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Четвертый из серии обзоров посвящен влиянию различных типов промышленного загрязнения на жизненное состояние древостоев 

и вопросам определения адаптивных стратегий древесных видов к техногенезу. Рассмотрены современные методические подходы к 

оценке жизненного состояния древостоев, выделены наиболее перспективные из них. Показано однозначное ухудшение жизненного 

состояния древостоев вне зависимости от древесного вида и типа загрязнения, однако степень ухудшения во многом зависит от 

древесного вида и типа загрязнения. Рассмотрены вопросы устойчивости биосистем к техногенезу, в основе которой лежат адаптивные 

реакции, протекающие на всех уровнях организации живого – от цитогенетического до экосистемного. Показано развитие теории 

адаптивных стратегий растений начиная с эколого-ценотических стратегий Раменского-Грайма. Отдельно рассмотрены адаптивные 

реакции, характеризующие металлоустойчивость растений. Промышленное загрязнение как новый для растений в историческом 

плане фактор вызывает необходимость разработки вопросов, связанных с адаптивными стратегиями видов к техногенезу, в основе 

которых лежат адаптивный потенциал, изменчивость, устойчивость и экологическая пластичность видов. Предложен авторский подход 

к определению и выявлению стратегий адаптации к техногенным факторам, основанный на анализе современных работ в этой области 

и материалов собственных многолетних исследований.
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The present publication is the fourth in the series of reviews of reports addressing the impacts of different kinds of industrial pollution on the vital 

conditions of tree stands and the issues of determining the adaptive strategies of arboreal species to anthropogenic factors. The present-day 

methodological approaches to assessing the vital conditions of tree stands are considered and the most promising of them are distinguished. The 

deterioration of the vital conditions of tree stands has been shown to occur unequivocally irrespective of tree species and pollution type; however, 

the degree of deterioration is largely species and pollution specific. Tree tolerance to anthropogenic factors is based on adaptive responses at all 

levels of biological organization from cytogenetic to ecosystemic. The development of theories of the adaptive strategies of trees is traced starting 

from the Ramensky-Grime concept of phytocenotypes. A special attention in the present publication is paid to responses related to tree tolerance to 

metals. The industrial pollution is a novel type of stress for plants, and their responses to it are possible within the limits determined by the adaptive 

potential of plants developed based on species-specific adaptive strategies, including variability, stability and ecological plasticity. An original 

approach to determining the adaptive strategies of trees to anthropogenic factors is proposed based on current literature and original studies.
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Введение
Жизненное состояние древостоев  

в условиях техногенеза
Жизненное состояние (ЖС) дерева и всего дре-

востоя – наиболее комплексный показатель, позво-
ляющий судить о влиянии условий произрастания 
на жизнедеятельность растительного организма и 
функционирование всего древостоя. Воздействие ат-
мосферного загрязнения – сложное биологическое 
явление, затрагивающее в первую очередь метабо-
лические и физиологические процессы. Степень по-
врежденности растения определяется прежде всего 
двумя факторами – концентрацией токсичного веще-
ства и длительностью его воздействия. В настоящее 
время имеются разнообразные методы, позволяющие 
сделать вывод о состоянии дерева или отдельных его 
частей в условиях городской среды. Из всех методик 
наиболее удачными как в теоретическом, так и в при-
кладном отношениях представляются те, которые 
основаны на визуальной оценке различных диагно-
стических признаков ЖС дерева. Существуют часто 
применяемые шкалы оценки, позволяющие оценить 
ЖС деревьев и насаждений по внешним признакам [1, 
3, 5, 8, 16, 23, 30, 33, 39, 46, 61].

Наиболее чувствительным и, как следствие, эко-
логически информативным органом растительного 
организма является лист, отражающий влияние из-
менчивых условий окружающей среды больше, чем 
какой бы то ни было другой орган [13, 14, 38]. Нали-
чие хлорозов и некрозов на листьях и хвоинках дере-
вьев является важным диагностическим признаком 
повреждения растений атмосферным загрязнением. 
Вследствие появления хлорозов и некрозов в резуль-
тате действия других факторов (недостатка или из-
бытка питательных веществ почвы, высоких и низких 
температур, засухи, подтопления корневых систем, в 
результате действия энтомовредителей и различных 
патогенов) этот признак может быть недостаточно 
специфичным [2, 14, 38, 40, 47]. Действие минераль-
ных водорастворимых солей на растения нередко вы-
зывает локальные ожоги на листьях, а при длитель-
ном воздействии – ослабление и гибель растений [23].

Наиболее важным информативным признаком слу-
жит состояние крон. В городе деревья имеют редкую 
или сильно изреженную крону, наблюдается увели-
чение доли световых листьев в кроне. По признакам 
состояния крон разработаны региональные критерии 
оценки состояния деревьев, позволяющие выявить на-
саждения с нарушенной устойчивостью до появления 
процессов усыхания [12, 26, 30, 53, 60].

Адаптации древостоев в условиях 
техногенеза

Известно, что каждая биологическая система в усло-
виях изменяющейся окружающей среды стремится 

к «устойчивости», «стабильности», «упругости» и 
«надежности». Устойчивость – это внутренне при-
сущая системе способность выдерживать изменение, 
вызванное извне, или восстанавливаться после него 
[45]. Стабильность – способность системы не только 
сопротивляться изменениям среды, но и восстанав-
ливаться после них. Упругость определяется как ско-
рость, с которой нарушенная система возвращается 
к состоянию равновесия [34]. Надежность – способ-
ность организма или его отдельных систем сохранять 
потенции к функционированию на протяжении пол-
ного жизненного цикла, а также сохранение системы, 
несмотря на гибель ее элементов, с помощью их заме-
ны, дублирования и др. [17, 59]. Ключевым процессом 
при реализации всех четырех свойств биосистем яв-
ляется адаптация растений к внешним стрессам.

Адаптивная реакция организма – процесс приспосо-
бления организма и его функций к меняющимся усло-
виям среды. Современные представления о нем осно-
ваны на развитии идей Ж.Б. Ламарка, Ч.Р. Дарвина, 
Э. Геккеля, У. Кэннона, К. Барнара, Г. Селье, И.П. Пав-
лова, А.Д. Сперанского, М.К. Петровой, К.М. Быко-
ва, И.М. Сеченова, А.А. Ухтомского, Н.Е. Введенско-
го, Л.А. Орбели и др. Адаптивная реакция организма 
определяется врожденной и приобретенной приспо-
собительными реакциями организмов на клеточном, 
органном, системном и организменном уровнях. Об-
щий принцип адаптации растений к стрессам заклю-
чается в повышении устойчивости растений к фито-
токсикантам согласно общей теории устойчивости 
(значительный вклад в разработку теории внесли В. 
Крокер, Н.П. Красинский, Е.И. Князева, М.Д. Томас, 
Ю.З. Кулагин, Г.М. Илькун, В.С. Николаевский и др.). 
Если бы на влияние каждого фактора растение отве-
чало специфической адаптацией, то это привело бы 
живую систему к такой избыточности и перегрузке 
различными морфофизиологическими структура-
ми, которые были бы несовместимы с жизнью [19]. 
В процессе приспособления включаются те потенци-
альные свойства, которые можно представить в фор-
ме пост-адаптаций и пре-адаптаций [30]. Вследствие 
того, что защитно-приспособительные возможности 
растений не могут развиваться с той быстротой, с ко-
торой наблюдается в последнее время загрязнение 
атмосферы, их устойчивость в условиях индустри-
альной среды будет определяться их способностью 
использовать в первую очередь уже имеющиеся меха-
низмы адаптации к экстремальным факторам среды. 
Значительная роль принадлежит и пост-адаптациям, 
то есть возможности организмов вновь использовать 
бывшие адаптивные признаки, составляющие резерв 
приспособляемости к изменениям среды [52]. Аллело-
патическая толерантность растительных сообществ, 
возникшая в постоянно насыщенном разнообразны-
ми химическими соединениями воздухе, может быть 
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непосредственной причиной повышения выносли-
вости в условиях промышленного загрязнения. При 
этом растения, оказавшись в условиях загрязненной 
химическими веществами атмосферы, страдают не 
только от нового для них качественного состава хи-
мических агентов, сколько, вероятно, от их количест-
ва. Направленный отбор форм, отличающихся повы-
шенной устойчивостью как к природным фитонцидам 
в естественных биоценозах, так и к техногенным хи-
мическим выбросам в условиях промышленного за-
грязнения окружающей среды, – это основной путь 
повышения хемотолерантности растений [36].

I. Влияние техногенеза  
на жизненное состояние древостоев

При оценке ЖС древостоев важным моментом яв-
ляется выбор методического аппарата, соответствую-
щего задачам исследования.

Методика, разработанная сотрудниками Ботани-
ческого института им. В.Л. Комарова, предполага-
ет выделение пяти категорий деревьев – «здоровое», 
«поврежденное», «сильно поврежденное», «отмираю-
щее» и «сухостой» на основании обследования внеш-
них признаков повреждений кроны и ствола, степени 
развития и повреждения лишайникового покрова на 
стволах деревьев, локализации мертвых и отмираю-
щих ветвей, цвета сформированных листьев, повре-
ждений листвы и хвои [61].

Одним из наиболее распространенных подходов к 
оценке влияния загрязнения атмосферного воздуха на 
лесные экосистемы является характеристика санитар-
ного состояния насаждений с оценкой категорий со-
стояния деревьев по следующей шкале: здоровое (без 
признаков ослабления), ослабленное (в начальной ста-
дии воздействия неблагоприятных факторов и имею-
щее признаки угнетения по сравнению со здоровыми 
деревьями), сильно ослабленное (в активной стадии по-
вреждения неблагоприятными факторами с явно вы-
раженными признаками ухудшения состояния), усы-
хающее (поврежденное в сильной степени с высокой 
вероятностью усыхания в текущем или следующем 
вегетационном периоде), свежий сухостой (усохшее в 
течение текущего или предыдущего вегетационного 
периода), погибшее (сухостой, валежник), бурелом (со 
сломом ствола ниже одной трети протяженности кро-
ны, считая от вершины), ветровал (поваленные или на-
клоненные деревья с обрывом более трети корней) [15].

Широко распространена шкала В.С. Николаевско-
го [39], согласно которой ЖС оценивается визуально 
(по десятибалльной шкале) по степени повреждения и 
состоянию ассимиляционного аппарата и крон расте-
ний. При этом учитывается: количество живых ветвей 
в кронах деревьев, степень облиственности (охвоен-
ности) крон, количество живых (без некрозов) листьев 
(хвои) в кронах, средняя живая площадь листа (хвои). 

В итоге ЖС дерева может быть охарактеризовано как 
хорошее, удовлетворительное, неудовлетворительное 
и усыхающее.

Некоторые авторы указывают на перспективность 
использования комплексного подхода с изучением 
сезонной динамики содержания токсикантов в по-
чве и древесных растениях на разном удалении от 
источников выбросов для установления взаимосвя-
зи между аккумуляцией токсикантов в почве и расте-
ниях и их ЖС [13, 22–24, 30]. Рекомендуется также 
использование обобщенной функции желательности 
Харрингтона (преобразование значений, показателей 
или свойств, полученных в различных единицах из-
мерения, в безразмерную шкалу желательности), со-
вокупности биометрических показателей деревьев и 
физиолого-биофизических характеристик тканей де-
ревьев [25].

Одной из наиболее удачных и часто применяемых 
сегодня в практике лесоведения является методика 
В.А. Алексеева и соавт. [3], основанная на процент-
ной оценке таких признаков каждого дерева, как гу-
стота кроны, очищенность ствола от мертвых сучьев 
и степень повреждения листьев (хлорозы, некрозы, 
объедания, повреждения фитопатогенами и т. д.). На 
основании этих признаков деревья в древостое рас-
пределяются на здоровые, ослабленные, сильно осла-
бленные, отмирающие, и по каждой категории выс-
читывается запас древостоя и дополнительно запас 
сухостоя. По соотношению запасов вычисляется ито-
говый коэффициент ЖС древостоя (Lv), по которому 
насаждение может быть классифицировано как здо-
ровое (Lv  =  100–80%), ослабленное (Lv  =  79–50%), 
сильно ослабленное (Lv =  49–20%), полностью разру-
шенное (Lv  =  19% и ниже).

В то же время визуальные методы оценки имеют и 
свои очевидные недостатки. Главнейшим из них явля-
ется относительный характер полученных результа-
тов. Поэтому при описании ЖС отдельного дерева или 
древостоя методами визуальной оценки к словосоче-
танию «жизненное состояние» обязательно необхо-
димо прибавлять слово «относительное». При выборе 
методики оценки ЖС необходимо учитывать, что ра-
стения, произрастая в городской среде, испытывают 
стресс, который приводит к изменениям, прежде все-
го, ассимиляционного аппарата как наиболее чувст-
вительного к условиям произрастания и как непосред-
ственного контактируемого органа с токсикантами. 
Вне зависимости от характера применяемой к оценке 
ЖС методики большинство авторов указывает на ту 
или иную степень дигрессии насаждений в условиях 
урбанизированной техногенной среды [9, 12, 14, 23, 
30, 38, 39, 47, 51, 53].

Результаты различных исследований свидетельст-
вуют в основном об ухудшении ЖС древостоев про-
мышленных центров на фоне контрольных данных.

ПРИРОДА
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В 2001 году 22,4% Европейских лесов были класси-
фицированы как имеющие дефолиацию более 25%, 
депигментация и потемнение были редкими (7,6% на-
блюдаемых деревьев), а у 43–55% деревьев поврежде-
ния привели к их полному упадку. Насекомые явля-
лись наиболее часто наблюдаемым повреждающим 
агентом (9,9%), атмосферное загрязнение оценивалось 
как причина повреждения 2,4% деревьев. По сравне-
нию с предыдущими годами исследований дефолиа-
ция 2001 года значительно возросла на 13% участков 
и значительно снизилась на 8,1%, а на 78,9% участ-
ков дефолиация осталась неизменной [91]. Несмотря 
на региональные различия в европейском масштабе, 
за 10 лет мониторинга (1986–1996) было выявлено 
ухудшение состояния лесов для многих наиболее ча-
сто встречающихся видов деревьев, однако никакие 
очевидные тенденции не обнаружены для сосны Pinus 
silvestris L., ели Picea abies (L.) Karst., бука Fagus syl-
vatica L., дубов Quercus petraea L. и Q. robur L., а виды 
Pinus pinaster Ait., Quercus ilex L. и Q. rotundifolia Lam. 
напротив показали заметное улучшение [97]. Попыт-
ка формального сопоставления представленных выше 
данных 1986–1996 и 1994–2001 годов показала, что 
на большинстве участков дефолиация осталась неиз-
менной [91, 98]. Загрязнение воздуха считается наи-
более важным антропогенным фактором, влияющим 
на леса центральной и восточной Европы. Оценка со-
стояния лесов в Австрии показала, что они находятся 
в гораздо лучшем состоянии, чем в Карпатском гор-
ном районе (от Словакии до Румынии и в западной 
части Украины). Данные по ели норвежской (Австрия, 
Словакия, Румыния), сосне шотландской (Словакия), 
буку и дубам сидячему и европейскому (Словакия и 
Румыния) свидетельствуют, что у большинства видов 
тенденции несущественные, однако у ели норвежской 
в южной части Австрии и в южной/западной части 
Карпат отмечались случаи значительного повышения 
уровня дефолиации, а для бука значительный рост де-
фолиации отмечен только в Румынии [91, 98, 112].

Снижение загрязнения воздуха по N до 20–50 кг/га в 
год и по S до 10–15 кг/га в год в районе завода по про-
изводству азотных удобрений в Литве (основные за-
грязнители NOx, NH3, SO2 и минеральная пыль) сразу 
повлекло восстановление ЖС поврежденных сосно-
вых древостоев, особенно молодых (5–7 лет). Однако 
состояние старых поврежденных древостоев норвеж-
ской ели ухудшилось из-за последовавших вспышек 
размножения короеда-типографа Ips typographus. За-
грязнение лесных почв также уменьшилось с умень-
шением загрязнения воздуха, однако их подкисление 
продолжается [64].

В 1980–2011 годах в горах Крконошского нацио-
нального парка (Чехия) оценивалось изменение со-
стояния здоровья деревьев ели (Picea abies [L.] Karst) 
на основе степени дефолиации (классифицированной 

на 6 уровней) на 6 исследованных участках в услови-
ях загрязнения воздуха (SO4

2–, NO3
–, NH4

+). На всех 
участках с 1994 года общий объем осаждения суль-
фатов значительно сократился с 50–80 до 8–13 кг/га в 
год, однако какой-либо четкой тенденции в изменении 
объемов осаждения азота не было. Доля здоровых де-
ревьев была очень мала на всех участках и постоянно 
снижалась в течение периода наблюдения, достигнув 
к концу на большинстве участков полного отсутст-
вия. Доля слегка поврежденных деревьев снизилась в 
первые 10 лет с 54,7 до 14,7% и оставалась постоянной 
в течение последних 20 лет. Доля сильно поврежден-
ных деревьев за 5 лет резко возросла с 26,1 до 50,4% 
и к концу исследований постепенно уменьшалась до 
13,5%. Точно так же доля очень сильно поврежден-
ных деревьев за 6 лет выросла с первоначальных 7,6 
до 22,7%, а затем снизилась до 2,2%. Доля чрезвы-
чайно сильно поврежденных деревьев достигла мак-
симума за 7 лет (8,2%) и с тех пор постоянно снижа-
лась до нынешних 0,5%. Доля мертвых деревьев за 
30 лет возросла с 0,0 до 65,8% (на отдельных участ-
ках от 40,7 до 100%). Средняя дефолиация «живых» и 
«всех» деревьев автохтонных древостоев составляла 
32 и 63% соответственно, а аллохтонных древостоев – 
91,5 и 97,6% соответственно. Связь между дефолиаци-
ей «живых деревьев» и атмосферным осаждением как 
серы, так и азота отсутствовала. Связь между дефо-
лиацией «всех деревьев» и атмосферным осаждени-
ем азота отсутствовала, однако существовала отрица-
тельная взаимосвязь с осаждением серы [115].

Северо-западная часть Чешской Республики извест-
на как сильно загрязненный район. Загрязнение SO2, а 
также температуры и осадки сравнивались с данными 
дефолиации и жизнеспособности хвойных и листвен-
ных древесных видов, полученными со спутниковых 
снимков участков мониторинга в трех регионах: Руд-
ные горы, Соколовский бассейн, Славковский лес. Де-
фолиация хвойных пород в Рудных горах сильно кор-
релировала с концентрациями зимнего SO2 и зимними 
температурами. В регионах Соколовский бассейн и 
Славковский лес ЖС лиственных древостоев суще-
ственно связано с летними температурами. Результа-
ты показывают снижение значения SO2 как причины 
ухудшения состояния лесов в 1990-е годы [110].

В Средиземноморских лесных экосистемах дуб-
няков Quercus pubescens, Q. ilex и сосняков Pinus 
halepensis и P. nigra восточного Адриатического по-
бережья оценена жизнеспособность деревьев по соот-
ношению к атмосферному осаждению (N, Ca2+, Mg2+, 
Na+, K+, NH4

+, SO4
2–, NO3–, Cl–), содержанию питатель-

ных веществ в листве/хвое (N, P, K, Ca, Mg), дефолиа-
ции листьев/хвои и росту базальной площади ствола. 
Результаты показали, что осадочные концентрации 
элементов были самыми низкими в сосновых, а самы-
ми высокими – в дубовых лесах, однако это не оказало 
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влияния на концентрации N в листве/хвое, а концен-
трации элементов находились в оптимальном диапа-
зоне (за исключением высоких концентраций Ca, что 
отражает химию кальциевых почв региона). Никакие 
различия в интенсивности дефолиации между дре-
востоями не обнаружены, но участки с более низким 
приращением базальной площади имеют более низ-
кую дефолиацию. Сделать какой-либо вывод о взаи-
мосвязи N-осаждения и роста деревьев пока не пред-
ставляется возможным [80].

Проведена оценка относительного ЖС насажде-
ний сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), бере-
зы повислой (Betula pendula Roth) и дуба черешчатого 
(Quercus robur L.) в условиях загрязнения Липецкого 
промышленного центра, где основным стационарным 
источником загрязнения атмосферного воздуха явля-
ется Новолипецкий металлургический комбинат. В 
условиях загрязнения все древостои отнесены к ка-
тегории «ослабленные» (сосна Lv = 70%, береза Lv = 
71%, дуб Lv = 75%), в контроле – к категории «здоро-
вые» (Lv = 85–86%). Основными диагностическими 
признаками, определяющими ЖС деревьев, являлись 
слабая степень развития кроны и повреждения хвои 
и листьев. У березы сильно разреженные кроны (60–
65% нормы), отмечается суховершинность. У сосны 
отмечались значительные повреждения хвои (до 45%), 
представленные хлорозами и краевыми некрозами, 
повреждения листьев березы и дуба (до 15–20%) пред-
ставлены межжилковыми хлорозами. Степень повре-
ждения листьев дуба незначительна (до 15%), по боль-
шей части это межжилковые хлорозы. Деревья сосны 
характеризовались слабой очищенностью (до 45%) от 
мертвых сучьев [21].

Исследование состояния древостоев в условиях 
нефтехимического загрязнения Уфимского промыш-
ленного центра показало, что ЖС тополя дрожащего 
на водораздельном плато и в пойме оценивалось как 
«здоровое» (Lv = 89,6–100%), деревья характеризова-
лись хорошо сформированной кроной, слабой повре-
жденностью листьев, хорошей очищенностью стволов 
от мертвых сучьев. ЖС древостоев тополя черного на 
водораздельном плато характеризовалось как «осла-
бленное» и «сильно ослабленное» (Lv = 53,9–42%), а в 
пойме – как «здоровое» (Lv = 90–98,5%). Основными 
диагностическими признаками ухудшения ЖС были 
снижение густоты кроны и ухудшение очищенности 
стволов от мертвых сучьев. ЖС древостоев тополя 
бальзамического на водораздельном плато и в пойме 
оценено как «сильно ослабленное» (Lv = 31,1–57,6%), 
деревья характеризовались слабо развитой кроной, 
плохой очищенностью от мертвых сучьев и сильным 
поражением листьев (чаще всего фитопатогенами). 
Сравнение тополей выявило такой ряд ухудшения 
их ЖС: тополь дрожащий > тополь черный > тополь 

бальзамический. ЖС древостоев тополей зависело от 
положения в рельефе: в условиях поймы оно в целом 
лучше, чем на водораздельном плато, что связано с бо-
лее благоприятными условиями произрастания [57]. 
В отличие от тополей, у ивы белой и клена остролист-
ного ЖС в условиях Уфимского промышленного цен-
тра оценивается как «здоровое» (ива Lv = 100%, клен 
Lv = 88–98,5%), причем у ивы оно было значительно 
лучше, чем в контроле, что является очень важным в 
плане оценки возможности ее использования для со-
здания санитарно-защитных насаждений в крупных 
промышленных центрах нефтехимического профи-
ля. Наиболее чувствительными диагностическими 
признаками ивы и клена являлись наличие мертвых 
сучьев на стволе и густота кроны, наименее чувст-
вительным являлось повреждение листьев. Однако у 
ивы при усилении загрязнения уменьшалось наличие 
мертвых сучьев на стволе и увеличивалась густота 
кроны, а у клена густота кроны снижалась, а коли-
чество мертвых сучьев увеличивалось. Повреждение 
листьев у обеих пород не превышало 5%, усыхания 
деревьев не происходило [6, 10]. Нефтехимическое за-
грязнение вызывало значительное снижение ЖС дре-
востоев сосны (Lv = 44,8%), лиственницы (Lv = 48,1%) 
и дуба (Lv = 48,8%), у которых оно оценивалось как 
«сильно ослабленное». Менее значительное сниже-
ние ЖС древостоев наблюдалось у ели (Lv = 67,1%), 
липы (Lv = 54,2%) и березы (Lv = 79%), у которых оно 
оценивалось как «ослабленное». Для лиственницы, 
ели и березы основным диагностическим признаком 
ухудшения ЖС древостоя являлось снижение густоты 
кроны, остальные были менее значимыми, но у лист-
венницы наличие мертвых сучьев в кроне являлось 
вторым по значимости диагностическим признаком. 
Для сосны, дуба и липы все рассматриваемые диаг-
ностические признаки ухудшения ЖС древостоя яв-
лялись практически равнозначными, при этом сни-
жение густоты кроны первично для липы, наличие 
мертвых сучьев в кроне первично для дуба, а повре-
ждение хвои первично для сосны. В целом, менее все-
го подвержено ухудшению состояние хвои и листь-
ев, более всего – густота кроны, а мертвые сучья в 
кроне занимали промежуточное положение. В конт-
роле все древостои отнесены к категории «здоровые», 
диагностические признаки ухудшения состояния не-
значительны. По степени ухудшения ЖС в условиях 
загрязнения относительно контроля древесные виды 
образуют такой ряд снижения: береза > ель > липа > 
лиственница > дуб > сосна [4, 7, 20, 32, 48, 50].

В условиях загрязнения Стерлитамакского промыш-
ленного центра (полиметаллический тип загрязнения) 
ЖС древостоев лиственницы Сукачева оценено как 
«ослабленное» (Lv = 74,0%), наблюдалась плохая очи-
щенность стволов от мертвых сучьев (в кроне присут-
ствует 15–35% мертвых сучьев) и пониженная густота 
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кроны (70–85% нормы), повреждение хвои составляли 
10–20% общей площади. В контроле ЖС лиственницы 
оценено как «здоровое» (Lv = 89,5%), деревья имели 
хорошо сформированные кроны, очищенность ство-
ла от мертвых сучьев хорошая, степень повреждения 
хвои не превышала 10% ее площади. ЖС древостоев 
тополя бальзамического «сильно ослабленное» (Lv = 
44,5%), причем прогноз свидетельствует о дальней-
шем его ухудшении по мере накопления токсикантов. 
В контроле их состояние оценено как «ослабленное» 
(Lv = 67,0%). Основным диагностическим признаком 
ухудшения состояния в промзоне являлось снижение 
густоты кроны (с 53–60 до 20–40%). Очищенность от 
мертвых ветвей и повреждение листьев как в услови-
ях загрязнения, так и в контроле находились прибли-
зительно на одинаковом уровне (40–55 и 20–40% соот-
ветственно), однако количество сухостоя в условиях 
загрязнения значительно превосходило контрольные 
условия. Наилучшим ЖС в условиях Стерлитамакско-
го промышленного центра характеризовались древо-
стои березы повислой – оценены как «здоровые» и в 
условиях загрязнения, и в контроле (Lv = 90% в обо-
их случаях). Значимые диагностические признаки 
ухудшения состояния березы отсутствовали, дере-
вья характеризовались хорошо сформированной кро-
ной (75–85%), отсутствием значительного поражения 
листьев (не более 5–15%) и хорошей очищенностью 
ствола от мертвых сучьев (0–15%). Сравнение древо-
стоев выявило такой ряд ухудшения их ЖС: береза 
повислая > лиственница Сукачева > тополь бальза-
мический [29, 32].

По ЖС насаждения сосны и березы на отвалах Ку-
мертауского буроугольного разреза в целом отнесены 
к категории «здоровые», однако у сосны на отвалах 
коэффициент ЖС ухудшался относительно контроля, 
а у березы, напротив, коэффициент ЖС на отвалах 
значительно возрастал относительно контроля. На от-
валах Учалинского горно-обогатительного комбината 
насаждения сосны и березы также отнесены к катего-
рии «здоровые», однако у обоих видов на отвалах ко-
эффициент ЖС очень слабо отличался относительно 
контрольных показателей, но в целом у березы он зна-
чительно выше, чем у сосны. Также следует отметить, 
что в условиях Учалинского горно-обогатительного 
комбината ЖС сосны и березы в целом значительно 
лучше, чем в условиях Кумертауского буроугольно-
го разреза. Состояние древесной растительности на 
отвалах месторождений свидетельствует о потенци-
альной лесопригодности вскрышных и вмещающих 
пород и отсутствии фитотоксичности грунтов [43]. 
В отличие от лиственных древесных видов древости 
лиственницы Сукачева на отвалах Кумертауского 
буроугольного разреза отнесены по ЖС к категории 
«ослабленные», близкой к «сильно ослабленные». От-
мечено сильное повреждение ассимиляционного ап-

парата (до 80% площади хвои хлорозные и некрозные 
пятна), наблюдался преждевременный опад хвои, гу-
стота кроны не превышала 50%, однако очищенность 
стволов от мертвых сучьев хорошая (до 15%). В контр-
оле ЖС лиственницы оценено как «здоровое», причем 
коэффициент ЖС значительно превосходил таковой 
на отвалах (85,0 и 55% соответственно), стволы хоро-
шо очищались от мертвых сучьев (3–5% мертвых су-
чьев в кроне), степень повреждения хвои не превыша-
ла 5%, однако деревья имели плохо сформированные 
кроны (всего 50–60% нормы) [32].

В городе Кемерово (основные загрязнители – ди-
оксид азота, диоксид серы, оксид углерода и взве-
шенные вещества от промышленных предприятий, 
теплоэнергетики и автотранспорта) наблюдалось 
ухудшение ЖС деревьев: снижались доля живых вет-
вей в кроне, степень облиственности, доля живых ли-
стьев в кроне, доля живой площади листа. Угнетение 
древесных растений в большей степени выражено в 
примагистральных посадках и в районах с высокой 
техногенной нагрузкой. Наиболее угнетены липа (ЖС 
ухудшалось в среднем по городу на 16% в скверах и 
на 19% в примагистральных посадках) и сирень (на 13 
и 15% соответственно). Установлена прямая корреля-
ционная связь между ЖС древесных растений и ин-
тенсивностью фотосинтеза, а также между ЖС и ком-
плексным показателем загрязнения атмосферы [28].

На основе морфологических параметров (степень 
дефолиации крон, пожелтение хвои, количество ши-
шек, прирост побегов разного возраста, форма кроны) 
оценено ЖС лесных культур сосны обыкновенной в 
пригородной зоне г. Усть-Илимска, где основными за-
грязняющими веществами, выбрасываемыми в окру-
жающую среду от Усть-Илимского лесопромышлен-
ного комплекса, являются диоксид серы, сероводород, 
диоксид азота, оксид углерода, сероводород, нефте-
продукты, фенол, лигнин, скипидар, формальдегид, 
диметилсульфид, метилмеркаптан, метанол, таловое 
масло. Показано, что деревья в условиях загрязнения 
находились в ослабленном состоянии, наблюдалось 
снижение длины, массы и срока жизни хвои, отме-
чалось появление точечных и апикальных некрозов, 
снижался прирост побегов, прирост деревьев в высоту 
и по диаметру [27].

II. Адаптивные реакции  
и стратегии растений  

к техногенезу
Адаптивные реакции

Каждая биосистема для существования в природе 
должна противопоставить воздействию внешней сре-
ды достаточное разнообразие соответствующих реак-
ций. Принцип множественного обеспечения биологи-
чески необходимых функций является чрезвычайно 
важным для увеличения уровня гомеостаза [35]. Чем 
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большее число механизмов адаптации используется 
растением одновременно на самых разных уровнях, 
тем более устойчив организм к действию токсических 
ингредиентов [51]. Стресс не обязательно негативен 
для деревьев, но может вместо этого вызвать повы-
шенную устойчивость к этому же и другим стрессам. 
Кратковременная стрессовая реакция может не совпа-
дать с длительным изменением ЖС деревьев, поэтому 
изменения должны интерпретироваться с учетом их 
долгосрочных последствий [84].

Адаптивные реакции, возникающие в ответ на дей-
ствие факторов окружающей среды, характеризуют 
изменчивость метаболизма и устойчивость растений 
в экстремальных условиях. Адаптационные процессы 
протекают на всех уровнях организации живого – от 
цитогенетического до экосистемного. На уровне ор-
ганизма механизмы адаптации, свойственные клетке, 
дополняются новыми, отражающими взаимодействие 
органов в целом растении. В процессе жизнедеятель-
ности биометрические параметры испытывают коле-
бания, определяемые как внутренними, так и внеш-
ними факторами. Регуляторные гомеостатические 
механизмы обеспечивают низкий уровень этих коле-
баний. При воздействиях, превышающих границы то-
лерантной зоны, в биосистеме развивается комплекс 
физиологических и биохимических изменений. Ком-
плекс изменений, происходящих в живой системе, 
отражает ее переход из состояния, поддерживаемо-
го гомеостатическими механизмами, в новое квази-
стационарное стрессовое состояние. Биотипическая, 
возрастная и модификационная неоднородность по-
пуляций выступает в качестве адаптивного полимор-
физма на разных уровнях организации. Важнейши-
ми механизмами являются изменения популяционной 
структуры вида, в результате которых большее пред-
ставительство в популяции приобретают особи, обла-
дающие наибольшей резистентностью к действию 
конкретного токсического фактора [11, 30, 41].

Вопросам изучения адаптаций растений, в том чи-
сле и древесных, к техногенному загрязнению посвя-
щена обширная литература. Выделен целый комплекс 
адаптаций к техногенным воздействиям – от биохи-
мических, клеточных, анатомических до экосистем-
ных [30]. Как правило, исследователи изучают адап-
тации растительных организмов на каком-то одном, 
наиболее интересующем исследователя структурно-
функциональном уровне иерархии растительного ор-
ганизма. Обычно отдельно рассматриваются морфо-
логические, или физиологические, или анатомические 
и т. д. изменения листа. 

Древесные растения имеют специальные механиз-
мы для преодоления повреждений, вызванных стрес-
сами окружающей среды. Но ситуация осложняется, 
когда возникают множественные стрессы. Механиз-
мы, действующие против одного фактора стресса, не 

обязательно аналогичны механизмам противодей-
ствия множественным стрессам. Реакция растения 
может отличаться, когда два или более стресса воз-
никают последовательно или одновременно [65]. Био-
тические и абиотические стрессы влияют на рост, раз-
витие и продуктивность растений. Чтобы справиться 
с этими стрессами, растение «разрабатывает» опре-
деленные эффективные стратегии, которые позво-
ляют им адаптироваться – избегать или переносить 
стрессы. Такие стратегии адаптации реализуются на 
морфологическом, анатомическом, биохимическом 
и молекулярном уровнях. Эпигенетическая память, 
инактивация активных форм кислорода, накопление 
растительных гормонов, изменение окислительно-
восстановительного статуса и неорганических ион-
ных потоков, системная приобретенная устойчивость 
являются некоторыми из модификаций/механизмов, 
используемых растениями для адаптации и защиты 
от стрессов окружающей среды. «Омиксные» тех-
нологии позволяют выявить генетические факторы 
в основе стрессовой реакции и адаптации растений, 
которые могут быть использованы для исследования 
сложного метаболического взаимодействия между ра-
стениями и стрессовой средой [73].

При воздействии экологических стрессов древесные 
растения должны перераспределять энергию таким 
образом, чтобы обеспечить адаптацию к стрессу, но 
также поддерживать рост и производительность. Для 
достижения этих жизненно важных целей растение 
реагирует изменением многих метаболических про-
цессов, контролирующих фотосинтез, ионный гомео-
стаз и сигнальные функции гормонов растений, кото-
рые могут изменять экспрессию генов. Эти реакции 
обычно проявляются как на фенотипическом, так и на 
генотипическом уровнях [108].

Долгосрочное воздействие загрязнителей воздуха 
ведет к увеличению накопления фенольных соедине-
ний в эпидермисе, в ассимиляционных клетках ме-
зофилла (как в палисадной, так и в губчатой парен-
химах) и в тканях сосудов. Усиленное накопление 
фенолов и лигнина считается одной из наиболее рас-
пространенных реакций растений на стресс [74, 117].

Анализ литературных данных, посвященных адап-
тациям растений к техногенезу, позволил выделить 
ряд наиболее общих адаптивных реакций на усиле-
ние степени промышленного загрязнения, принятых 
в дендроэкологии как «классические»: усиление ксе-
роморфности хвои/листа (уменьшение макроморфо-
логических при увеличении микроморфологических 
параметров); подавление водного обмена хвои/листа 
(уменьшение интенсивности транспирации и дефи-
цита водного насыщения, увеличение относительного 
содержания воды в листе); подавление фотосинтеза 
через пигментную систему (уменьшение содержания 
хлорофилла а при компенсаторном увеличении хло-
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рофилла b и каротиноидов, уменьшение соотношения 
«Хл. а/Хл. b» и увеличение соотношения «(Хл. а + 
Хл. b)/Каротиноиды»); уменьшение корненасыщен-
ности почвы и ограничение переноса токсикантов от 
корней к побегам; снижение годичного радиального 
прироста стволовой древесины; снижение габитуаль-
ных параметров дерева (уменьшение густоты кроны, 
увеличение повреждения хвои/листьев, появление в 
кроне сухих ветвей); ухудшение ЖС древостоев; со-
кращение длительности онтогенетических периодов 
и более раннее наступление старения древостоев и др.

Обширная литература посвящена адаптивным ре-
акциям растений к тяжелым металлам. Некоторые 
растения толерантны к металлам благодаря либо их 
отторжению, либо их накоплению в старых листьях. 
Некоторые растения (гипераккумуляторы) переносят 
до четырехкратно более высокие концентрации ме-
таллов, включая алюминий, кадмий, медь, свинец, 
никель и цинк, чем могут вынести обычные растения 
[78]. Высокая толерантность к токсичности тяжелых 
металлов может основываться либо на снижении их 
поглощения, либо на увеличении их внутреннего свя-
зывания. Возможны связывание тяжелых металлов с 
клеточной стенкой, их иммобилизация, отторжение 
плазматической мембраной, удаление, связывание 
внутри вакуоли, уменьшение переноса, комплекси-
рование, хелатирование, компартментализация, а так-
же активация механизмов стрессового ответа, таких 
как индукция стрессовых белков. Преобладающим 
механизмом толерантности и детоксикации является 
хелатирование металла внутриклеточными комплек-
сообразователями, такими как органические кислоты, 
глутатион и другие цистеин-содержащие молекулы 
[67–69, 79, 85, 87, 95, 103, 105, 109].

В условиях стресса, вызванного металлами, в ра-
стительных клетках повышается продукция актив-
ных форм кислорода. Для противодействия им расте-
ния имеют эффективную систему ферментативных и 
неферментативных антиоксидантов, которая может 
регулироваться в соответствии с условиями окружа-
ющей среды [96, 106, 116]. Компоненты антиоксидант-
ной защиты, включающие глутатион и аскорбат, ас-
корбатпероксидазу, супероксиддисмутазу, каталазу, 
пероксидредоксины, обеспечивают трансформацию 
активных форм кислорода в воду и кислород. Кроме 
того, такие антиоксиданты, как глутатион и другие 
тиолы, каротиноиды, флавоноиды, токоферол, аскор-
биновая, мочевая и липоевая кислоты, пролин и неко-
торые другие аминокислоты, полиамины и различные 
фенольные соединения, непосредственно осуществ-
ляют детоксикацию металлов. Так, глутатион может 
образовывать комплексы с несколькими металлами и 
металлоидами и является важнейшим компонентом 
клеточного окислительно-восстановительного балан-
са [66, 68, 70, 72, 76, 86, 104, 107, 119, 120].

В растительных клетках вакуоль обычно считают 
основным местом изоляции токсикантов, в том числе 
металлов [105]. Например, кадмий индуцирует син-
тез фитохелатинов и переносится в вакуоль не только 
антипортом Cd/H, но и в составе комплексов Cd-фи-
тохелатин АТФ-зависимым переносчиком фитохела-
тинов [102].

Альтернативная стратегия контроля уровня токсич-
ного металла в клетке включает активное удаление 
его ионов через плазматическую мембрану, но имеет-
ся очень мало прямых доказательств наличия такого 
процесса в растительных системах.

Растения, использующие стратегию «отторжения», 
могут избегать чрезмерного поглощения ионов метал-
ла ограничением его переноса от корней к побегам. 
Например, у многих видов растений устойчивость 
к кадмию основана на том, что корни накапливают 
ионы металла и тем самым предотвращают перенос 
кадмия в побег. Некоторые толерантные растения мо-
гут удерживать ионы тяжелых металлов в клеточных 
стенках путем образования комплексов их компонен-
тов с такими ионами [89, 92, 99, 111, 118, 122]. Так, 
снижению поглощения Ni способствуют Ni-хелати-
рующие гистидин и цитрат [101].

Также растения могут осаждать токсиканты путем 
увеличения рН ризосферы или путем выделения ани-
онов, таких как фосфат [113]. Толерантность к навод-
нениям у древесных растений коррелирует со способ-
ностью к регенерации корней и конверсией токсинов, 
образующихся в почве, в менее токсичные соединения 
путем окисления ризосферы и увеличения количест-
ва гиббереллинов и цитокининов, синтезированных 
корнями [84]. Выявлены видоспецифические реакции 
корневых систем на условия окислительно-восстано-
вительных процессов в почве: в зависимости от из-
менения скорости удлинения корней при снижении 
окислительно-восстановительного потенциала вид 
может быть охарактеризован как чувствительный или 
толерантный к данному фактору [100]. Тонкие мелкие 
корни различаются по порядкам и видам в зависимо-
сти от осаждения азота и количества осадков, и эти 
различия отражают стратегии выживания подземных 
частей растения [121].

Адаптивные стратегии
Древесное растение, в отличие от травянистого, 

представляет из себя сложную «многоэтажную кон-
струкцию», каждый из «этажей» которой, несмотря 
на общую целостность системы, проявляет относи-
тельную независимость. Эта относительная независи-
мость выражается в многообразии адаптивных реак-
ций к промышленному загрязнению или степеней их 
проявления. Кроме того, они проявляются по-разному 
у разных древесных видов. Таким образом, каждый 
древесный вид как целостный организм характеризу-
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ется определенной адаптивной стратегией к тому или 
иному виду техногенной нагрузки, и такая стратегия 
реализуется комплексом относительно независимых 
адаптивных реакций (анатомических, физиологиче-
ских, биохимических, габитуальных и т. д.) на разных 
уровнях организации растения.

Реализация той или иной адаптивной стратегии за-
висит от адаптивного потенциала вида. Собственно, 
адаптивная стратегия является «зеркальным отра-
жением» адаптивного потенциала. Адаптивный по-
тенциал древесных растений – комплекс адаптивных 
реакций, обеспечивающих приспосабливаемость ра-
стений к экстремальным условиям среды. В основе 
адаптивного потенциала лежат изменчивость, устой-
чивость и экологическая пластичность видов. Под 
устойчивостью понимается способность организмов 
сохранять жизненно важные функции и процессы 
на определенном уровне и при этом по возможности 
исключить их резкие колебания. Устойчивость являет-
ся результатом сочетания и интеграции совокупности 
приспособительных реакций (анатомических, физио-
логических, биохимических, габитуальных, фенорит-
мических, анабиотических, регенерационных, попу-
ляционных и ценотических) и не может быть сведена 
только к одной из них. Экологическая пластичность, 
напротив, определяется как проявление максимально 
возможных колебаний того или иного показателя ра-
стений без ущерба для организма – в пределах нормы 
реакции. Выявление степени изменчивости всех про-
цессов на различных уровнях организации в экстре-
мальных условиях и выявление взаимозависимостей 
между этими показателями дает возможность оценить 
реализуемую часть адаптивного потенциала древес-
ных растений, а оценка влияния стрессовых факторов 
на уровень перестройки процессов организма дает по-
нимание механизмов, обеспечивающих реализацию 
адаптивных стратегий растений [30, 31, 41].

Когда идет речь о стратегиях растительных орга-
низмов, принято рассматривать известную систему 
экологических стратегий Раменского-Грайма [44, 
75], где биоценотические типы растений разделяют-
ся на виолентов, патиентов и эксплерентов. В основу 
системы положено «поведение» видов в отношении 
широкого спектра эколого-ценотических ситуаций. 
В классификации систем адаптивности растений на-
иболее распространены два подхода – классификация 
жизненных форм как адаптационных морфофизиоло-
гических комплексов, отражающих разные вариан-
ты экологической среды [49], и классификация типов 
эколого-фитоценотических стратегий [37, 58], пред-
ставляющих выражение способа выживания растений 
в различных экологических и ценотических услови-
ях. Отнесение вида к конкретному типу адаптивной 
стратегии основывается на ценотических, общебиоло-
гических и морфологических изменениях, например, 

динамика численности популяции [54], скорость на-
копления биомассы [75], распределение материально-
энергетических ресурсов растений между процессами 
поддержания жизнедеятельности и воспроизводством 
[77, 93], степень совпадения фундаментальной и реа-
лизованной ниши [42] и т. д.

Отличительным направлением является система 
адаптивности растений к разным местообитаниям 
через особенности их функционирования, то есть 
способности выживать, используя различные мор-
фологические, физиологические и биохимические 
механизмы. Объектом классификации является все 
многообразие первичных адаптивных реакций на ус-
ловия обитания – от молекулярно-биологических до 
онтогенетических. Совокупность частных первичных 
адаптивных реакций складывается из видоспецифич-
ных комбинаций и множества возможных первичных 
адаптивных реакций на действие тех или иных фак-
торов среды [58].

Широкое распространение получила методика 
вычисления «Индекса толерантности» к промыш-
ленному загрязнению воздуха, которая основана на 
вычислении коэффициента толерантности с исполь-
зованием таких физиологических показателей, как 
содержание аскорбиновой кислоты в листьях, содер-
жание общего хлорофилла, pH листового экстракта и 
относительное содержание воды в листьях. Некото-
рые авторы модифицируют эту методику, добавляя в 
формулу вычисления индекса толерантности допол-
нительные физиологические параметры, которые на 
их взгляд являются чувствительными к промышлен-
ному загрязнению. Однако прослеживается значи-
тельная противоречивость получаемых данных как 
при сравнении с результатами других авторов, так и 
в пределах собственных исследований. Как правило, 
по отношению к одному и тому же источнику загряз-
нения у видов выявляются значительные перепады 
индекса толерантности по мере приближения от конт-
роля к источнику, что не дает возможности устано-
вить четкую тенденцию [62, 63, 71, 81–83, 88, 90, 94, 
114].

Если учесть, что древесные растения (имеются в 
виду уже сформировавшиеся приспевающие, спелые 
и перестойные древостои) по определению являются 
виолентами (в силу их положения и средообразующей 
роли в образуемом фитоценозе), возникает вопрос, ка-
кова же их адаптивная стратегия к новому для них (в 
историческом плане) техногенному фактору при ес-
тественно сложившемся и уже привычном для них 
фитоценотическом факторе (то есть без учета техно-
генеза)?

Подход к систематизации этого вопроса, но не для 
отдельного вида, а для совокупности разных видов 
растений, предложен В.К. Жировым и соавт. [18]. Ав-
торами рассмотрен вопрос о взаимодействии струк-
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тур различных уровней организации растительного 
организма при формировании адаптивных реакций к 
промышленному загрязнению. Ими предложена сте-
пень независимости или согласованности отдельных 
структур иерархий в условиях, далеких от экологи-
ческого оптимума, определять пассивной или актив-
ной стратегией адаптивного ответа организма и над-
организменных структур. При оценке изменчивости 
структур различных иерархий в градиенте техноген-
ного воздействия в аспекте вариаций уровня их ин-
тегрированности ими предложены три типа реакций: 
1) активизация процессов энергообмена при сниже-
нии целостности на всех уровнях; 2) снижение уровня 
энергообмена при возрастании целостности структур 
всех уровней и падении их устойчивости; 3) дальней-
шее падение уровня энергообмена при снижении це-
лостности структур всех иерархий.

Как видно из приведенного анализа, в литературных 
источниках практически не акцентируется внимание 
на том, что разного рода адаптации (анатомические, 
физиологические, биохимические, габитуальные и 
т. д.) к промышленному загрязнению на различных 
уровнях организации растения могут носить много-
образный характер (то есть отличаться от принятой 
«классической» адаптации на то или иное воздейст-
вие). При этом авторы упускают из виду необходи-
мость связать в единую систему эти многообразные 
адаптивные реакции. Малочисленны подходы к раз-
работке классификации адаптивных стратегий расти-
тельных организмов к техногенезу.

Анализ совокупности современных подходов к 
определению и выявлению адаптивных стратегий к 
техногенному фактору позволил разработать автор-
ский подход к данному вопросу, основанный на ма-
териалах собственных многолетних исследований 
[55]. Представляется целесообразным рассматривать 
адаптивную стратегию древесного вида к техноген-
ному фактору как степень согласованности относи-
тельно независимых (разнонаправленных) адаптив-
ных реакций (биохимических, физиологических, 
анатомических, морфологических, габитуальных и  
т. д.), совокупно проявляющихся на всех иерархиче-
ских структурно-функциональных уровнях органи-
зации древесных растений популяции. На основании 
современных представлений об адаптивных реакциях 
организма, стрессе и толерантности, предложено раз-
личать следующие адаптивные реакции древесных 
растений к действию техногенного фактора:

– стрессовые: при низком адаптивном потенциале 
адаптивные реакции направлены на активное ограни-
чение влияния стрессового фактора, при этом тратят-
ся значительные энергетические ресурсы;

– умеренно-стрессовые: незначительное или недо-
стоверное проявление адаптивных реакций, направ-
ленных на ограничение влияния стрессового фактора;

– нейтральные: отсутствие реакций при влиянии 
стрессового фактора;

– умеренно-толерантные: возрастающий адаптив-
ный потенциал позволяет незначительно или недосто-
верно усиливать процессы роста и развития, несмотря 
на давление стрессового фактора;

– толерантные: высокий адаптивный потенциал 
позволяет быть не восприимчивым к стрессовому 
фактору, не расходовать энергию на ограничение его 
влияния и без вреда усиливать процессы роста и раз-
вития.

Отнесение того или иного рассматриваемого пара-
метра к конкретной адаптивной реакции принимается 
на основе степени и достоверности его изменения под 
действием стрессирующего фактора. Итоговая адап-
тивная стратегия определяется как мода совокупно-
сти адаптивных реакций, а количественная оценка 
степени согласованности адаптивных реакций про-
водится с использованием коэффициентов меры раз-
нообразия: для описания степени согласованности в 
пределах иерархических уровней лучше всего подхо-
дит коэффициент равномерности, а между иерархиче-
скими уровнями – среднеквадратическое отклонение. 
Чем больше иерархических уровней организации бу-
дет вовлечено в оценку, тем больше будут выражены 
мода, коэффициент меры разнообразия и адаптивная 
стратегия древесного вида. В целом, чем толерантнее 
адаптивная стратегия вида, тем выше его адаптивный 
потенциал и успешнее его существование в условиях 
стрессирующего фактора.

Разработанные методические подходы позволили 
оценить адаптивные стратегии и адаптивный потен-
циал лесообразователей Предуралья к нефтехими-
ческому загрязнению на примере Уфимского про-
мышленного центра [56]: сосна, лиственница и дуб 
характеризуются «толерантной» адаптивной страте-
гией и высоким адаптивным потенциалом, липа ха-
рактеризуется «стрессовой» адаптивной стратегией 
и низким адаптивным потенциалом, ель и береза ха-
рактеризуются «нейтральной» адаптивной стратеги-
ей и средним адаптивным потенциалом. Для каждого 
древесного вида показана относительная независи-
мость адаптивных реакций на каждом иерархическом 
структурно-функциональном уровне и относительная 
независимость адаптивных реакций между иерархи-
ческими уровнями. У всех видов наибольшей степе-
нью согласованности адаптивных реакций в пределах 
иерархических уровней характеризуются показатели 
ЖС древостоев и морфология корневых систем, наи-
меньшей – параметры водного обмена хвои/листьев. 
По степени согласованности адаптивных реакций 
между иерархическими уровнями древесные виды 
образуют ряд уменьшения: береза > липа > листвен-
ница > ель > сосна > дуб. 
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Заключение
В отличие от морфологии и физиологии хвои и ли-

стьев, морфологии корневых систем и дендрохроноло-
гических характеристик, показатели ЖС древостоев 
не проявляют адаптивный полиморфизм, неспеци-
фические реакции отсутствуют, и наблюдается одно-
значное ухудшение ЖС древостоев вне зависимости 
от древесного вида и типа загрязнения [4, 6, 7, 10, 20, 
21, 27–29, 32, 43, 48, 50, 57, 64, 80, 110, 115]. Однако 
степень ухудшения во многом зависит от древесно-
го вида и типа загрязнения. ЖС древостоев является 
наиболее точным и понятным показателем, характе-
ризующим влияние техногенеза на древостои, по-
скольку в методическом плане является комплексной 
оценкой как габитуальных, так и лесотаксационных 
параметров всего фитоценоза. Следует отметить стре-
мительное развитие методического аппарата оценки 
ЖС древостоев и переход от упрощенных схем только 
визуальной оценки к интегрированию качественных 
и количественных параметров древостоев.

Промышленное загрязнение как новый для растений 
в историческом плане фактор вызывает необходимость 
разработки вопросов, связанных с адаптивными стра-
тегиями видов к техногенезу, в основе которых лежит 
адаптивный потенциал видов. Адаптивный потенциал 
древесных растений складывается из изменчивости, 
экологической пластичности и устойчивости на раз-
личных структурно-функциональных уровнях органи-
зации. Обеспечение гомеостаза растений при развитии 
в условиях техногенеза сопровождается неизбежными 
флуктуациями показателей на различных уровнях ор-
ганизации, при этом величина максимальных флукту-
аций определяет экологическую пластичность, а ми-
нимальные величины флуктуаций служат показателем 
устойчивости вида [31]. Таким образом, адаптивная 
стратегия представляет собой реализованную часть 
адаптивного потенциала вида и характеризуется ши-
роким адаптивным полиморфизмом, проявляющимся 
комплексом специфических и неспецифических адап-
тивных реакций (а также степенью их изменчивости и 
степенью взаимозависимости между ними), протека-
ющих на всех уровнях организации живого – от цито-
генетического до экосистемного. Здесь также следует 
отметить стремительное развитие методического ап-
парата и переход от эколого-ценотических стратегий 
к оценке адаптивных стратегий видов к техногенезу. 
Предложены методические подходы, учитывающие 
как сумму вертикальных и горизонтальных связей все-
го фитоценоза, так и сумму только вертикальных свя-
зей одного конкретного древесного вида.

Широко применяемая методика вычисления индек-
са толерантности видов к промышленному загрязне-
нию довольно часто используется в качестве крите-
рия устойчивости и подбора видов для озеленения, 
однако индекс дает противоречивые результаты, не в 

полной мере отражает чувствительность физиологи-
ческих параметров к уровню загрязнения, и прямая 
зависимость между этими параметрами отсутствует. 
Следовательно, применимость данной методики для 
оценки адаптивных реакций и стратегий древесных 
видов к техногенезу вызывает сомнения.

Следует отметить, что зарубежные исследователи 
довольно часто оперируют понятием «адаптивная 
стратегия» при обсуждении реакций какого-то кон-
кретного параметра (группы параметров) или органа 
в ответ на внешнее воздействие. На наш взгляд, в дан-
ных случаях корректнее использовать термин «адап-
тивная реакция», так как речь идет о реакциях только 
на одном определенном структурно-функциональном 
уровне организации растительного организма, в то 
время как «адаптивная стратегия» подразумевает со-
вокупное использование всех имеющихся защитно-
приспособительных механизмов, складывающихся 
из комплекса относительно независимых адаптивных 
реакций на всех структурно-функциональных уров-
нях организации растительного организма – то есть 
всего растения в целом.

Следует отметить и ряд проблем, решение которых 
позволит более детально оценивать влияние техноге-
неза на древесные растения:

– фрагментарность исследований: оценка влияния 
техногенеза на один определенный орган (как прави-
ло, ассимиляционный аппарат вследствие его доступ-
ности и тесный контакт с окружающей средой) или 
ограниченную группу параметров или процессов;

– малочисленность работ с оценкой эффектов в их 
развитии, включая динамику вегетационного периода 
и многолетнюю динамику;

– простое описание выявленного эффекта без оцен-
ки сути адаптивной реакции и ее направленности;

– отсутствие увязки множества выявленных эффек-
тов в единую адаптивную схему;

– ошибочная подмена понятия «адаптивная страте-
гия» выявленными «адаптивными реакциями»;

– необходимость перехода от анализа видоспеци-
фических адаптивных реакций (на отдельных уров-
нях структурно-функциональной организации) к ком-
плексной оценке адаптивных стратегий древесных 
видов (как единого целого организма) на тот или иной 
вид техногенного загрязнения с вовлечением в оцен-
ку как можно большего числа иерархических уровней 
организации (от морфологии и физиологии корневых 
систем до морфологии и физиологии хвои/листьев);

– в публикациях мало внимания уделено, на наш 
взгляд, разработке методических подходов к оценке 
адаптивного потенциала растений к техногенезу и 
разработке классификации адаптивного потенциала. 
На сегодняшний день имеется определение адаптив-
ного потенциала и его общая характеристика (высо-
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