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Обзор посвящен систематизации работ в области адаптивных реакций древесных растений к техно-
генезу на основных иерархических структурно-функциональных уровнях организации и в области
адаптивных стратегий. Рассмотрено влияние различных типов промышленного загрязнения на
микро-, макроморфологию и физиологические реакции хвои и листьев, радиальный прирост ство-
ловой древесины, корневые системы, жизненное состояние древостоев, а также рассмотрены во-
просы определения адаптивных реакций и адаптивных стратегий древесных видов к техногенезу.
Показана относительная независимость адаптивных реакций в пределах органов, выделены специ-
фические и неспецифические реакции, обсуждаются причины данных поливариантных реакций,
лежащие в основе адаптивного потенциала, принципа множественного обеспечения биологически
необходимых функций для сохранения гомеостаза, толерантности видов к техногенезу. Рассмотре-
ны вопросы устойчивости биосистем к техногенезу, в основе которой лежат адаптивные реакции,
протекающие на всех уровнях организации живого – от цитогенетического до экосистемного. Про-
мышленное загрязнение, как новый для растений в историческом плане фактор, вызывает необхо-
димость разработки вопросов, связанных с адаптивными стратегиями видов к техногенезу, в основе
которых лежат адаптивный потенциал, изменчивость, устойчивость и экологическая пластичность
видов.
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ВВЕДЕНИЕ

Микро- и макроморфология хвои и листьев,
их физиологические показатели (водный обмен и
пигментный комплекс), радиальный прирост
стволовой древесины, состояние и развитие кор-
невых систем, жизненное состояние древостоев
очень часто используются для мониторинга и ин-
дикации повреждения лесных экосистем про-
мышленными загрязнителями. Анализ литератур-
ных данных, посвященных адаптациям растений к
техногенезу, позволил выделить ряд наиболее об-
щих специфических адаптивных реакций, при-
нятых в дендроэкологии как “классические” при
усилении степени промышленного загрязнения:

– уменьшение линейных размеров, площади и
массы листа/хвои, размеров устьиц, толщины
губчатой паренхимы; увеличение устьичной

плотности, плотности жилкования, толщины ли-
ста и всех тканей (кроме губчатой паренхимы) и др.;

– уменьшение интенсивности транспирации
(как показатель уменьшения вентилируемости
внутренних полостей листа для уменьшения про-
никновения токсикантов) при кратковременной
и незначительной фумигации токсикантами, а
при хронической фумигации – значительное уси-
ление интенсивности транспирации (потеря воз-
можности контролировать транспирационный
процесс); увеличение относительного содержа-
ния воды в листе (как результат уменьшения ин-
тенсивности транспирации и увеличения количе-
ства физиологически связанной воды); уменьше-
ние дефицита водного насыщения листа (как
результат уменьшения интенсивности транспи-
рации и увеличения относительного содержания
воды);
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– уменьшение содержания хлорофилла а и
компенсаторное увеличение хлорофилла b и ка-
ротиноидов; уменьшение соотношения хлоро-
филл а/хлорофилл b и увеличение соотношения
(хлорофилл а + хлорофилл b)/каротиноиды;

– уменьшение величины радиального приро-
ста, потеря его чувствительности к климатиче-
ским сигналам, перераспределение долей ранней
и поздней древесины в общем приросте, измене-
ние длительности онтогенетических периодов и
нарушение цикличности прироста, появление
повышенного количества ложных годичных ко-
лец или их выпадение, ускоренное начало старе-
ния древостоев и др;

– подавление роста и развития корневых си-
стем;

– ухудшение жизненного состояния древостоев.
Таким образом, наиболее общей и частой ре-

акцией для всех видов в дендроэкологии считается
усиление ксероморфности вегетативных органов,
подавление физиологических процессов, роста,
развития и жизненного состояния деревьев.
С другой стороны, различные промышленные за-
грязнители по-разному влияют на древесные ви-
ды и ответные реакции могут быть как специфи-
ческими, так и не специфическими и нейтраль-
ными, что будет показано в данном обзоре. Такое
многообразие и неоднородность адаптивных ре-
акций выступают основой для разработки поло-
жений об адаптивном потенциале и адаптивных
стратегиях древесных видов к техногенезу, что бу-
дет рассмотрено в заключительной части обзора.

АДАПТИВНЫЕ РЕАКЦИИ
Каждая биосистема для существования в при-

роде должна противопоставить воздействию внеш-
ней среды достаточное разнообразие соответствую-
щих реакций. Принцип множественного обес-
печения биологически необходимых функций
является чрезвычайно важным для увеличения
уровня гомеостаза (Маслов, 1980). Чем большее
число механизмов адаптации используется расте-
нием одновременно на самых разных уровнях,
тем более устойчив организм к действию токси-
ческих ингредиентов (Тарабрин, 1984). Не каж-
дый стресс обязательно негативен для деревьев,
но может вместо этого вызвать повышенную
устойчивость к стрессу. Кратковременная стрес-
совая реакция может не совпадать с длительным
изменением жизненного состояния деревьев, по-
этому изменения должны интерпретироваться с
долгосрочной точки зрения (Kozlowski, Pallardi,
2002).

Адаптивные реакции, возникающие в ответ на
действие факторов окружающей среды, характе-
ризуют изменчивость метаболизма и устойчи-
вость растений в экстремальных условиях. Адап-

тационные процессы протекают на всех уровнях
организации живого – от цитогенетического до
экосистемного. На уровне организма механизмы
адаптации, свойственные клетке, дополняются
новыми, отражающими взаимодействие органов
в целом растении. В процессе жизнедеятельности
биометрические параметры испытывают колеба-
ния, определяемые как внутренними, так и внеш-
ними факторами. Регуляторные гомеостатиче-
ские механизмы обеспечивают низкий уровень
этих колебаний. При воздействиях, превышаю-
щих границы толерантной зоны, в биосистеме
развивается комплекс физиологических и биохи-
мических изменений. Комплекс изменений, про-
исходящих в живой системе, отражает ее переход
из состояния, поддерживаемого гомеостатически-
ми механизмами, в новое квазистационарное
стрессовое состояние. Биотипическая, возрастная
и модификационная неоднородность популяций
выступает в качестве адаптивного полиморфизма
на разных уровнях организации. Важнейшими
механизмами являются изменения популяцион-
ной структуры вида, в результате которых боль-
шее представительство в популяции приобретают
особи, обладающие наибольшей резистентно-
стью к действию конкретного токсического фак-
тора (Кулагин, 1985; Веселова и др., 1993; Пахо-
мова, 1995).

Вопросам изучения адаптаций растений, в том
числе и древесных, к техногенному загрязнению
посвящена обширная литература. Выделен целый
комплекс адаптаций к техногенным воздействи-
ям, начиная с биохимических, клеточных, анато-
мических и далее до экосистемных (Кулагин,
1985). Древесные растения имеют специальные
механизмы для преодоления повреждений, вы-
званных стрессами окружающей среды. Но ситу-
ация осложняется, когда возникают множествен-
ные стрессы. Механизмы, принятые против од-
ного фактора стресса, не обязательно аналогичны
механизмам противодействия множественным
стрессам. Реакция растения может отличаться,
когда два или более стресса возникают последо-
вательно или одновременно (Chelli-Chaaboimi,
2013). Биотические и абиотические стрессы влияют
на рост, развитие и продуктивность растений. Что-
бы справиться с этими стрессами, растения “разра-
батывают” определенные эффективные стратегии,
которые позволяют им адаптироваться – избежать
или терпеть стрессы. Такие стратегии адаптации
находятся на морфологическом, анатомическом,
биохимическом и молекулярном уровнях (Devi
et al., 2017).

При воздействии экологических стрессов дре-
весные растения должны перераспределять энер-
гию таким образом, чтобы обеспечить адаптацию
к стрессу, но также поддерживать рост и произво-
дительность. Для достижения этих жизненно
важных целей растение реагирует активацией
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многих метаболических процессов, контролиру-
ющих фотосинтез, ионный гомеостаз и сигнали-
зацию гормонов растений, которые могут изме-
нять экспрессию генов. Эти реакции обычно экс-
прессируются как на фенотипическом, так и на
генотипическом уровне (Skirycz, Inzé, 2010). В ре-
зультате на различных структурно-функциональ-
ных уровнях организации растительного орга-
низма возникает множество адаптивных реак-
ций, направленность которых – специфические
реакции, неспецифические, нейтральные (от-
сутствие реакции) – зависит от адаптивного по-
тенциала растения. Далее проведем анализ пуб-
ликаций, посвященных адаптивным реакциям
древесных растений на основных структурно-
функциональных уровнях иерархической орга-
низации с выделением направленности этих ре-
акций.

Влияние техногенеза на макро- 
и микроморфологию хвои/листа

Основная масса исследований указывает на
значительное уменьшение макроморфологиче-
ских параметров ассимиляционного аппарата
древесных растений в условиях техногенеза. Так,
серия публикаций указывает на проявление тех
или иных изменений, как то уменьшение длины,
ширины, площади, массы ассимиляционных ор-
ганов, их количества на побегах (в частности
плотности охвоения побегов и возраста хвои)
длины побегов и др. Например, показано, что в
условиях высокого автотрафика г. Кветта (Паки-
стан) наблюдается значительное снижение длины,
ширины, площади листа и длины черешка у
Elaeagnus angustifolia L., Eucalyptus tereticornis L.,
Ficus carica L., Fraxinus excelsior L., Melia azadirach L.,
Morus alba L., Morus nigra L., Fistacia vera L., Prunus
armeniaca L., Punica granatum L., Robinia pseudoaca-
cia L., Rosa indica L. и Vitis vinifera L., причем зна-
чительные различия выявлены в зависимости от
сезона: максимальное снижение обнаружено ле-
том, среднее осенью, а наименьшее – весной. По
мере старения растений уменьшение морфологи-
ческих параметров возрастает (Leghari, Asrar,
2013). В условиях атмосферного загрязнения Ир-
кутско-Черемховского промышленного центра
нарушение питания почвенными элементами
(содержание S, F, Fe, Al, Pb, Cd, Hg, N, Ca, Mg в
хвое увеличивается, а содержание P, K, Mn
уменьшается) приводит к снижению параметров
роста Pinus sylvestris L. (длины и массы хвои, дли-
ны побегов, количества хвоинок на побегах), а
впоследствии приводит к системному наруше-
нию функционирования организма растений
(Mikhailova et al., 2017). С использованием камер
для фумигации выявлено, что с увеличением кон-
центрации O3 у Populus nigra L. и P. euramericana L.
значительно снижается фотосинтетическая био-

масса из-за образования меньшего количества
новых листьев, уменьшения их размера и прежде-
временного их опадения (Schreuder et al., 2001).
Аналогичные результаты показаны во многих
отечественных и зарубежных публикациях (Бака-
нов, 1997; Неверова, Колмогорова, 2002; Сухарева,
Лукина, 2004; Бойко, 2005; Кулагин, Зайцев,
2008; Сейдафаров, 2009; Лукина, 2011; Бикмул-
лин, 2012; Аминева, 2016; Василевская, Лебедевич,
2016; Донцов и др., 2016; Василевская, Сидорчук,
2018; Jahan, Iqbal, 1992; Seyyednejad et al., 2009b,
2011; Seyyednejad, Koochak, 2013; Aribal et al., 2016;
Qadir et al., 2016; Swain et al., 2016; Areington et al.,
2017; Rostunov et al., 2017; Allahnouri et al., 2018;
Chaudhary, Rathore, 2019; Uka, Belford, 2020). Так-
же показано, что степень угнетения морфологи-
ческих параметров зависит от периода вегетации
(Лукина, 2011; Василевская, Сидорчук, 2018), вре-
мени года (Leghari, Asrar, 2013; Areington et al.,
2017), стадии дегрессии древостоя (Сухарева, Лу-
кина, 2004), а в некоторых случаях наблюдается
нелинейная изменчивость морфологических па-
раметров и интенсивный преждевременный ли-
стопад (Сухарева, Лукина, 2004; Бикмуллин,
2012).

Но в то же время, у многих древесных видов в
условиях промышленного загрязнения в отноше-
нии морфологических параметров могут наблю-
даться неспецифические адаптивные реакции, то
есть увеличение всех или только некоторых мор-
фологических параметров, причем данный факт,
как правило, зависит от типа промышленного за-
грязнения. Например, показано достоверное
удлинение годичных побегов у Pecea obovata
Ledeb., Sorbus sibirica Hedl., Betula pendula Roth в
условиях г. Кемерово (Легощина, 2016), Salix ca-
prea L., Sorbus aucuparia L., Malus baccata (L.)
Borkh., Populus balsamifera L. и Betula pendula Roth
в условиях г. Ижевска (Бухарина и др., 2007а), Pi-
nus sylvestris L. в условиях Казанского промыш-
ленного центра (Бикмуллин, 2012) и др. (Турму-
хаметова, 2005; Зайцев, Кулагин, 2006; Скотни-
ков, 2007; Кулагин, Зайцев, 2008; Аминева, 2016).
Также отмечается увеличение длины, ширины,
площади, массы ассимиляционных органов на
примере Picea obovata Ledeb. в зоне загрязнения
Сыктывкарского лесопромышленного комплекса
(Тужилкина, Плюснина, 2014), Tilia cordata Mill. в
условиях высоких концентраций металлов в почвах
индустриальной территории провинции Нижняя
Силезия (Польша) (Kosiba, 2008), Albizia lebbeck
Benth. в условиях загрязнения от нефтехимиче-
ских компаний в высокотемпературных районах
Ирана (Seyyednejad et al., 2009a) и др. (Зайцев, Ку-
лагин, 2006; Скотников, 2007; Бикмуллин, 2012;
Jochner et al., 2015).

Довольно часто исследователи сталкиваются
вообще с отсутствием реакций древесных видов
на техногенное воздействие. Например, в древо-
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стоях Picea abies (L.) H. Karst. в зонах действия
промышленных выбросов предприятий Москов-
ской области не установлено достоверных разли-
чий с контролем по длине, толщине хвои и ее мас-
се в абсолютно сухом состоянии (Баканов, 1997),
не выявлено отличий по длине хвои Picea obovata
Ledeb. в магистральных посадках г. Красноярск
(Донцов и др., 2016), отсутствуют изменения по
массе листьев Tilia cordata Mill. в условиях углево-
дородного загрязнения Уфимского промышлен-
ного центра (Аминева, 2016), не обнаружено до-
стоверных различий по длине одно- и двулетних
побегов Pinus sylvestris L. в условиях Казанского
промышленного центра (Бикмуллин, 2012) и др.
(Тужилкина, Плюснина, 2014; McDermot et al.,
2020).

В отношении микроморфологических харак-
теристик ассимиляционного аппарата древесных
растений в условиях техногенеза также наблюда-
ется поливариантность адаптивных реакций.
Многие исследователи указывают на значитель-
ную ксероморфизацию параметров, как, напри-
мер, увеличение устьичной полности, но сниже-
ние устьичного индекса, размеров устьиц и
устьичной щели (длина, ширина и площадь), ко-
личества эпидермальных клеток на единицу пло-
щади листа; увеличение толщины листа и толщины
тканей листа, но уменьшение размеров клеток тка-
ней листа и др. на примере: Lagerstroemia indica L.,
Callistemon citrinus (Curtis) Skeels в промышленной
долине Катманду в центральной части Непала
(Shrestha et al., 2021), Fraxinus excelsior L., Amaranthus
viridis L., Cynodon dactylon L., Chenopodium album L.,
Robinia pseudoacacia L., Sophora mollis (Royle) Baker
в столичном г. Кветта (Пакистан) (Laghari1 et al.,
2015), Eugenia uniflora L. вдоль главной городской
дороги в Рио-де-Жанейро (Бразилия) (Bezerra
et al., 2020), Mangifera indica L., Albizia procera
(Roxb.) Benth. и Swietenia mahagoni (L.) Jacq. в при-
дорожных древостоях гг. Газипур и Мименсингх
(Бангладеш) (Mitu et al., 2019), Fraxinus rotundifolia
Mill. вдоль дороги с высоким трафиком в провин-
ции Хамедан (Иран) (Allahnouri et al., 2018), Rob-
inia pseudoacacia L., Ulmus minor “Umbraculifera” в
условиях сильного автотранспортного загрязне-
ния воздуха в Тегеране (Иран) (Rashidi et al., 2012;
Abbasi et al., 2018). Во многих случаях указывается
на значительное увеличение количества закупо-
ренных устьиц (Laghari1 et al., 2015; Mitu et al.,
2019; Uka, Belford, 2020; Shrestha et al., 2021).

Однако, у многих древесных видов могут на-
блюдаться неспецифические адаптивные реак-
ции микроморфологических параметров в усло-
виях промышленного загрязнения, направлен-
ные на ослабление ксероморфизации: снижение
устьичной плотности, количества вспомогатель-
ных клеток, но увеличение размеров устьиц и
устичных щелей, числа и размеров эпидермаль-
ных клеток и трихом; снижение толщины и пло-

щади поперечного сечения хвои/листа и толщи-
ны тканей, но увеличение размеров клеток тка-
ней и др. Такие изменения можно наблюдать на
примере: Callistemon citrinus (Curtis) Skeels, Lager-
stroemia indica L. в промышленной долине Кат-
манду (Непал) (Shrestha et al., 2021), Picea obovata
Ledeb. в зоне загрязнения Сыктывкарского лесо-
промышленного комплекса (Тужилкина, Плюс-
нина, 2014), Ficus platyphylla Del., Mangifera indica L.,
Polyalthia longifolia Sonn., Terminalia cattapa L. в
метрополисе Кумаси (Гана) (Uka, Belford, 2020),
Morus alba L. вдоль дороги с высоким трафиком
движения в провинции Хамедан (Иран) (Allahnouri
et al., 2018), Cinnamomum camphora (L.) J. Presl, Law-
sonia inermis L. и Bougainvillea spectabilis Willd. в
промышленном районе города Джидда (Саудов-
ская Аравия) (Shaheen et al., 2016), Platanus orien-
talis L. в условиях автотранспортного загрязнения
в мегаполисе Мешхед (Иран) (Pourkhabbaz et al.,
2010).

Нередки случаи отсутствия реакций микромор-
фологических параметров на техногенное воздей-
ствие. Сравнение листьев деревьев Acer rubrum L. в
лесах небольшого (Ньюарк) и крупного (Фила-
дельфия) городов показало, что существенных
различий в толщине листьев, верхнего эпидерми-
са, губчатой паренхимы и палисадной паренхимы
не выявлено. Аналогично, на абаксиальной по-
верхности листьев не обнаружено различий в
устьичной плотности, однако размеры устьиц
(длина и ширина) значительно больше у кленов в
лесах Филадельфии (McDermot et al., 2020). У ли-
стьев Eugenia uniflora L. вдоль главной городской
дороги в Рио-де-Жанейро (Бразилия) площадь и
удельная площадь листа, масса сырого и сухого
листа, толщина и плотность сырого листа, тол-
щина палисадной, губчатой паренхимы и абакси-
ального эпидермиса, суккулентность существен-
но не различались между загрязнением и контро-
лем (Bezerra et al., 2020). Исследования листьев
Platanus orientalis L. в условиях автотранспортного
загрязнения в мегаполисе Мешхед (Иран) не вы-
явили анатомических нарушений, длина, ширина
и площадь проекции клеток палисадной парен-
химы и губчатой паренхимы не различаются меж-
ду загрязнением и контролем, однако верхняя ку-
тикула значительно уменьшается (Pourkhabbaz
et al., 2010).

Наибольший интерес вызывает относительная
независимость адаптивных реакций в пределах
одного органа: лист и хвоя, являясь едиными це-
лостными органами, следуя логике, должны про-
являть к одному и тому же стрессовому фактору
однонаправленные адаптивные реакции, однако
во многих исследованиях мы одновременно ви-
дим разнонаправленные специфические и неспе-
цифические реакции в пределах одного органа.
Анатомические исследования в индустриальном
центре г. Карачи (Пакистан) выявили видоспеци-
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фические адаптивные перестройки в тканях ли-
стьев: у Ficus bengalensis L. уменьшаются верхняя
кутикула, верхняя столбчатая паренхима и губча-
тая паренхима, но увеличиваются верхний эпи-
дермис, нижняя столбчатая паренхима и нижний
эпидермис, а нижняя кутикула остается без изме-
нений; у Eucalyptus sp. уменьшаются верхняя ку-
тикула, верхний эпидермис, верхняя столбчатая
паренхима, губчатая паренхима и нижний эпи-
дермис, но увеличиваются верхний и нижний ги-
подермис, нижняя столбчатая паренхима и ниж-
няя кутикула; у Guaiacum officinale L. уменьшаются
все анатомические параметры. Таким образом,
больше всего страдают клетки столбчатой и губ-
чатой паренхимы – они становятся “сплющен-
ными” (Jahan, Iqbal, 1992). Аналогичные результаты
показаны и другими авторами (Бикмуллин, 2012;
Тужилкина, Плюснина, 2014; Донцов и др., 2016;
Dineva, 2004, 2005, 2006; Pourkhabbaz et al., 2010;
Rashidi et al., 2012; Shaheen et al., 2016; Allahnouri
et al., 2018; Bezerra et al., 2020; Shrestha et al., 2021).
Также обращает на себя внимание то, что во мно-
гих случаях одни морфологические параметры
изменяются значительно и достоверно (или недо-
стоверно), а другие – незначительно и недосто-
верно (Неверова, Колмогорова, 2002; Сухарева,
Лукина, 2004; Легощина, 2016; Jahan, Iqbal, 1992;
Dineva, 2004, 2005, 2006; Abbasi et al., 2018; Uka,
Belford, 2020).

Влияние техногенеза на физиологию 
ассимиляционного аппарата

Водный обмен и пигментный комплекс асси-
миляционного аппарата древесных растений ха-
рактеризуются значительной чувствительностью
к стрессовым факторам окружающей среды, по-
этому многие исследования указывают на прояв-
ление специфических адаптивных реакций фи-
зиологических процессов в условиях техногенеза.
Листья деревьев Lagerstroemia speciosa L., расту-
щих вдоль обочины Национального шоссе в г.
Дехрадун (Индия), характеризуются низкими
скоростью ассимиляции углерода, интенсивно-
стью транспирации, устьичной проводимостью и
устьичным сопротивлением, но при этом наблю-
дается повышенная эффективность водопользова-
ния, а повышение дефицита давления пара и кон-
центрации пролина в тканях листьев являются ин-
дикаторами стресса (Singh et al., 2017). Фумигация
листьев Acer saccharinum L. раздельно Cd2+ и SO2
показала, что чистый фотосинтез и транспирация
значительно снижаются в обоих случаях, а сов-
местное воздействие токсикантов снижает их еще
гораздо больше. Диффузионные сопротивления
листьев к переносу диоксида углерода и водяного
пара увеличиваются как с увеличением концен-
трации Cd2+, так и SO2 (Lamoreaux, Chaney 1978).
Показано, что фумигация O3 значительно умень-

шает углы контакта капель с листьями (увеличи-
вает их смачиваемость) и увеличивает потери во-
ды и проводимость водяного пара у древесных ви-
дов Populus nigra L., P. euramericana L. сорт Robusta
и Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco, что приво-
дит к повреждению листьев и преждевременному
их опаданию (Schreuder et al., 2001). У клена ост-
ролистного в условиях нефтехимического загряз-
нения Уфимского промышленного центра на-
блюдается снижение концентрации хлорофиллов
a и b и каротиноидов, причем наиболее чувстви-
тельными к загрязнению являются хлорофилл b и
каротиноиды (Васильева, 2011), а реакция пиг-
ментов ивы белой зависит от периода вегетации: до
середины вегетации наблюдаются незначительные
и недостоверные уменьшение содержания хлоро-
филла а, увеличение содержания хлорофилла b, и
значительное и достоверное компенсаторное уве-
личение содержания каротиноидов; в середине
вегетации происходит резкий скачок увеличе-
ния содержания всех пигментов; в конце вегета-
ции концентрация всех пигментов понижается
(Ахмадуллин, 2014). Высокие уровни загрязне-
ния SO2, NO2 и взвешенными веществами в го-
родских условиях значительно снижают скорость
фотосинтеза у Platanus occidentalis L. (Сеул, Юж-
ная Корея) и у Erythrina orientalis Murr. (Макати и
Кезоне, Филиппины), но при этом значительно
повышают активность антиоксидантных фер-
ментов – аскорбатпероксидазы и глутатионре-
дуктазы, что является компенсаторным механиз-
мом для минимизации ущерба от стресса (Woo,
Je, 2006; Woo et al., 2007). Аналогичные результаты
прослеживаются в ряде работ (Masuch et al., 1992;
Chapla, Kamalakar, 2004; Paolettia, Grulke, 2005;
Prajapati, Tripathi, 2008; Gao et al., 2016; Mikhailova
et al., 2017; Rostunov et al., 2017; Duan et al., 2019).

Однако, вне зависимости от древесного вида и
типа промышленного загрязнения в отношении
физиологических параметров могут наблюдаться
неспецифические реакции. На отвалах угольной
промышленности Кузбасса у хвои Pinus sylvestris L.
выявлено незначительное повышение водоудер-
живающей способности, снижение суточных по-
терь воды и значительное возрастание водного
дефицита. В динамике вегетационного периода
наиболее ярко эти тенденции проявляются в
июле (Цандекова, Колмогорова, 2016). Для Acer
platanoides L., Populus tremula L., P. nigra L. и P. bal-
samifera L. в условиях нефтехимического загряз-
нения Уфимского промышленного центра пока-
зано, что листья характеризуются высоким от-
носительным содержанием воды и низким
дефицитом водного насыщения, у всех видов на-
блюдается усиление интенсивности транспира-
ции и нарушение суточного хода данного пара-
метра (Уразгильдин, Кужлева, 2003; Васильева,
2011). В условиях избыточных концентраций ме-
таллов в почвах, прилегающих к заводам в г. Сос-
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новец (Польша), показано пониженное относи-
тельное содержание воды в листьях Robinia pseu-
doacacia L., причем с усилением загрязнения оно
значительно снижается. Данная тенденция со-
храняется на протяжении всей вегетации (Skry-
netska et al., 2018). Загрязнение воздушного бас-
сейна г. Калининград приводит к значительному
увеличению уровня зеленых пигментов, каротино-
идов и антоциановых пигментов у деревьев Sorbus
aucuparia L., Tilia cordata Mill., Acer platanoides L. и
Picea pungens Engelm. У всех видов выявлена пря-
мая корреляционная зависимость между количе-
ством зеленых пигментов и аскорбиновой кислотой
и обратная – между содержанием хлорофиллов a и
b и каротиноидов (Майдебура, 2006). Показано
увеличение относительного содержания хлоро-
филла в листьях Brachylaena discolor DC. на участ-
ках, загрязненных диоксидом серы в промыш-
ленном районе Южного Дурбанского бассейна
(Южная Африка), причем этот показатель значи-
тельно коррелирует с сезонным изменением кон-
центраций SO2 в приземном слое и в листьях
(Areington et al., 2017). Более высокие концентра-
ции хлорофиллов a, b и каротиноидов наблюда-
ются в листьях Callistemon citrinus (Curtis) Skeels
возле нефтехимических заводов в промышлен-
ном районе г. Махшахр (Иран) (Seyyednejad et al.,
2009a). Ряд других исследований показывает ана-
логичные результаты (Тужилкина, 2009; Тужил-
кина, Плюснина, 2014; Баландайкин, 2014; Freer-
Smith, Taylor, 1992; Burkhardt et al., 2001; Matysiak,
2001).

Также может наблюдаться и отсутствие физио-
логических реакций на техногенное воздействие.
Последовательное влияние имитированного кис-
лотного дождя (рН 3.0 в течение 1 мес.) и засухи
(20 дн.) на водный обмен саженцев Pinus radiata
D. Don показало, что кислотные дожди не влияют
ни на водный потенциал хвои, ни на относитель-
ное содержание воды, но отмечается заметное
влияние на транспирацию. Последовавшая засу-
ха оказала большое влияние на потенциал воды,
относительное содержание воды, проницаемость
мембраны и скорость транспирации. Следова-
тельно, кислотные дожди, не оказывая значи-
тельного прямого воздействия, изменяют толе-
рантность этого вида к засухе и повышают чув-
ствительность к обезвоживанию (Mena-Petite
et al., 1999). Вариационный анализ показал, что
атмосферные осадки и концентрация NO в возду-
хе не оказывают существенного влияния на скорость
транспирации городских деревьев Ginkgo biloba L.,
Aesculus chinensis Bunge, Magnolia liliiflora Desr.,
Robinia pseudoacacia L., Pinus tabuliformis Carr., Cedrus
deodara (Roxb.) G. Don, Castanea mollissima Blume
в Пекине (Китай), а температура (воздуха, почвы
и общая радиация), влажность (дефицит давле-
ния пара, относительная влажность воздуха и
влажность почвы) и загрязнители (NO2, O3, SO2 и

PM2.5) значительно влияют на транспирацию де-
ревьев (как суточную, так и почасовую) в течение
всего года. Атмосферное загрязнение, характери-
зуемое концентрациями отдельных загрязните-
лей, является лишь дополнительным незначи-
тельным фактором стресса в городской среде, а
условия микроклимата являются определяющи-
ми факторами, регулирующими характер транс-
пирации деревьев (Wang et al., 2011, 2012, 2014).

Особый интерес вызывают публикации, в ко-
торых показана относительная независимость
физиологических адаптивных реакций в пределах
одного органа, когда в листьях и хвое одновре-
менно наблюдаются разнонаправленные специ-
фические, неспецифические и нейтральные ре-
акции, несмотря на единство и целостность этих
органов. В условиях города Пскова отмечено
уменьшение содержания общей воды в листьях
Betula pendula Roth., Tilia cordata L., Syringa vulgaris L.
и Populus nigra L., при этом наблюдаются видоспе-
цифические перераспределения во фракционном
составе – уменьшается количество свободной во-
ды, но увеличивается количество связанной.
У всех видов при усилении загрязнения снижается
водоудерживающая способность и степень сукку-
лентности, но усиливается интенсивность транс-
пирации и дефицит водного насыщения (Хмелев-
ская, 2008). В условиях загрязнения Сыктывкар-
ского лесопромышленного комплекса показано,
что на контрольном и загрязненном участках вла-
гоемкость, оводненность и водный потенциал
хвои Picea obovata Ledeb. практически одинаковы,
но в условиях загрязнения при возрастании
устьичной проводимости наблюдается незначи-
тельное повышение водного дефицита и значи-
тельное снижение интенсивности транспирации
и фотосинтеза (Сенькина, 2017). В условиях за-
грязнения городской среды г. Краков (Польша)
показано, что в период май–июль при усилении
загрязнения содержание воды в листьях Tilia cor-
data Mill и Populus × canadensis Moench сорт Ro-
busta значительно понижается, но в период ав-
густ–ноябрь реакция меняется на противопо-
ложную, и оводненность листьев возрастает у
обоих видов, причем к ноябрю разница между
загрязнением и контролем становится значи-
тельной, и особенно ярко это проявляется у то-
поля (Klamerus-Iwan et al., 2018). В условиях
нефтехимического загрязнения Уфимского про-
мышленного центра показаны видоспецифиче-
ские реакции пигментного комплекса основных
лесообразователей: увеличение содержания всех
пигментов – Betula pendula Roth.; уменьшение со-
держания всех пигментов – Larix sukaczewii Dyl.;
увеличение содержания хлорофиллов и уменьше-
ние содержания каротиноидов – Pinus sylvestris L.,
Tilia cordata Mill; уменьшение содержания хлоро-
филлов и увеличение содержания каротиноидов –
Picea obovata Ledeb., Quercus robur L. У лиственных
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видов в течение вегетации происходит снижение
содержания всех пигментов, в то время как у
хвойных наблюдается снижение их содержания
до июля и существенное увеличение к концу веге-
тации. У липы в условиях загрязнения резко воз-
растает доля хлорофилла а в составе фотосинте-
зирующих пигментов, остальные виды характе-
ризуются стабильностью пигментного состава в
соотношении “Хл а/Хл b” на протяжении всего
вегетационного периода. Соотношение (Хл а +
+ Хл b)/Каротиноиды показывает, что у хвойных
видов увеличивается доля хлорофиллов а и b на
фоне уменьшения доли каротиноидов, а у лист-
венных лесообразователей, напротив, увеличива-
ется доля каротиноидов на фоне уменьшения до-
лей хлорофиллов а и b (Уразгильдин и др., 2016;
Urazgil’din et al., 2018). Промышленное загрязне-
ние в Паневнике (Польша) вызывает снижение
содержания хлорофильных пигментов в хвое те-
кущего года генерации Pinus strubus L. и P. nigra
Arnd., но незначительное увеличение у P. silvestris L.
и Pseudotsuga menziesii Franco. При этом у всех че-
тырех видов наблюдается значительное возраста-
ние содержания феофитина. В то же время в хвое
второго года генерации всех четырех видов все
пигменты показывают рост относительно кон-
троля, но в разной степени интенсивности (Gowin,
Goral, 1977). Подобные результаты прослежива-
ются в ряде других работ (Бухарина и др., 2007б;
Уразгильдин, Сейдафаров, 2007; Бухарина, Двое-
глазова, 2010; Сунцова и др., 2011; Ахмадуллин,
Зайцев, 2013а; Зиятдинова и др., 2013; Аминева
и др., 2016; Донцов и др., 2016; Prusty et al., 2005;
More, Chaubal, 2017; Mukherjee, Agrawal, 2018).

Следует отметить, что широкое распростране-
ние получила методика вычисления индекса то-
лерантности видов к промышленному загрязне-
нию. Однако, анализ публикаций, использующих
его для оценки устойчивости растений к загряз-
нению, показывает значительную противоречи-
вость получаемых данных как при сравнении с
результатами других авторов, так и в пределах
собственных исследований. Например, индексы
толерантности одного и того же растения в преде-
лах одного региона с одним типом загрязнения у
разных авторов могут меняться на противополож-
ные, а в других случаях по отношению к одному и
тому же источнику загрязнения показаны значи-
тельные перепады по мере приближения от кон-
троля к источнику, что не дает возможности уста-
новить четкую тенденцию (Joshi, Swami, 2007,
2009; Tripathi, Gautam, 2007; Lakshmi et al., 2008;
Liu, Ding, 2008; Agbaire, 2009; Agbaire, Esiefarien-
rhe, 2009; Das, Prasad, 2010; Jyothi, Jaya, 2010;
Meerabai et al., 2012; Thambavani, Sabitha, 2012;
Qadir et al., 2016). Следовательно, несмотря на вы-
сокую чувствительность физиологических пара-
метров к промышленному загрязнению, измене-
ние их количественных характеристик в значи-

тельной степени зависит от адаптивного
потенциала растения как к уровню, так и к типу
загрязнения.

Влияние техногенеза на дендрохронологию 
древесных растений

Анализ публикаций показывает, что как пра-
вило наблюдается однозначное уменьшение ве-
личины радиального прироста древесных видов в
ответ на промышленное загрязнение (Стравин-
скене, 1987; Таранков, Матвеев, 1994; Демьянов
и др., 1996; Неверова, 2002; Кучеров, Мулдашев,
2003; Бойко, 2005; Сейдафаров, 2009; Матвеев,
Акулов, 2012; Аминева и др., 2014; Рыбаков, 2016;
Ярмишко и др., 2017; Кладько, Бенькова, 2018;
Woodwell, Miller, 1963; Danek, 2007; Kuang et al.,
2008; Song et al., 2009; Pärn, Mandre, 2011; Wertz,
2012; Godek et al., 2015; Sensuła et al., 2015, 2017;
Barniak, Krąpiec, 2016; Łuszczyńska et al., 2018; Per-
one et al., 2018; Rutkiewicz, Malik, 2018; Schekalev
et al., 2020), потеря его чувствительности к клима-
тическим сигналам (Кучеров, Мулдашев, 2003;
Аминева и др., 2014; Уразгильдин и др., 2018; Sen-
suła et al., 2015, 2017;), перераспределение долей
ранней и поздней древесины в общем приросте
(Мусаев, 1995; Глазун, 1998; Неверова, 2002;
Чжан и др., 2011; Матвеев, Акулов, 2012; Белов,
2017; Skuterud et al., 1994), изменение длительно-
сти онтогенетических периодов и нарушение
цикличности прироста (Таранков, Матвеев, 1994;
Николаева, Савчук, 2009; Аминева и др., 2014;
Уразгильдин и др., 2018), появление повышенно-
го количества ложных годичных колец или их вы-
падение (Пастернак и др., 1989; Радиационное…,
1990; Кучеров, Мулдашев, 2003; Barniak, Krąpiec,
2016), ускоренное начало старения древостоев
(Кладько, Бенькова, 2018; Уразгильдин и др.,
2018), зависимость величины прироста от рассто-
яния между древостоями и источниками эмиссии
и от ландшафта местности (Неверова, 2002; Мат-
веев, Акулов, 2012; Danek, 2007; Sensuła et al.,
2015, 2017; Barniak, Krąpiec, 2016; Perone et al.,
2018; Schekalev et al., 2020), а также тесная связь
между уменьшением ширины древесных колец и
содержанием в годичных кольцах металлов и раз-
личных микроэлементов (Мюльгаузен, Панкра-
това, 2016; Рыбаков, 2016; Song et al., 2009; Perone
et al., 2018), восстановление прироста после сни-
жения объемов выбросов загрязняющих веществ
(Борисова, 2009; Ярмишко и др., 2017; Danek,
2007; Pärn, Mandre, 2011; Stravinskiene et al., 2013;
Sensuła et al., 2015, 2017; Barniak, Krąpiec, 2016;
Łuszczyńska et al., 2018).

Однако, нефтехимическое, радиационное и
некоторые типы смешанных загрязнений спо-
собны стимулировать увеличение радиального
прироста, при этом эффекты видоспецифичны и
зависят от возраста и жизненного состояния де-
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ревьев (Мусаев, 1995; Глазун, 1998; Чжан и др.,
2011; Щетинкин, Щетинкина, 2014; Белов, 2017;
Уразгильдин и др., 2018; Chandorkar, Demgler,
1987; Skuterud et al., 1994; Stravinskiene et al., 2013).
Предполагается, что углеводороды в составе неф-
техимического загрязнения могут действовать в
качестве “внекорневой подкормки” на хвойные
древесные виды, поскольку являются химически-
ми аналогами естественного почвенного гумуса
(Уразгильдин и др., 2018). В настоящее время
имеющиеся данные не позволяют сформировать
единое мнение о влиянии хронического облуче-
ния на рост растений: одни исследователи указы-
вают на ингибирование роста, другие отвергают
какие-либо особенности в его действии, а третьи
указывают на возможность позитивного действия
относительно невысоких доз радиации (Белов,
2017). Так, с одной стороны, в сосняках юга Не-
черноземной зоны европейской части России от-
мечено негативное влияние даже сравнительно
малых доз радиации на радиальный прирост на
следующий год после аварии на ЧАЭС (Скок,
2005). С другой стороны, утверждается, что хро-
ническая радиация при МЭД до 1.5 мР/ч не ока-
зывает сильного ингибирующего действия на ро-
стовые процессы, а зачастую вызывает их стиму-
ляцию (Глазун, 1998).

Влияние техногенеза на корневые системы 
древесных растений

Промышленные эксгалаты изменяют, прежде
всего, физико-химические свойства почвы, вы-
зывая увеличение ее кислотности (Baker et al.,
1975) или, наоборот, подщелачивание (Nyborg
et al., 1975), нередко в условиях техногенеза имеет
место уменьшение содержания в почве минераль-
ных веществ (Paavilainen, 1967; Safford, 1976) и из-
менение микробиологического состава ризосферы
(Newman, Hart, 2006). Наиболее чувствительны-
ми как к естественным, так и к антропогенным
факторам, являются поглощающие корни, тем не
менее, загрязнение вызывает, как правило, суще-
ственное уменьшение корненасыщенности поч-
вы всеми фракциями корней, как в условиях про-
мышленных центров (Мусаев, 1995; Ярмишко,
1997; Веселкин, 1999; Кулагин, Зайцев, 2008; Hel-
misaari et al., 1999; Puhe, 2003; Albrechtová et al.,
2017), так и в опытах с искусственным внесением
токсикантов в среду (Kahle, 1993; Lux et al., 2004,
2011; Cudlín et al., 2007; Li et al., 2020). Интерес-
ным является адаптивный механизм, когда при
общем угнетении корневых систем или угнете-
нии только отдельных корневых фракций наблю-
дается перераспределение во фракционном со-
ставе в пользу увеличения долей тех или иных
корневых фракций (Кулагин, Зайцев, 2008; Сей-
дафаров, 2009; Васильева и др., 2011; Яшин и др.,
2012; Ахмадуллин, Зайцев, 2013б; Аминева, 2016),

а также эффект “избегания” корневыми система-
ми наиболее загрязненных слоев почвенного
профиля (Ярмишко, 1997; Веселкин, 1999; Зайцев
и др., 2019). В одних случаях наблюдается интен-
сивное накопление токсикантов в корнях (Brun-
ner et al., 2008), а в других случаях – активное вы-
деление корневых экссудатов, препятствующих
проникновению токсикантов в растение (Wang
et al., 2020).

Как и в случае с радиальным приростом, неф-
техимическое загрязнение способно стимулиро-
вать увеличение корненасыщенности почвы у
хвойных древесных видов (Зайцев, 2000; Скотни-
ков, 2007), однако для лиственных видов данный
эффект носит видоспецифический характер
(Сейдафаров, 2009; Васильева и др., 2011; Яшин и
др., 2012; Ахмадуллин, Зайцев, 2013б; Аминева,
2016). Но радиоактивное загрязнение наносит бо-
лее значительное повреждение корневым систе-
мам, чем радиальному приросту (Мусаев, 1995).

Влияние техногенеза на жизненное
состояние древостоев

В отличие от морфологии и физиологии хвои и
листьев, морфологии корневых систем и дендро-
хронологических характеристик, показатели
жизненного состояния древостоев не проявляют
адаптивный полиморфизм, неспецифические ре-
акции отсутствуют и наблюдается однозначное
ухудшение жизненного состояния древостоев вне
зависимости от древесного вида и типа загрязне-
ния (Уразгильдин, 1998; Бойко, 2005; Колмогорова,
2005; Зайцев, Кулагин, 2006; Скотников, 2007;
Ковылина и др., 2008; Кулагин, Зайцев, 2008;
Сейдафаров, 2009; Кулагин и др., 2010; Васильева,
2011; Радостева, 2011; Ахмадуллин, 2014; Аминева,
2016; Зайцев и др., 2017; Armolaitis, 1998; Šrámek,
1998; Vacek et al., 2013; Jakovljević et al., 2019). Од-
нако степень ухудшения во многом зависит от
древесного вида и типа загрязнения. Жизненное
состояние древостоев является наиболее точным
и понятным показателем, характеризующим вли-
яние техногенеза на древостои, поскольку в мето-
дическом плане является комплексной оценкой
как габитуальных, так и лесотаксационных пара-
метров всего фитоценоза. Следует отметить стре-
мительное развитие методического аппарата
оценки жизненного состояния древостоев и пере-
ход от упрощенных схем только визуальной оцен-
ки к интегрированию качественных и количе-
ственных параметров древостоев.

АДАПТИВНЫЕ СТРАТЕГИИ
Как видно из данного обзора, полиморфизм

адаптивных реакций древесных видов на техно-
генный стресс на каждом структурно-функцио-
нальном иерархическом уровне довольно обши-
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рен, даже в пределах одного органа. Встает зако-
номерный вопрос: как же оценить всю эту сумму
разнонаправленных реакций, как на их основе
определить адаптивную стратегию вида к кон-
кретному типу загрязнения и какой адаптивный
потенциал лежит в основе реализации этой стра-
тегии?

Промышленное загрязнение, как новый для
растений в историческом плане фактор, вызывает
необходимость разработки вопросов, связанных с
адаптивными стратегиями видов к техногенезу, в
основе которых лежит адаптивный потенциал ви-
дов. Адаптивный потенциал древесных растений
складывается из изменчивости, экологической
пластичности и устойчивости на различных
структурно-функциональных уровнях организа-
ции. Обеспечение гомеостаза растений при раз-
витии в условиях техногенеза сопровождается не-
избежными флуктуациями показателей на раз-
личных уровнях организации, при этом величина
максимальных флуктуаций определяет экологи-
ческую пластичность, а минимальные величины
флуктуаций служат показателем устойчивости
вида (Кулагин, 2006). Таким образом, адаптивная
стратегия представляет собой реализованную
часть адаптивного потенциала вида и характери-
зуется широким адаптивным полиморфизмом,
проявляющимся комплексом специфических и
неспецифических адаптивных реакций (а также
степенью их изменчивости и степенью взаимоза-
висимости между ними), протекающих на всех
уровнях организации живого – от цитогенетиче-
ского до экосистемного.

Разработка вопроса адаптивных стратегий к
техногенезу уходит корнями к динамическому
развитию экологических стратегий Раменского–
Грайма (Раменский, 1938; Grime, 1979), в основу
которых положено “поведение” видов в отноше-
нии широкого спектра эколого-ценотических си-
туаций. В поступательном развитии данного на-
правления лежит множество работ, предлагавших
как подходы к классификации систем адаптивно-
сти растений, так типы и подтипы стратегий (Се-
ребрякова, 1971; Уиттекер, 1980; Работнов, 1992;
Усманов и др., 2001; Миркин, Наумова, 2012; Ma-
cLeod, 1884 по Hermy, Stieperaete, 1985; MacAr-
thur, Wilson, 1967). Однако, эколого-ценотиче-
ские адаптивные стратегии не дают ответов на во-
просы каковы адаптивные стратегии видов к
новому для них в историческом плане техноген-
ному фактору при естественно сложившемся и
уже привычном для них фитоценотическом фак-
торе.

Это дало толчок к развитию нового направле-
ния в области дендроэкологии – адаптивные стра-
тегии растительных организмов к техногенезу.
Наиболее яркий подход к систематизации этого
вопроса, но не для отдельного вида, а для сово-
купности разных видов растений, предложен
В.К. Жировым с соавт. (2006). Авторами рассмат-
ривается вопрос о взаимодействии структур раз-

личных уровней организации растительного ор-
ганизма при формировании адаптивных реакций
к промышленному загрязнению. Ими предложе-
но степень независимости или согласованности
отдельных структур иерархий в условиях, далеких
от экологического оптимума, определять пассив-
ной или активной стратегией адаптивного ответа
организма и надорганизменных структур. При
оценке изменчивости структур различных иерар-
хий в градиенте техногенного воздействия в ас-
пекте вариаций уровня их интегрированности
ими предложено три типа реакций: 1) активиза-
ция процессов энергообмена при снижении це-
лостности на всех уровнях; 2) снижение уровня
энергообмена при возрастании целостности
структур всех уровней и падении их устойчивости;
3) дальнейшее падение уровня энергообмена при
снижении целостности структур всех иерархий.

Анализ совокупности современных подходов к
определению и выявлению адаптивных стратегий
к техногенному фактору позволил разработать ав-
торский подход к данному вопросу, основанный
на материалах собственных многолетних иссле-
дований (Уразгильдин, 2009). Представляется це-
лесообразным рассматривать адаптивную страте-
гию древесного вида к техногенному фактору как
степень согласованности относительно незави-
симых (разнонаправленных) адаптивных реак-
ций (биохимических, физиологических, анатоми-
ческих, морфологических, габитуальных и т.д.), со-
вокупно проявляющихся на всех иерархических
структурно-функциональных уровнях организа-
ции древесных растений популяции. Исходя из
современных представлений об адаптивных реак-
циях организма, стрессе и толерантности, пред-
лагается различать следующие адаптивные реак-
ции древесных растений к действию техногенно-
го фактора:

– стрессовые – при низком адаптивном по-
тенциале адаптивные реакции направлены на ак-
тивное ограничение влияния стрессового фактора,
затрачивая значительные энергетические ресурсы;

– умеренно-стрессовые – незначительное или
недостоверное проявление адаптивных реакций,
направленных на ограничение влияния стрессо-
вого фактора;

– нейтральные – отсутствие реакций при вли-
янии стрессового фактора;

– умеренно-толерантные – возрастающий
адаптивный потенциал позволяет незначительно
или недостоверно усиливать процессы роста и
развития, несмотря на давление стрессового фак-
тора;

– толерантные – высокий адаптивный потен-
циал позволяет быть невосприимчивым к стрес-
совому фактору, не расходовать энергию на огра-
ничение его влияния и без вреда усиливать про-
цессы роста и развития.

Отнесение того или иного рассматриваемого
параметра к конкретной адаптивной реакции
принимается на основе степени и достоверности
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его изменения под действием стрессирующего
фактора. Итоговая адаптивная стратегия опреде-
ляется как мода совокупности адаптивных реак-
ций, а количественная оценка степени согласован-
ности адаптивных реакций проводится с использо-
ванием коэффициентов меры разнообразия: в
пределах иерархических уровней используется ко-
эффициент равномерности, а между иерархиче-
скими уровнями – среднеквадратическое откло-
нение. Чем больше иерархических уровней орга-
низации будет вовлечено в оценку, тем больше
будут выражены мода, коэффициент меры разно-
образия и адаптивная стратегия древесного вида.
В целом, чем толерантнее адаптивная стратегия
вида, тем выше его адаптивный потенциал и
успешнее его существование в условиях стресси-
рующего фактора.

Разработанные методические подходы позво-
лили оценить адаптивные стратегии и адаптив-
ный потенциал лесообразователей Предуралья к
нефтехимическому загрязнению на примере
Уфимского промышленного центра: сосна, лист-
венница и дуб характеризуются “толерантной”
адаптивной стратегией и высоким адаптивным
потенциалом, липа характеризуется “стрессо-
вой” адаптивной стратегией и низким адаптив-
ным потенциалом, ель и береза характеризуются
“нейтральной” адаптивной стратегией и средним
адаптивным потенциалом. Для каждого древес-
ного вида показана относительная независимость
адаптивных реакций на каждом иерархическом
структурно-функциональном уровне и относи-
тельная независимость адаптивных реакций между
иерархическими уровнями. У всех видов наи-
большей степенью согласованности адаптивных
реакций в пределах иерархических уровней ха-
рактеризуются показатели жизненного состоя-
ния древостоев и морфология корневой системы,
наименьшей – параметры водного обмена

хвои/листьев. По степени согласованности адап-
тивных реакций между иерархическими уровня-
ми древесные виды образуют ряд уменьшения:
береза > липа > лиственница > ель > сосна > дуб.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В основе рассмотренного многообразия адап-
тивных реакций лежит принцип множественного
обеспечения биологически необходимых функ-
ций для сохранения гомеостаза, когда биосистема
для поддержания своего существования в стрессо-
вых условиях должна противопоставить воздей-
ствию внешней среды достаточное разнообразие
соответствующих реакций. Чем большее число ме-
ханизмов адаптации используется растением одно-
временно на самых разных уровнях организации
ассимиляционного аппарата, тем более устойчив
организм к действию токсических ингредиентов.
Кроме того, не каждый стресс обязательно нега-
тивен для деревьев, он может вместо этого вы-
звать повышенную устойчивость к стрессу, а
кратковременная стрессовая реакция может не
совпадать с длительным изменением жизненного
состояния деревьев (Маслов, 1980; Тарабрин,
1984; Kozlowski, Pallardi, 2002). Таким образом, в
зависимости от величины адаптивного потенциа-
ла растения в процессе приспособления включа-
ются те механизмы, которые позволяют при наи-
меньших энергетических затратах повысить его
толерантность к стрессовому фактору, а многооб-
разие реакций является залогом повышения
устойчивости к фитотоксикантам. Результирую-
щая схема реализации адаптивных стратегий дре-
весных видов к техногенезу нам представляется в
следующем виде (рис. 1).

Рис. 1. Обобщенная схема реализации адаптивной стратегии древесных растений к техногенным факторам.
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Предложенная схема гармонично укладывается
в методические подходы выделения и оценки
адаптивных реакций на структурно-функцио-
нальных иерархических уровнях организации
древесного растения, определения на их основе
адаптивной стратегии вида к техногенному фак-
тору и опосредованной оценке адаптивного по-
тенциала вида.

В заключение следует отметить ряд проблем-
ных вопросов, решение которых позволит более
детально оценивать влияние техногенеза на дре-
весные растения:

– фрагментарность исследований – оценка
влияния техногенеза на один определенный ор-
ган (как правило ассимиляционный аппарат
вследствие его доступности и тесный контакт с
окружающей средой) или ограниченную группу
параметров или процессов;

– малочисленность работ с оценкой эффектов
в их развитии – в динамике вегетационного пери-
ода и в многолетней динамике;

– простое описание выявленного эффекта без
оценки сути адаптивной реакции и ее направлен-
ности;

– отсутствие увязки в единую адаптивную схе-
му множества выявленных эффектов;

– ошибочная подмена понятия “адаптивная
стратегия” выявленными “адаптивными реакци-
ями”. Зарубежные исследователи довольно часто
оперируют понятием “адаптивная стратегия” при
обсуждении реакций какого-то конкретного па-
раметра (группы параметров) или органа в ответ
на внешнее воздействие. На наш взгляд, в данных
случаях корректнее использовать термин “адап-
тивная реакция”, так как речь идет о реакциях
только на одном определенном структурно-
функциональном уровне организации раститель-
ного организма, в то время как “адаптивная стра-
тегия” подразумевает совокупное использование
всех имеющихся защитно-приспособительных
механизмов, складывающихся из комплекса от-
носительно независимых адаптивных реакций на
всех структурно-функциональных уровнях орга-
низации растительного организма – то есть всего
растения в целом;

– необходим переход от анализа видоспеци-
фических адаптивных реакций (на отдельных
уровнях структурно-функциональной организа-
ции) к комплексной оценке адаптивных страте-
гий древесных видов (как единого целого орга-
низма) на тот или иной вид техногенного загряз-
нения с вовлечением в оценку как можно
большего числа иерархических уровней органи-
зации (от морфологии и физиологии корневых
систем до морфологии и физиологии хвои/ли-
стьев);

– на наш взгляд в публикациях мало уделяется
внимания вопросам разработки методических

подходов к оценке адаптивного потенциала рас-
тений к техногенезу и разработке классификации
адаптивного потенциала. На сегодняшний день
имеется определение адаптивного потенциала и
его общая характеристика (высокий–средний–
низкий), однако необходима детальная количе-
ственная и качественная оценка этого термина.
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Damages, Adaptations, Strategies of Tree Species in Technogenesis Conditions: 
Structural-Functional Levels of Adaptive Potential Realization

R. V. Urazgildina, * and A. Yu. Kulagina

aUfa Institute of Biology – Subdivision of the Ufa Federal Research Centre, Russian Academy of Sciences, Ufa, Russia
*e-mail: urv@anrb.ru

The review focuses on the systematization of works in the field of adaptive reactions of woody plants to tech-
nogenesis at the main hierarchical structural and functional levels of living life organization, and in the field
of adaptive strategies. The influence of various types of industrial pollution on micro-, macromorphology
and physiological reactions of needles and leaves, radial increment of trunk, root systems, vital state of forest
stands, as well as issues of determining adaptive reactions and adaptive strategies of woody species to techno-
genesis are considered. The relative independence of adaptive reactions within organs is shown, specific and
non-specific reactions are identified. Discussed the causes of these polyvariant reactions that underlie of the
adaptive potential, of the principles of multiple provision of biologically necessary functions for the preserva-
tion of homeostasis, of the species tolerance to technogenesis. The issues of biosystems resistance to techno-
genesis, based on the adaptive reactions taking place at all levels of living life organization – from cytogenetic
to ecosystem are considered. Industrial pollution, as a new historical factor for plants, necessitated the develop-
ment of issues related to adaptive strategies of species to technogenesis, based on the adaptive potential, vari-
ability, sustainability and environmental plasticity of species.

Keywords: industrial pollution, micro- and macromorphology, water exchange and pigment complex, radial
increment of trunk, root systems, vital state of forest stands, adaptive reactions, adaptive strategies
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