуванні рослин в нестерильних умовах джерелом фенольних речовин можуть бути метаболіти мікроорганізмів. Мікроорганізми також здатні перетворювати деякі неактивні продукти життєдіяльності вищих рослин в сполуки, котрі здійснюють інгібіторну дію на рослини [24,29].

РОЗДІЛ ІІІ ЕКСПЕРИМЕНТАЛЬНА ЧАСТИНА

3.1.   Об’єкти досліджень та їх характеристика

Відділом акліматизації плодових рослин Центрального ботанічного саду НАН україни розгорнута велика робота по інтродукції, вивченні  і введенні в культуру нових і малопоширених плодових рослин, за рахунок яких можливе розширення видової різноманітності садових фітоценозів, а отже і підвищення їх стабільності і продуктивності. Частково виведені сорти, відібрані перспективні форми таких плодових рослин, як калина звичайна, кизил справжній, лимонник китайський , плоди яких багаті біологічно активними речовинами, вітамінами, мікроелементами, необхідними для життєдіяльності людини в умовах забруднення оточуючого середовища. Вивчаються біоекологічні властивості цих рослин, способи рзмноження, агротехніка їх вирощування [7,16]. Але алелопатичні властивості їх не вивчені.

Алелопатичні властивості рослин визначаються  кількісним і якісним складом алелопатично активних  речовин (колінів), котрі в результаті життєдіяльності рослинного організму і після його відмирання надходять в оточуюче середовище , можуть накопичуватись в грунті і впливати на ріст інших видів [2,3]. В зв’язку з цим нашою метою було вивчити прижиттєві виділення калини, кизилу, лимонника, котрі в певному ступені характеризують алелопатичну активність цих культур.

Калина звичайна (Viburnus Opulus L.)

Родина Жимолостеві (Caprifoliaceae)

Гіллястий кущ із сіро тріщинуватою корою. Молоді пагони – зеленувато–сірі або жовто-бурі, гладенькі , місцями  з великими сочевичками. Листки (5-20 см завдовжки, 3-8 см завширшки), супротивні, 3-лопатеві, округлооберненояйцевидні, з клиновидною основою, зі споду бархатистоспушені, з великими нирковидними прилистками. Лопаті листка великогострозубчасті. Квітки правильні , білі, в зонтиковидних волотях: середні – дрібніші, плідні, крайові- значно більші, неплідні. Чашечка – 5-зубчаста, віночок (до 5 мм у діаметрі) 5-роздільний. Тичинок – 5, маточка – 1, стовпчик короткий, з 3-роздільною приймочкою. Зав’язь нижня. Плід – ягодовидна, червона, овальна кістянка (6,5-11 мм завдовжки, 4,5-12 мм завширшки) з однією великою стиснутою з боків кісточкою.

Росте у лісах, чагарниках, на берегах річок, луках. Невеликий кущ 2-4м заввишки. Цвіте у травні- червні. Плоди достигають у вересні. Рослина лікарська, харчова, медоносна, декоративна, особливо в період цвітіння та достигання плодів. Плоди та кору калини використовують у науковій та народній медицині. З декоративних форм особливо поширена форма бульденеж (var. Sferile Kort.) з великими повними сніжно-білими кулястими суцвіттями.

Кизил справжній (Cornus mas L.)

Родина Деренові ( Сornaceae)
Високий кущ або невелике дерево з круглою або півкулястою кроною. Кора стовбура сіра, тріщинувата, відшаровується пластинками. Листки (6-10 см завдовжки) супротивні, довгасто-скуповолосисті, на коротких черешках. Квіти дрібні (до 1 см у діаметрі), двостатеві, правильні, золотисто-жовті у зонтиковидних суцвіттях. У кожному суцвітті 5-9 квіток, оточених 4-листковою обгорткою. Оцвітина подвійна, чашечка у вигляді 4 невеличких зубців. Пелюсток  4, тичинок 4, маточка 1, стовпчик 1 з приймочкою. Зав’язь нижня. Плід – темно-червона (рідше жовта або рожева ) соковита солодко-кисла кістянка, 12-30 мм завдовжки. Кісточка тверда, веретеновидна, майже гладенька.

Росте в лісах, по чагарниках. Звичайно у Західному лісостепу, Закарпатті, зрідка, - в південно-східній частині Правобережного лісостепу. Часто трапляється у культурі. Деревце або кущ 2-5 м заввишки. Цвіте до розпускання листків , у березні-квітні. Плоди достигають у серпні – вересні. Рослина харчова, вітамінозна, медоносна, декоративна. Плоди приємні , кисло-солодкі. Споживають свіжими і переробленими.

Лимонник китайський  (Schisandra chinensis)

Родина  Лимонникові (Schisandraceae )

Довжина ліани до 10 м заввишки. Зустрічається на Далекому Сході, в Амурському, Приморському, Сахалінському краї. Росте в мішаних: хвойно-широколистних лісах, на терасах, по долинах рік і нижній частині схилів до висоти 500-600м над рівнем моря. Росте поодиноко і невеликими заростями. Розміри зарослів – від кількох квадратних метрів до 2-3 гектарів. На 1 га зустрічається до 4 тис. особин.

Лимонник має ряд корисних властивостей. В медицині використовують кореневища, стебло з корою, листя, плоди, насіння. Сушені плоди і сік використовують в кондитерській промисловості при виготовленні цукерок , варення, сиропів, у виноробстві. В свіжому вигляді мало вживається. Токсичний при надмірному вживанні.

3.2. Методика роботи

Об’єктами наших досліджень були нові плодові рослини – калина звичайна (Viburnus Opulus L.), кизил справжній (Cornus mas L.), лимонник китайський (Schisandra chinensis Baill.).

Для отримання листяних дифузатів (змивів з листя) в лабораторних умовах в плодовому саду зрізували пагони досліджуваних рослин і ставили у воду. В лабораторії брали 50 г цілих листків, парафінували черешки, і поміщали в круглодонну колбу на 1 л, туди ж наливали 50мл дистильованої води і на протязі 30 хв струшували її, потім розчини зливали, фільтрувалиі біотестували [2].

Для оцінки алелопатичної активності змивів з листя і кореневих виділень застосовували класичні біотести на прорстання насіння редиски і ріст коренів крес- салату (Lepidium Satioum L.). В чашки Петрі вносили по 5 мл досліджуваних розчинів і на фільтрувальний папір з вертикальною складкою по діаметру висівали відкаліброване ( фракція 2,0-2,5 мм) насіння редиски. Чашки вміщували в термостат при 26оС і через 12 год проводили підрахунок пророслого насіння . Повторність – шестиразова, в одній повторності 100 насінин. Результати представляли в умовних кумаринових одиницях, а саме в міліграмах на літр кумарину – відомого інгібітора, який прийнятий за стандарт. Проорсле насіння крес- салату з довжиною корінчика 2 мм висівали по 20 шт в чашки Петрі з досліджуваними розчинами. Протягом 1 доби чашки знаходились в термостаті при 26оС. Контроль- дистильована вода, повторність дворазова; приріст коренів виражали в процентах відносно контролю [2,3].

3.3 .   Результати досліджень та їх обговорення

Плодові культури, як і всі рослини, в процесі життєдіяльності не лише поглинають необхідні їм мінеральні елементи і органічні сполуки, але і активно виділяють різні метаболіти в оточуюче середовище. Протягом всього періоду вегетації під дією атмосферних опадів із наземних частин рослин – листків, стебел, коріння вилужуються і потрапляють в грунт різні органічні і мінеральні речовини. Із живої деревної підстилки в дубовому лісі, наприклад, протягом року вимивається  до 226 кг/га органічних речовин [12]. Із крон дерев яблуневого саду вилуговується до 800 кг/га вуглеводів [23].

В наших дослідах змиви з листя містили речовини, які негативно впливають на ріст коренів крес-салату і проростання насіння редиски. Із таблиці 1  видно, що найбільша кількість інгібіторів вилуговувалась з листків кизилу . Так, ріст коренів крес-салату інгібувався змивами з листків кизилу на 54,1% ; кількість пророслого насінняредиски в цих варіантах була найменшою і склала 72,4% до контролю. Вплив колінів живих листків на ріст коренів крес – салату був більш суттєвим, ніж на процес проростання насіння редиски. Кількість розчинних алелопатично активних сполук в листках дослідних рослин змінювалася на протязі всього вегетаційного періоду (графік 1). Висока активність витяжок відмічена в травні – під час найбільш інтенсивного росту рослин, коли всі метаболічні процеси проходять на високому рівні і в листку  містилася максимальна кількість різноманітних фізіологічно активних речовин. Приріст коренів крес-салату вцей період склав 16,4-48% до контролю. Потім активність витяжок в основному знизилася і знову зросла під час листопаду, коли в листках накопичуються інгібітори росту, які готують рослину до періоду спокою, тоді як стимулятори росту зникають чи переходять в неактивну форму [6], а також токсичні продукти життєдіяльності, котрі відкладаються рослиною. Крім того, при зниженні ростових процесів, старіння листків і пов’язаному з ним зниженні оводненості тканин [4], а також зміни колоїдних властивостей властивостей протоплазми рослинних клітин (які приводять до підвищення проникності рослинних тканин [9], кількість водорозчинних колінів у витяжках із опалого листя збільшується. Так , витяжки з листків, зібраних в жовтні, інгібували ріст коренів крес-салату на 67,8-89,9%. Найбільшу кількість рістінгібуючих речовин на протязі всього періоду вегетації містили містили витяжки з листків лимонника.

Цікаво відмітити, що кількість фенольних сполук, котрі є алелопатично активними речовинами, також збільшувалася до кінця вегетації і найбільшою була в жовтні (табл.2), причому найвищою - у витяжці з листків кизилу (0,527 мг/мл), а найменшою - з листків лимонника (0,088 мг/мл).

Таким чином, отримані нами дані дозволяють зробити висновок, що в прижиттєвих виділеннях дослідних плодових рослин містяться біологічно активні речовини, котрі складовою частиною їх алелопатичного потенціалу і грають певну роль в утворенні ефекту алелопатичної послідовності. Дія колінів прижиттєвих виділень нових плодових культур відрізняється вибірковістю і специфічністю. Високою алелопатичністю по відношеннню до тест- об’єктів відрізняються екзметаболіти кизилу справжнього.

                                       В И С Н О В К И 

1. В прижиттєвих виділеннях дослідних плодових рослин містяться біологічно активні речовини, котрі є складовою частиною їх алелопатичного потенціалу і грають певну роль в утворенні ефекту алелопатичної послідовності.

2. В наших дослідах змиви з листя містили речовини, які негативно впливають на ріст коренів крес – салату і проростання насіння редиски.

3. Найбільша кількість інгубіторів вилуговувалась із залишків кизилу. Ріст кренів крес – салату інгібувався змивами з листків кизилу на 54,1%; кількість пророслого насіння редиски склала 72,4% до контролю.

4. Висока активність витяжок відмічена  в травні. Приріст коренів крес – салату в цей період склав 16,4-48,0% до контролю.

5. Активність витяжок знижується у період з травня по серпень і знову зростає під час листопаду (жовтень).

6. При зниженні ростових процесів, старінні листків і пов’язаному з ним зменшенні оводненості тканин кількість водорозчинних колінів у витяжках збільшується. Витяжки з листків, зібраних в жовтні, інгібували ріст коренів крес – салату  на 67,8-89,9%. Найбільшу кількість рістінгібуючих речовин містили витяжки з листків лимонника.

7. Кількість фенольних сполук збільшувалася до кінця вегетації і найбільшою була у жовтні,  причому найвищою – у витяжці з листків кизилу (0,527 мг/мл), а найменшою – з листків лимонника (0,088 мг/мл).
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                  Д О Д А Т К И 

    Таблиця 1. Алелопатична активність з листків плодових рослин 

Донор колінів
Довжина коренів крес-салату
Проростання насіння редиски


мм
%  до контролю
УКО
%  до контролю

Контроль

Калина

Кизил

Лимонник


20,5 + 0,3

11,7 + 0,4

9,4 + 0,3

10,9 + 0,4


100,0

57,1

45,9

53,2


-

19

27

20


100,0

80,7

72,4

79,1



Таблиця 2.Динаміка вмісту фенольних сполук у витяжках (1:100) 

                   з листків плодових рослин (мг/мл)

Донор колінів
Місяць


IV
V
VI
VII
VIII
IX
X

Калина 

Кизил

Лимонник
Сліди

0,020

0,005
0,037

0,100

0,037
0,036

0,294

0,067
0,080

0,275

0,155


0,033

0,306

0,043
0,092

0,350

0,167
0,130

0,527

0,088
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