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СМЕНА ЖИЗНЕННОГО СОСТОЯНИЯ КАК 
СПОСОБ ВЫЖИВАНИЯ 

PINUS SYLVESTRIS L. НА ТЕХНОГЕННО ЗА-
ГРЯЗНЕННОЙ ТЕРРИТОРИИ

УДК УДК 630*161.02+630*174.754
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Аннотация: Лесные древесные растения являются неотъемлемой частью 
экологического каркаса больших городов. Целью исследования было срав-
нительное морфологическое и физиолого-биохимическое изучение лес-
ных культур сосны с техногенно загрязненной (г. Воронеж, автомагистраль 
«Дон») и экологически благоприятной территории (Воронежская область, 
Ступинский тест-объект). Изучено распределение изменчивости между по-
пуляциями и внутри них по признакам семенной продуктивности (число и 
процент семян на шишку) и водного режима (дефицит влаги, общее коли-
чество влаги, содержание коллоидно-связанной воды). Показано, что у сту-
пинской популяции диапазон изменчивости признаков минимален. Семен-
ная продуктивность шишек высокая. Физиолого-биохимические показатели, 
наоборот, имеют более низкие модальные значения. Это свидетельствует, 
что популяция находится в состоянии динамического равновесия, которое 
характеризуется устойчивостью и упорядоченностью. Насаждение «Москов-
ский проспект», напротив, имеет пониженную продуктивность, более широ-
кую норму реакции, высокий уровень вариабельности признаков. Различия 
между объектами (за исключением содержания влаги) статистически досто-
верны. В оптимальные годы амплитуда изменчивости и типы трансформации 
структуры не меняются, что подтверждает стабильность данных жизненных 
состояний. Константность признаков указывает, что сосна вдоль автотрассы 
представляет слабо неравновесную систему. Обсуждается энергетическая 
концепция адаптации растений, согласно которой приспособление вида к 
техногенному стрессу требует дополнительной энергии. Растения, чтобы 
выжить, вынуждены перейти на менее энергозатратный путь развития. Не-
равновесное состояние обеспечивает определенный уровень их стрессоу-
стойчивости и в то же время ведет к снижению качества и продуктивности 
сосновых лесов и их семенных потомств.
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Введение
Центрально-Черноземный район (ЦЧР) 

характеризуется высоким уровнем эколо-
гической напряженности (7-й ранг) (Госте-
ва, 2010). В его больших городах изменены 
микроклимат, почвенный и растительный 
покровы, подземные воды. Во второй поло-
вине ХХ в. население Воронежа увеличилось 
вдвое. Часть лесных массивов из созданного 
в 1960-х гг. зеленого пояса (в основном лес-
ные культуры сосны) вошла в черту город. 
Сосна обыкновенная очень чувствительна к 
техногенному стрессу (Лесные экосистемы…, 
1990). Поэтому исследование экологическо-
го потенциала, адаптации и причин ослабле-
ния вида на урбанизированных территориях 
является актуальной задачей экологической 
генетики, физиологии и биохимии (Grey, 
Deneke, 1986; Чиркова, 2002; Brandt et al., 
2016).

Целью работы является изучение на кон-
трастном экологическом фоне структуры 
популяций, нормы реакции и ее сдвигов у 
сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) по 
морфологическим и физиолого-биохимиче-
ским признакам генеративной и вегетатив-
ной сферы.
Материалы 

Объектами исследования являлись два 
одновозрастных 53–55-летних насаждения 
сосны из экологически контрастных мест 
произрастания. Ступинский тест-объект (Во-
ронежская область, Рамонской район, лес-
ные культуры II класса бонитета, 30 дере-
вьев, контроль) является объектом длитель-
ного мониторинга (1987–2020 гг.), типичное 
для лесостепной зоны по вегетативной и се-
менной продуктивности насаждение, приле-
гающее к Воронежскому биосферному запо-
веднику. Исследования на опытном объекте 
«Московский проспект» проводятся с 2007 г. 
Участок лесных культур находится в черте г. 
Воронежа (30 деревьев, опыт), вдоль круп-
ной автотрассы М-4 «Дон», уровень эмисси-
онной нагрузки 6.02 т/год на км2 (Куролап, 
Клепиков, 2013). За годы мониторинга в ре-
гионе произошло 8 засух (1991, 1995, 2001, 
2007, 2010, 2012, 2014, 2019 гг.), 3 года были 
холодными (1990, 1994, 2016), остальные со-
ответствовали категории оптимальных.
Методы 

Интенсивность семеношения сосны оце-
нивалась по 5-балльной шкале В. Г. Каппера, 
полнозернистости семян (%) и числу семян 
в шишке (шт.). Полнозернистость вычисля-

ли как соотношение числа полных семян 
к общему их числу (полные + пустые). Для 
оценки полиморфизма деревьев и опреде-
ления частотного распределения генотипов 
диапазон их изменчивости разбит на клас-
сы продуктивности в следующих границах: 
по полнозернистости семян: I – 0.0–24.9 %: 
II – 25.0–49.9 %; III – 50.0–74.9 %; IV – 75 % и 
выше; по числу семян в шишке: I – 0.0–9.9; 
II – 10.0–19.9; III – 20.0–29.9; IV – 30.0 и боль-
ше.

Для физиолого-биохимических исследо-
ваний в мае с 11 модельных деревьев ото-
браны побеги второго года жизни и прове-
ден анализ средней пробы хвои. Исследо-
вания водного режима растений (дефицит 
влаги, общее количество влаги, содержа-
ние коллоидно-связанной воды) проводили 
по общепринятой методике Х. Н. Починка 
(1976). Содержание свободного пролина 
определяли в воздушно-сухих пробах мето-
дом Bates et al. (1973). Для статистической 
обработки данных использовали программу 
Statistica 6.
Результаты 

Ступинский тест-объект. Район иссле-
дований относится к зоне высокопродук-
тивных сосновых лесов (Kuznetsova et al., 
2019). В оптимальные годы интенсивность 
семеношения сосны стабильно высокая (4 
балла). Потенциальная норма реакции по 
полнозернистости семян составляет 0–100 
%. Реализованная норма вдвое уже и имеет 
асимметричный характер. Модальные зна-
чения признака (79–86 %) находятся в обла-
сти высокопродуктивного IV класса. Выборка 
оптимальных лет имеет однотипную струк-
туру, при которой основная часть деревьев 
выборки относится к продуктивным III и IV 
классам (рис. 1).

Потенциальная норма реакции по чис-
лу семян равна 0–50 семян. Модальные 
значения реализованной нормы признака 
(19.6–26.1 семени) расположены в центре 
вариационного ряда и, как правило, в зоне 
деревьев III класса продуктивности. Макси-
мальный размах амплитуды изменчивости 
составляет 77.2 % (5.2–43.8 семени) от по-
тенциальной. В структуре выборки представ-
лены деревья всех классов – от I до IV (рис. 
2). Число низкопродуктивных и высокопро-
дуктивных деревьев невелико, но последних 
больше. Поскольку внутрипопуляционная 
выборка в оптимальные годы существенно 
не меняется, то групповой вклад классов в 
семенную продукцию года приблизительно 
одинаковый.
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Рис. 1. Распределение деревьев сосны обыкновенной по полнозернистости семян в оптимальные 
годы: I класс – 0–24.9 %; II класс – 25.0–49.9 %; III класс – 50.0–74.9 %; IV класс – 75 % и выше. S – Сту-

пинский тест-объект, M – Московский проспект
Fig. 1. Distribution of Scots pine trees by the proportion of plump seeds in optimal years: I class – 0–24.9 
%; II class – 25.0–49.9 %; III class – 50.0–74.9 %; IV class – 75 % and above. S – Stupinsky test-objekt; M – 

Moscosky avenue 

Рис. 2. Распределение деревьев сосны обыкновенной по числу семян на шишку в оптимальные годы: 
I класс – 0.0–9.9; II класс – 10.0–19.9; III класс – 20.0–29.9; IV класс – 30.0 семени и больше. S – Ступин-

ский тест-объект, M – Московский проспект
Fig. 2. Distribution of Scots pine trees by the number of seeds per cone in optimal years: I class – 0.0–9.9; II 
class – 10.0–19.9; III class – 20.0–29.9; IV class – 30.0 and more. S – Stupinsky test-objekt; M – Moscovsky 

avenue 
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Подробный анализ физиолого-биохими-
ческих показателей ступинской популяции 
дан в предыдущей работе (Клушевская, Куз-
нецова, 2016). Здесь мы приводим краткую 
информацию, необходимую для сравни-
тельного анализа. Установлено, что средние 
значения уровня влаги в свежесобранных 
образцах хвои составляют 55.3 + 1.11 %. 
Размах изменчивости признака небольшой 
– в пределах 11.6 % (50.7–62.3 %). Уровень 

дефицита влаги – 8.7 + 0.81 %. Амплитуда 
изменения признака составляет всего 6.6 
% (6.0–12.6 %). Количество коллоидно-свя-
занной воды – 19.1 + 1.65 %. Амплитуда из-
менчивости признака 16.9 %, максимальные 
значения достигают 27.7 %. Для деревьев 
контроля характерен в среднем невысокий 
уровень пролина – 2.96 + 0.27 мкМ/г, кото-
рый колеблется в достаточно узких пределах 
(1.84–4.53 мкМ/г) (рис. 3).

Рис. 3. Содержание пролина в хвое сосны обыкновенной в оптимальные годы. S – Ступинский тест-
объект, M – Московский проспект

Fig. 3. The proline content in the needles of Scots pine in optimal years. S – Stupinsky test-objekt; M – 
Moscovsky avenue 

Объект «Московский проспект». Юве-
нильный период формирования насажде-
ния «Московский проспект» пришелся на 
относительно нормальные экологические 
условия. После того как в середине 1970-х гг. 
данный лесной массив вошел в городской 
округ Воронежа, его развитие продолжа-
лось под прессингом постоянно нарастаю-
щего техногенного стресса.

По данным мониторинговых исследова-
ний, интенсивность семеношения большин-
ства деревьев Московского проспекта ниже 
региональной нормы – 2–3 балла. Шиш-
ки, как правило, более мелкие по размеру. 
Средний уровень полнозернистости семян 
составляет 69.1 + 3.0 %. Значения варьиру-
ют в границах 62.8–78.9 %, что на 15–20 % 
ниже региональной нормы. Реализованная 

норма реакции вдвое шире ступинской и по 
амплитуде приблизилась к потенциальной 
(0.0–93.7 %). Изменилась структура выбор-
ки за счет появления низкопродуктивного I 
класса и резкого увеличения доли деревьев 
II класса (см. рис. 1). Модальные значения 
второго признака – число семян на шишку – 
ниже региональной нормы на треть: 16.4 + 
1.4 шт. (в пределах 13.6–17.2 семени) и на-
ходятся в зоне II класса (см. рис. 2). Реали-
зованная норма реакции смещена к левому 
пределу (0.0–37.4 семени), амплитуда изме-
нения признака близка к Ступино (74.8 %). 
Здесь следует учитывать, что пустосемян-
ность у сосны обусловлена гибелью зароды-
шей в раннем эмбриогенезе. Редукция чис-
ла семян связана с летальностью семяпочек 
до оплодотворения из-за недоопыления и 
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нарушения проэмбриогенеза.
Уровень влаги в свежесобранной хвое де-

ревьев выше, чем на контрольном объекте, 
– 60.5 + 2.82 %, что, по-видимому, обуслов-
лено его природой. В литературе описаны 
случаи увеличения содержания влаги в хвое 
сосны обыкновенной по мере приближения 
к источникам загрязнения как приспособи-
тельная реакция организма, направленная 
на детоксикацию избыточного содержания 
тяжелых металлов (Кизеев и др., 2009). По 
содержанию влаги деревья очень разнород-
ны. Амплитуда изменчивости признака со-
ставляет 31.3 % (40.2–71.6 %), что в 2.7 раза 
больше, чем в Ступино (11.6 %) (см. рис. 2). 
Величина дефицита влаги – 16.2 + 1.83 %, что 
выше контроля в 1.9 раза. Причем если ми-
нимальные значения признака сопоставимы 
(5–6 %), то максимальные отличаются вдвое: 
12.6 % в Ступино, 25.6 % – на Московском 
проспекте. Ранее показано, что атмосфер-
ное загрязнение способно повышать дефи-
цит влаги растений за счет роста скорости 
водоотдачи и понижения водоудерживаю-
щей способности хвои сосны (Прожерина, 
2006). Еще одним анализируемым показа-
телем является содержание коллоидно-свя-
занной воды. Ее уровень у деревьев опытно-
го варианта резко, в 3.9 раза, повышен (75.3 
+ 2.37 %). Нижняя граница признака равна 
58.9 %, что на 1/3 выше верхнего его преде-
ла в контроле.

Свободный пролин является стрессовым 
метаболитом, его концентрация свидетель-
ствует о текущем состоянии растения и пря-
мо зависит от факторов окружающей сре-
ды (Кузнецов, Шевякова, 1999; Verbruggen, 
Hermans, 2008). Установлено, что содер-
жание пролина в хвое деревьев с Москов-
ского проспекта превышает контроль в 2.5 
раза (7.43 + 1.73 мкМ/г). Для них характерна 
широкая область распределения признака 
(1.45–15.38 мкМ/г) (см. рис. 3). Ранее для 
сосны и ели показано увеличение пролина 
в хвое при атмосферном загрязнении (Доро-
феева, 1981).
Обсуждение 

В оптимальные годы ступинская популя-
ция находится в состоянии, близком к равно-
весию, характеризуется упорядоченностью 
процессов, оптимальной изменчивостью и 
устойчивостью. Особенностью таких лесных 
экосистем является то, что они всегда после 
возмущения (в пределах адаптационных 
возможностей вида) возвращаются в исход-
ное положение – региональной нормы. Для 

поддержания упорядоченности им необхо-
дима энергия. В зоне высокопродуктивных 
сосновых лесов, куда входит район иссле-
дований, энергетических ресурсов у сосны в 
системах «вид – среда» и «генотип – среда» 
достаточно для сбалансированного разви-
тия вегетативной и генеративной сферы, что 
подтверждается экспериментальными дан-
ными.

На техногенно загрязненной территории 
Московского проспекта биологические и 
экологические требования сосны обыкно-
венной и параметры среды обитания со-
впадают лишь частично. Растительные со-
общества тратят часть своей энергии на де-
токсикацию внутренней среды и сохранение 
гомеостаза. Поэтому они вынуждены не 
просто приспосабливаться к хронической 
стрессовой нагрузке, но использовать наи-
менее энергозатратные пути выживания и 
жизнеобеспечения. Один из таких путей – 
переход в качественно иное жизненное со-
стояние – слабо неравновесной системы. 
Для неравновесных систем при отсутствии 
внешнего воздействия характерен более 
низкий уровень упорядоченности. При поло-
вом воспроизведении избыточная изменчи-
вость частично нивелируется путем элими-
нации наиболее отклоняющихся генотипов, 
что проявляется в виде пустосемянности и 
уменьшения числа семян в шишках.

При смене одного устойчивого состоя-
ния на другое неизбежно происходит пре-
образование предшествующей структуры 
и функций (Раутиан, 1993). Во многом это 
происходит посредством реорганизации ме-
таболических процессов, усиления репара-
тивной способности растений, расширения 
нормы реакции (Чудинова, Орлова, 2006). 
При частичном дисбалансе генотипы име-
ют больше степеней свободы, нормы реак-
ции перекрываются, что обеспечивает их 
устойчивость к дополнительной стрессовой 
нагрузке. Однако переход в данное функ-
циональное состояние сопряжен с падени-
ем качества как лесных экосистем, так и их 
семенного потомства. При нормализации 
среды данное состояние обратимо. Возвра-
щение сосны к динамическому равновесию 
происходит в ходе полового размножения в 
системе «родители – потомки» (Кузнецова, 
Машкина, 2011).
Заключение

Деревья и популяционные выборки на-
саждений сосны из экологически благопри-
ятных (Ступинский тест-объект) и техногенно 
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загрязненных (Московский проспект) мест 
обитания достоверно отличаются по эко-
логически зависимым морфологическим и 
физиолого-биохимическим показателям, за 
исключением содержания влаги. При срав-
нении данных объектов наблюдается общая 
тенденция – расширение границ варьирова-
ния признаков в неблагоприятных условиях.

Морфологические признаки у анализиру-
емых объектов имеют разную структуриро-
ванность и адаптивную норму реакции. По-
вышенная изменчивость и тип трансформа-

ции структуры выборки в череде оптималь-
ных лет не меняется, что свидетельствует о 
стабильности данных состояний. Вероятно, 
при хроническом техногенном загрязнении 
стрессоустойчивость вида обеспечивается 
переходом растений на менее энергоза-
тратный путь развития – слабо неравновес-
ной системы. Высвобождающаяся при этом 
энергия идет на поддержание жизнеспособ-
ности и выживание растений в аномальных 
условиях.
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CHANGING THE VITAL STATE OF PINUS 
SYLVESTRIS L. AS A WAY OF SURVAL 

IN A TECHNOGENICALLY POLLUTED 
TERRITORY
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technogenic stress

Summary: Forest woody plants are an integral part of the ecological framework 
of large cities. The aim of the research was a comparative morphological and 
physiological-biochemical study of pine forest cultures from technogenically 
polluted (Voronezh, “Don” highway) and environmentally friendly territory 
(Voronezh region, Stupinsky test-object). We studied the distribution of 
variability between populations and within them by the traits of seed 
productivity (number and proportion of plump seeds per cone) and water 
regime (moisture deficiency, total moisture content, amount of colloid-bound 
water). It is shown that the range of variability of traits in the Stupino population 
is minimal. Seed efficiency of cones is high. Physiological and biochemical 
parameters, on the contrary, have lower modal values. This indicates that 
the population is in a state of dynamic equilibrium, which is characterized by 
stability and order. The “Moscovsky avenue” planting, on the contrary, has 
lower productivity, a wider response rate, and a high level of trait variability. 
Differences between the objects (with the exception of moisture content) 
are statistically significant. In optimal years, the amplitude of variability and 
types of structure transformation do not change, which confirms the stability 
of these vital states. The constancy of the traits indicates that the pine trees 
growing along the highway are a weak non-equilibrium system. We discuss the 
energy concept of plant adaptation, according to which the adaptation of a 
species to anthropogenic stress requires additional energy. To survive, plants 
are forced to switch to a less energy- consuming path of development. The 
non-equilibrium state provides a certain level of their stress resistance and 
at the same time leads to a decrease in the quality and productivity of pine 
forests and their seed progenies.
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