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Подано аналіз сучасних уявлень про вплив основних екологічних факторів на фізіолого-біохімічні процеси 
адаптації деревних рослин. Наведено приклади результатів авторських досліджень фізіологічних реакцій 
окремих порід на умови міського середовища Львова. Розглянуто важливість забезпечення умов оптимального 
мінерального живлення рослин як бази метаболічної адаптації інтродуцентів. 
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Природна дендрофлора України налічує понад 
500 видів рослин [18, 23, 37]. Час від часу, впродовж 
кількох століть на її теренах робилися спроби інтроду-
кувати велику кількість екзотичних господарсько цін-
них і декоративних представників флор світу [18]. 
Лише у ліси нашої держави вводилося понад 100 но-
вих деревних порід, але у даний час їх виявлено, за де-
якими даними, лише 58 видів [24, 33], а перспек-
тивними вважаються близько 20 видів [33]. 

З переселенням рослини в умови, значно відмінні 
від попередніх, але такі, що дають мінімальне віднов-
лення поколінь, обов'язкове започаткування місцевого 
внутрішньовидового формоутворюючого процесу [43, 
40]. Передвісником його є відповідна зміна характеру і 
темпу метаболізму – а саме ослаблення динаміки син-
тезу чи гідролізу одних речовин і посилення інших, 
зокрема, запасних пластичних речовин та ферментів, 
при збереженні синтезу типових генетично зумовле-
них білків та ДНК [2, 20, 39]. При цьому створюється 
матеріальний базис для виникнення нових форм, різ-
новидів, екотипів [19]. Зміна динаміки і змісту внут-
рішніх процесів у рослині супроводжується її анатомі-
чною і морфологічною перебудовою [7, 19, 41]. 

Таким чином, на рівні екофізіології основи інтро-
дукції деревних рослин концентруються у площині 
проблем, що пояснють, як фізіологічні механізми реа-
гують на змінене середовище життя і антропогенний 
вплив та дозволяють виявити біоіндикаційну цінність 
адаптивних реакцій у дослідженні динаміки і прогнозу 
розвитку особин у конкретних умовах довкілля [1, 6, 
7, 22, 29, 30, 32, 40, 44]. 

Оскільки сучасна селекція деревних порід, як га-
лузь ґрунтується на інтродукції, генетиці, фізіології та 
біохімії рослин [28], аналіз фізіолого-біохімічних реа-
кцій на середовище життя вельми актуальний. Знання 
та практичне застосування фундаментальних аутеко-
логічних положень фізіології деревних рослин повинні 

стати рушіями інтенсивного розвитку сучасної інтро-
дукції і селекції нових деревних порід для лісового та 
зеленого господарства. 

За сучасними уявленнями, короткочасна, але істо-
тна зміна життєво важливих параметрів місце-
зростання організму викликає його неспецифічну реа-
кцію – стрес [27]. Тривалі зміни факторів середовища 
викликають переважно специфічні реакції. Перша фа-
за стресової реакції рослини – збудження, друга – ада-
птація, третя фаза – виснаження ресурсів надійності. 
Адаптація – це здатність організму зберігати достатній 
рівень функціонування у зміненому середовищі шля-
хом регулювання внутрішніх процесів [20]. 

Фактори, здатні викликати стрес у рослин в ан-
тропогенізованих умовах, можна розділити на фізичні 
(температура, дефіцит води або надзволоження, освіт-
леність, опромінення, механічні пошкодження – обрі-
зка, стрижка) та хімічні (викиди автомобілів, газові та 
тверді викиди підприємств, рН, осолодіння і засолення 
ґрунтів, дефіцит елементів живлення, гіпо-, аноксія) 
[6, 19]. 

Підвищена температура повітря і ґрунту у теплий 
період вегетації у насадженнях міських зелених зон, 
особливо у скверах і на вулицях, є головним чинником 
ксерофітизації урбогенного середовища, як безпо-
середнім, так і непрямим стресором [31]. Непряма дія 
температури як стрес-фактора полягає у перегріві ґру-
нту і зменшенні, особливо у верхніх шарах, запасів 
продуктивної вологи. Останнє дуже часто викликає 
локальну посуху навіть у такій зоні достатнього зво-
ложення, в якій розташоване місто Львів, де річна су-
ма опадів 688 мм, а середньорічний ГТК за теплий пе-
ріод – 1,9. 

Отже, посуха, як урбогенне явище локального ха-
рактеру, супроводжується дефіцитом води, високою 
температурою та інсоляцією, і починається з ат-
мосферної посухи. Критичний варіант посухи – сухо-
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вій, що може розвиватися у зонах інтенсивної забудо-
ви з твердим замощенням у той час, коли за межами 
міста клімат цілком прийнятний для рослин. 

Дефіцит води у тканинах рослин фіксується з мо-
менту, коли транспірація (витрата) перевищує її над-
ходження. Стійкий водний дефіцит має дві зовнішні 
ознаки: зрізаний пагінець не виділяє пасоки, а ранком 
зберігаються ознаки зневоднення тканини. Водний 
дефіцит, як правило, викликає тимчасове в'янення ли-
стків до середини дня. При цьому зростає всмоктуюча 
сила листків, що сприяє більш інтенсивному надхо-
дженню води з ґрунту.  

Зневоднення клітин починається з втрати вільної 
води, зменшення водної оболонки білків. Порушуєть-
ся функціональність білків-ферментів, спадає актив-
ність ферментів синтезу, активізуються гідролітичні 
процеси. Гідроліз полісахаридів веде до нагромаджен-
ня у тканинах розчинних вуглеводів, моноцукрів, ди-
сахаридів, первинний синтез і відтік яких у корені спо-
вільнений. Таким чином, збільшення вмісту простих 
вуглеводів у листках не у результаті активізації фото-
синтезу, а за умов водного дефіциту – це неспецифіч-
на адаптивна реакція стійких здорових дерев на не-
сприятливі умови. Зокрема, нашими дослідженнями 
[9, 10, 14] встановлено, що такі породи, як дуб звичай-
ний, гіркокаштан звичайний, бук лісовий в умовах ін-
тенсивного техногенного пресу (сквери, вулиці) на-
рощують вміст цукрів або інших безазотистих водо-
розчинних екстрактів у листках (рис.). У сприятливих 
для фотосинтезу умовах парку у листках дерев міс-
титься менше водорозчинних цукрів, які зразу ж 
включаються у склад інших важливих метаболітів. Це 
свідчить про істотно більший діапазон адаптивних ре-
сурсів дерев порівняно з вуличними, садовими місь-
кими і навіть природними лісовими насадженнями.  

У непристосованих рослин нагромадження саха-
рози, інших цукрів провокує інтенсивне дихання. Клі-
тинне дихання – це джерело енергії рослини, що виві-
льнюється у результаті окислення органічних речовин 
з утворенням активних метаболітів. Однак посухос-
тійкі організми, очевидно, не потребують додаткової 
енергії, оскільки істотних змін у їх диханні не спосте-
рігається, а вміст цукрів у листках у результаті дихан-
ня не зменшується. 

Водний дефіцит не лише гальмує дихання, а й 
ріст і розтягування клітин, що зумовлює дрібноклітин-
ність тканин. Останнє, у свою чергу, веде до істотного 
збільшення пропорції клітковини у загальній масі су-
хої речовини, особливо листка. За нашими дослід-
женнями [10, 15, 17], листки більшості порід (клен го-
стролистий, багряник японський, липа серцелиста, 
акація біла, ясен звичайний), що зростають у вуличних 
насадженнях та подібних за станом середовища скве-
рах зеленої зони Львова і у лісі містять більшу пропо-
рцію клітковини порівняно з парковими насадження-
ми. Однак у лісі, де мінімальний техногенний прес, 
діють інші екологічні фактори, що зумовлюють дріб-
ноклітинність тканин. Їх можна об'єднати під таким 
поняттям як фітоценотична конкуренція (за поживні 
речовини, воду, світло). 

Посухостійкість рослин збільшується при утво-
ренні на листках товстої кутикули, яка будується з ку-

тину, восків, суберину – складних ефірів жирних кис-
лот у сполуці з високомолекулярними одноатомними 
спиртами жирного ряду. Із маси всіх ефіроекстрактив-
них ліпідів воски, кутин, суберин у листках є доміну-
ючими компонентами, оскільки запасних жирів у лис-
тках немає, а ліпіди мембран і фосфоліпіди становлять 
дуже малу їх пропорцію. 

Очевидно, що загальний вміст ліпідів у листках 
порід з потовщеною кутикулою може характеризувати 
певну адаптованість рослини у ксерофілізованому се-
редовищі. Виконані нами аналізи сухої речовини лист-
ків ряду порід дають підстави припустити, що у ксе-
рофілізованому і забрудненому середовищі вулиць 
центру міста рослини адаптуються нарощуючи ліпої-
дний комплекс. Причому, у дуба звичайного, липи 
широколистої це спостерігається поступово від лісу, 
парку до скверу і вулиці [9, 10]. 

Серед інших біохімічних механізмів захисту від 
посухи можна виділити розщеплення (протеоліз) ви-
сокомолекулярних білків до простих їх субпродуктів. 
Збільшення пропорції небілкових форм азотистих спо-
лук і відтік їх з листків, зменшення вмісту білків свід-
чать про другу адаптаційну фазу дерева. Зокрема, мак-
симальний, за нашими дослідженцями, в умовах Львова 
синтез білків у рослинах спостерігається в умовах пар-
ку, про що свідчить найвищий вміст як азоту, так і 
протеїну у листках дуба звичайного, лип серцелистої 
та широколистої [8, 10, 13], ясена звичайного, верби 
білої, акації білої. Найменший вміст протеїдів і, зок-
рема, білку виявлено у листках клена гостролистого, 
липи широколистої, верби білої вуличних та лісових 
насаджень, хоч пояснюється це зовсім різними причи-
нами. У лісі синтез білку обмежений дефіцитом азо-
тного і фосфорного живлення, а по вулиці – саме ур-
богенним пресом на рослини. 

Надлишок води при перезволоженні або забо-
лоченні ґрунтів викликає в основному хімічні стреси 
(гіпо-, аноксія, голодування на елементи мінерального 
живлення), що розглядатимуться нижче. 

Пряма дія такого стресора як температура спосте-
рігається у трьох проявах: перегріві, переохолодженні 
або заморожуванні. Для дендрофлори міст західного 
регіону України з помірноконтинентальним м'яким 
кліматом найбільш актуальними є перегрів і заморо-
жування. Проблема переохолодження рослин існує у 
теплому субтропічному і тропічному поясах. 

Як правило, перегрів рослин спостерігається при 
підвищенні температури тканин понад 35°С і на фоні 
дефіциту води. При цьому збільшується або зменшу-
ється в'язкість цитоплазми, сповільнюється її рух, зро-
стає концентрація клітинного соку і проникність клі-
тин для гліцерину, еозину, сечовини та інших сполук. 
Екзоосмос знижує осмотичний внутрішньоклітинний 
тиск. Однак при температурі вище 35°С він знову 
зростає, оскільки посилюється гідроліз крохмалю, збі-
льшується пропорція моноцукрів. Таким чином, дина-
міка вмісту крохмалю, моноцукрів у листках дає певну 
інформацію про стійкість організмів до перегріву. 

На фоні водного дефіциту перегрів істотно акти-
візує гідроліз полімерів. Певну загрозу стійкості тка-
нин листка при інтенсивному протеолізі створює виві-
льнений, або увібраний коренями аміак. Проте у стій-
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ких організмів детоксикація аміаку досягається зав-
дяки збільшенню вмісту органічних кислот, моно-
цукрів та інших безазотистих речовин у листках. 
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Рис.  Склад абсолютно сухої маси листків дерев у 
антропогенізованому середовищі, % 

Зіставлення фізіолого-біохімічних реакцій рослин 
на водний дефіцит і перегрів свідчать про їх тісний 
зв'язок і подібність. 

Стійкість деревних рослин до морозу залежить 
від динамічності його зростання. Раптовий спад тем-
ператури нижче 0°С спричиняє кристалізацію води у 
клітинах і їх механічне руйнування. Повільне охоло-
дження сприяє формуванню кристалів льоду у міжклі-
тинному просторі при витісненні повітря і зневодненні 
клітин. Отже, стійкість організму до морозів залежить 
від ступеня зневоднення клітин, водоутримуючої зда-
тності та істотності їх механічного пошкодження. 

Захист клітин від зневоднення через утворення 
льоду досягається за допомогою кріопротекторів, що 

утворюються при гідролізі крохмалю до моно- та олі-
госахаридів, синтезі гідрофільних білків. Насичення 
клітинних стінок геміцелюлозою протидіє формуванню 
великих кристалів льоду у міжклітинному просторі і 
запобігає руйнації клітин. До перезимівлі морозостійкі 
рослини нагромаджують більше згаданих метабалітів і 
запасних поживних речовин, що є резервами стійкості 
та швидкого відновлення шляхом відростання. Таким 
чином, вищий вміст у морфологічних органах і ткани-
нах конкретних деревних порід (форм, культиварів, со-
ртів) крохмалю, цукрів, білків, жирів і деяких інших 
метаболітів можна розглядати як стійкі ознаки їх зимо-
стійкості у нових умовах інтродукції [25]. 

Освітленість як фізичний стресор безпосередньо 
впливає на фотосинтез – процес трансформації ор-
ганізмом енергії світла у хімічну енергію сполук. Ефе-
ктивність фотосинтезу у листяних порід істотно змі-
нюється залежно від висоти крони, кількості листків і 
їх взаєморозміщення [19, 22, 28]. Нижчі гілки можуть 
взагалі не продукувати вуглеводів для зростання голо-
вного стовбура. Освітлені листки відрізняються від 
притінених більшою концентрацією хлорофілу на оди-
ницю поверхні на кількість карбоксилуючих фермен-
тів та носіїв електронів. Притінені листки формують 
більш потужний, ніж освітлені, світлопоглинаючий 
хлорофілбілковий комплекс, що сприяє ефективному 
використанню малоінтенсивного світла. У такий спо-
сіб дерево частково балансує фотопродуктивність всіх 
здорових листків у кроні. Механічне пошкодження 
крони або стрижка зелених пагонів у літній період 
спричиняють стрес через зміну ступеня освітленості 
адаптованих до слабкого світла листків. Оскільки 
швидкі анатомо-морфологічні зміни у пошкодженому 
ФАР неможливі, деякі нестійкі породи до кінця веге-
тації можуть загинути. 

Група фізичних стресорів, як правило, діє на рос-
лини комплексно, тому їх реакції можуть проявлятися 
у досить несподіваних і досі не вивчених формах на 
біохімічному і клітинному рівнях. 

Група хімічних стрес-факторів надзвичайно різно-
манітна і багата активними агентами у великих містах 
і промислових центрах [6, 7, 22, 26, 42]. Домінуючими 
є газові викиди транспорту та промисловості, дію яких 
неможливо розпізнати, тому доцільно розглядати у 
комплексі [22]. У складі викидів сірчистий газ, окисли 
азоту, чадний газ, фтор, хлор, аміак, сполуки важких 
металів, органічні сполуки, сажа, пил та інші. Ексгала-
ти поділяють на чотири групи: дими, тумани, пари, 
пил. Дими, тумани і пари мають властивість безпосе-
реднього проникнення у продихи листків і впливу на 
метаболізм клітин. Пил закупорює їх, що погіршує 
транспірацію і газообмін, забруднення поверхні лист-
ків погіршує використання світла. Найагресивнішими 
є газові стресори, а саме фтор, хлор, окисли сірки та 
сполуки азоту [6, 22, 39, 42, 45]. Найстійкішими і дов-
годіючими полютантами є важкі метали, що, як пра-
вило, включаються у малий біологічний цикл. Вони 
можуть негативно впливати як на фотосинтез рослин 
[3], так і на всі інші процеси у них. 

Хімічні полютанти промислового середовища ак-
тивно впливають як на вміст вуглеводів у рослинах 
[5], так і на акумуляцію запасних асимілянтів, зокрема 
у насінні деревних порід [4]. 
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Кислі гази і кислі дощі викликають постійне під-
кислення цитоплазми клітин, зумовлюють нагромад-
ження кальцію, цинку, свинцю, міді та інших еле-
ментів [34]. Дослідження динаміки кислотності гомо-
генату живих листків дерев упродовж вегетації у тех-
ногенно забруднених умовах Львова [16] показало, що 
на початку літа спостерігається підкислення внутрі-
клітинного середовища у більшості порід. 

Згодом деякі породи зберігають підвищену кис-
лотність, але більшість втрачають її і до осені набу-
вають навіть лужної реакції. Крім того, встановлено, 
що насичення тканин листка зольними елементами, 
яке спостерігається у забрудненому довкіллі, тісно ко-
релює з втратою кислотності гомогенату [12, 13]. 

Дефіцит кисню у ризосфері дерев, спричинений 
рекреаційним ущільненням, або частим тривалим пе-
резволоженням ґрунту, викликає у рослин гіпоксію чи 
навіть аноксію. Пряма адаптивна реакція на аноксію 
полягає в істотному сповільненні розпаду білків та лі-
підів. Непряма дія дефіциту кисню – створені анаеро-
бні умови мікробіологічної діяльності у зоні корене-
вих волосків. Анаеробна мікрофлора ґрунту при де-
пресії аеробної істотно погіршує мінеральне живлення 
деревних порід. 

Нестача або відсутність певного елемента міне-
рального живлення рослини викликає настільки значні 
фізіолого-біохімічні зміни у клітинах, що вплив інших 
урбогенних факторів виявити стає неможливо. За ін-
тенсивного газового забруднення повітря у зоні при-
землення і розсіювання організованих промислових 
викидів [38, 39] вміст азоту істотно збільшується у ба-
гатьох порід: дуба звичайного, липи серцелистої, кле-
на гостролистого та інших; в окремих порід (гіркока-
штана звичайного) зростає слабо, а в акації білої дещо 
зменшується. Азотне голодування дерев у зеленій зоні 
міст веде до порушення синтезу амінокислот, білків, 
викликає хлороз листків і, зрештою гальмує ріст клі-
тин. Дефіцит фосфору в організмі – це передусім по-
рушення енергетичного забезпечення асиміляції і ди-
симіляції вуглеводів, жирів, білків, депресія генера-
тивних функцій. Зменшення вмісту обмінного калію у 
ґрунті негативно позначається на катіонно-аніонному 
балансі клітин, порушує їх наводненість, зменшує по-
сухостійкість дерев. Характерною ознакою магнієвого 
голодування є втрата хлорофілу старими листками 
між жилками, спад інтенсивності фотосинтезу і асимі-
ляції. Нестача кальцію порушує електрофізіологічні 
внутріклітинні реакції, сповільнює ріст меристем. Мі-
кроелементи мідь, бор, залізо, марганець, цинк та інші 
беруть безпосередню участь у ферментативних окис-
но-відновних реакціях, тому їх дефіцит знижує стій-
кість організму до урбогенного і техногенного середо-
вища, як і дефіцит макроелементів. 

Асиміляція рослинами [35, 36] та розподіл по де-
реву [21] елементів живлення досліджувалися зде-
більшого у лісових насадженнях для пошуку шляхів 
позитивного впливу на їх кругообіг та підвищення 
продуктивності лісостанів. Дослідження особливостей 
мінерального живлення дерев в умовах зеленої зони 
Львова сприяло з'ясуванню фактичних рівнів асиміля-
ції N, P, K, Ca, Mg листками деяких порід залежно від 
екологічних умов розташування тест-об'єктів [11, 12]. 

Також встановлено біохімічні ознаки надходження 
елементів живлення у розрізі крони та пагона дуба 
звичайного та клена гостролистого, що ростуть у де-
градованому міському довкіллі [13]. Результати дослі-
джень свідчать, що згадані породи найповніше асимі-
люють поживні елементи в умовах паркових наса-
джень, чим найкраще протистоять техногенному пре-
су міста, добре ростуть і розвиваються. Критичні умо-
ви живлення формуються у вуличних насадженнях, де 
спостерігається порушення багатьох інших, зокрема, 
похідних фізіологічних функцій. Останнє зумовлює 
наближення адаптаційних ресурсів до критичної межі 
у більшості обстежених порід. 

Традиційно низькоякісне будівництво ґрунтового 
покриву під озеленення у зонах новобудов найчастіше 
ставало першопричиною створення несприятливих 
умов живлення рослин і їх всихання у молодому віці. 

Крім дефіциту елементів живлення і гіпоксії, ви-
сока кислотність ґрунтів або підґрунтя гальмує норма-
льний розвиток кореневих систем рослин. Проти-
лежна крайність – інтенсивне підлужування, засо-
лення або осолодіння міських ґрунтів. Пристосування 
видів до таких умов вирощування залежить здебіль-
шого від їх екологічної адекватності. 

З вищенаведеного випливає, що у зміненому ан-
тропогенними чинниками довкіллі інтродукція та 
акліматизація деревних рослин ускладнюється, але з 
врахуванням і вмілим використанням фізіолого-біохі-
мічних ознак, як індикаторів адаптації, може бути ціл-
ком успішною. Особливості клімату і мікроклімату, 
ґрунтів, характеру забруднення зумовлюють істотні 
метаболічні зміни у рослинах, позначаються на їх жи-
вленні. На нашу думку, саме забезпечення можливості 
нормального живлення деревних рослин створює ста-
більну метаболічну базу адаптації організму у процесі 
інтродукції, акліматизації та культивування у різнома-
нітних умовах. Аутекологічна здатність порід асимі-
лювати достатню кількість поживних речовин у різно-
манітних умовах антропогенізованих екосистем пови-
нна служити основною позитивною ознакою при від-
борі як вихідного матеріалу, так і перспективних для 
сортовипробування особин у сучасній селекції.  
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P. Hnativ 

PHYSIOLOGICAL PROBLEMS OF 
INTRODUCTION OF WOOD PLANTS IN 
ANTHROPOGENNOUS ENVIRONMENT 

The analysis of modern knowledge about influ-
ence of the basic ecological factors in physiological 
and biochemical processes of adaptation of trees 
plants is sent. Here are suggested the examples of re-
sults of author's researches of adaptive reactions of 
separate introduction species on conditions of L'viv 
urban zone environment. The importance of creation 
of conditions for an optimum mineral feed of plants as 
basis of their metabolic adaptation in new envi-
ronment is considered. 

 
 

 
 

 


