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Это первая часть обзора работ по изучению адаптивных реакций древесных растений на техногенные изменения среды. Рассмотрены 

научные публикации, в которых описаны макро- и микроморфологические изменения хвои и листьев древесных растений. Выделены 

специфические и неспецифические реакции разных древесных видов как на один и тот же техногенный фактор, так и на разные виды 

воздействия, включая искусственную фумигацию и внесение токсикантов в среду. Показана относительная независимость адаптивных 

реакций в пределах листа и хвои, несмотря на единство и целостность этих органов. Обсуждаются причины данных поливариантных 

реакций, лежащие в основе адаптивного потенциала, принципа множественного обеспечения биологически необходимых функций для 

сохранения гомеостаза, толерантности видов к техногенезу.
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The first of a series of reviews of the adaptive responses of woody plants to anthropogenic environmental changes addresses publications where 

macro- and micromorphological changes of leaves and needles are descried. Specific and nonspecific responses of different species to the same 

factor or to different factors including experimental fumigation and toxicant application are delineated. The relative independency of different 

adaptive responses within a leaf or needle is demonstrated despite that these organs are highly integrated entities. The causes of such diverse 

responses are discussed with emphasis on the importance of multiple ways of maintenance of biological functions for homeostasis and tolerance 

to anthropogenic impacts. 
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Введение
Лист является наиболее чувствительным и в то же 

время информативным органом растительного орга-
низма, отражающим влияние изменчивых условий 
окружающей среды. Длительное постоянное воздей-
ствие техногенных загрязнителей на растительность 
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приводит к изменению анатомического строения 
листьев растений и их выраженной ксероморфиза-
ции, что проявляется в изменении размеров листь-
ев, клеток, толщины эпидермиса, мезофилла, в более 
мощном развитии механической ткани, увеличении 
плотности жилкования и плотности устьиц на 1 мм2 

ПРИРОДА



87

поверхности листа, уменьшении ширины устьичных 
щелей в течение дня и т. д. Наибольшие морфологи-
ческие изменения претерпевают листья, подвергаю-
щиеся действию химических веществ в зачаточном 
состоянии. Наиболее общей реакцией, возникающей в 
процессе приспособления к условиям загрязнения, яв-
ляется редукция площади листа. Уменьшение разме-
ров листовой пластинки в неблагоприятных условиях 
среды обусловлено короткой стадией деления клеток, 
подавлением фазы растяжения клеток из-за недостат-
ка ассимилянтов и нарушения гормональной регуля-
ции роста, быстрой дифференциацией тканей, сниже-
нием скорости роста листьев и ранним их старением. 
Сокращение листовой поверхности ведет в свою оче-
редь к снижению транспирации, уменьшению погло-
щенного излучения и, следовательно, к снижению фо-
тосинтетической активности. Слойность мезофилла 
при этом у растений, не имеющих специализирован-
ной хлорофиллоносной обкладки проводящих пуч-
ков, увеличивается, и особенно сильно развивается 
палисадная ткань [1, 7, 13, 15, 16, 20, 24, 27–29, 36, 37, 
49]. Увеличение числа слоев и плотности столбчатых 
клеток до некоторой степени компенсирует малую 
площадь листа. Вместе с тем, основные направления 
структурных адаптаций листьев в условиях стрес-
са связывают с развитием плотной упаковки клеток 
мезофилла (пикноморфное), склеренхимной обклад-
ки пучков прокамбиального происхождения (склеро-
морфное) и большого объема водоносной паренхимы 
(суккулентное) [8, 10]. Сделан вывод, что увеличение 
плотности жилкования является показателем процес-
са адаптации к антропогенным нагрузкам, а его осла-
бление – признак угнетения растения [14].

Анализ большого массива публикаций показывает, 
что в дендроэкологии к специфическим адаптивным 
реакциям принято относить следующие морфологи-
ческие изменения: уменьшение линейных размеров, 
площади и массы листа/хвои, размеров устьиц, тол-
щины губчатой паренхимы; увеличение устьичной 
плотности, плотности жилкования, толщины листа и 
всех тканей (кроме губчатой паренхимы) и др. Данные 
адаптивные реакции направлены на активное огра-
ничение влияния стрессового фактора и уменьшение 
проникновения токсикантов внутрь ассимиляцион-
ного аппарата.

Таким образом, макро- и микроморфология хвои и 
листьев очень часто используются для мониторинга 
повреждения промышленными загрязнителями. Наи-
более общей и частой реакцией для всех видов расте-
ний в дендроэкологии считается усиление ксероморф-
ности вегетативных органов древесных растений, с 
другой стороны, различные промышленные загряз-
нители по-разному влияют на их морфологию, и от-
ветные реакции могут быть как специфическими, так 
и неспецифическими.

I. Влияние техногенеза 
на макроморфологию 

ассимиляционного аппарата: 
специфические и неспецифические 

реакции
Обзор влияния техногенеза на макроморфологи-

ческие параметры ассимиляционного аппарата дре-
весных растений проведен по климатическим зонам 
в направлении с запада на восток. В первую очередь 
дан обзор Европейской зоны в пределах Российской 
Федерации: Мурманск-Мончегорск-Москва-Арзамас-
Йошкар-Ола-Казань-Сыктывкар-Ижевск-Уфа-Кеме-
рово-Красноярск-Иркутск. Второй пояс составляют 
зарубежные страны Европы, Азии и островов Тихого 
океана: Польша-Болгария-Иран-Пакистан-Индия-Фи-
липпины. Третий пояс составляют континенты Се-
верной и Южной Америки, а также Африка.

Исследования динамики роста листьев и годичных 
побегов эндемичного вида Фенноскандии рябины Го-
родкова (Sorbus gorodkovii Pojark) в условиях полиме-
таллического загрязнения медно-никелевого комби-
ната «Печенганикель», расположенного в арктической 
зоне РФ, выявили, что промышленное загрязнение 
оказывает значительное ингибирующее воздействие 
на апикальный рост листьев. Особенно этот эффект 
выражен в начале вегетации, когда длина листьев в 
условиях загрязнения на 60–77% меньше контроль-
ных значений, к середине вегетации ингибирование 
роста снижалось до 50%, во второй половине веге-
тации – до 30–40%, к концу вегетации – до 16–26%. 
Длина побегов на экспериментальных площадках 
меньше контрольных значений на 50–60%, причем 
рост побегов ингибировался более значительно, чем 
рост листьев. Аналогичные данные были получены в 
условиях урбанизированной территории при иссле-
довании ценопопуляций S. gorodkovii в г. Мурманске 
[11, 12].

Основным источником техногенного загрязнения 
окружающей среды г. Мончегорска является круп-
нейший в Европе комбинат цветной металлургии 
«Североникель», от которого в атмосферу поступают 
загрязнители в виде сульфидов и пыль, содержащая 
тяжелые металлы (никель, медь, кобальт). Техноген-
ное загрязнение ингибировало рост побегов и разме-
ры листьев (длина и ширина) березы Черепанова на 
протяжении всего вегетационного периода, причем 
этот эффект наиболее выражен в первые дни вегета-
ции в зонах техногенной пустоши и редколесья [23]. 
При этом уточняется, что в экотопах со средним уров-
нем загрязнения наблюдалось увеличение размеров 
листьев берез, а при возрастании степени загрязнения 
тяжелыми металлами размеры листьев значительно 
уменьшались, и начинали преобладать процессы ксе-
рофитизации [18]. Однако у ели сибирской в этих же 
условиях наблюдалась нелинейная изменчивость мор-
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фометрических характеристик хвои: на стадии интен-
сивной дефолиации длина и масса хвои достоверно 
больше, чем в фоновых условиях, что обусловлено 
возрастанием подвижности элементов питания в по-
чве, а на последующих стадиях происходило сниже-
ние этих характеристик. Наименьшую относитель-
ную массу имели хвоя текущего года и однолетняя 
хвоя на последних стадиях разрушения (стадия ред-
колесья) [32]. Степень изменений в анатомическом и 
морфологическом строении ассимиляционных орга-
нов зависит от концентрации и токсичности загрязня-
ющих веществ, а также от длительности их действия 
и чувствительности видов. Высокие концентрации 
металлов вызывают ксерофитизацию и задержку ро-
ста листьев, в то время как низкие приводят к увели-
чению их размеров, что связано с растяжением клеток 
и увеличением межклеточных пространств [4].

В насаждениях ели европейской в зонах действия 
промышленных выбросов предприятий Московской 
области не установлено достоверных различий с 
контролем по длине, толщине хвои и ее массе в аб-
солютно сухом состоянии, но выявлено устойчивое 
снижение количества хвои на годичных побегах (до 
47%), плотности охвоения побегов, возраста хвои (на 
2–3 года), линейного прироста боковых побегов (дли-
на – до 39%, диаметр – до 25–31%) и их сухой массы 
(до 50%) [3].

Изучены морфологические показатели листьев 
липы Tilia cordata Mill., тополя Populus tremula L. и 
двух ив Salix fragilis L., Salix alba L. из разных город-
ских районов Арзамаса, характеризующихся разным 
уровнем техногенного загрязнения и развитыми от-
раслями машиностроения, приборостроения, произ-
водства строительных материалов и др. Увеличение 
техногенной нагрузки приводило к уменьшению раз-
меров листьев, повышению содержания золы и увели-
чению массы листьев. Полученные данные указыва-
ют на большую устойчивость T. cordata, S. fragilis и 
S. alba к загрязнителям в сравнении с P. tremula [61].

В г. Йошкар-Оле (доля выбросов автотранспорта 
составляет 70–85%, промышленных предприятий – 
15–30%) в техногенной среде у молодых генератив-
ных деревьев березы Betula pendula Roth уменьшался 
суммарный прирост и среднестатистический прирост 
побегов за год, а у старых генеративных деревьев про-
являлась поливариантность морфологии удлиненных 
побегов: увеличивалась длина побегов третьего по-
рядка (за счет значительного растяжения междоузлий) 
и числа побегов четвертого порядка, однако число ме-
тамеров на годичном побеге и количество укорочен-
ных побегов четвертого порядка оставалось постоян-
ным у особей всех генеративных групп. У молодых 
и средневозрастных генеративных групп деревьев 
липы Tilia cordata Mill. происходило угнетение ро-
стовых процессов удлиненных побегов, которое вы-

ражалось в уменьшении среднегодового прироста, чи-
сла метамеров и числа побегов следующего порядка, 
а у старовозрастных генеративных деревьев, напро-
тив, отмечалась активация ростовых процессов побе-
гов – увеличивался среднегодовой прирост (в 1,3–1,6 
раз), число метамеров и побегов следующего порядка. 
Кроме того, у Т. cordata уменьшались линейные раз-
меры и емкость почек, а у В. pendula изменения этих 
параметров отсутствовали. На основании этих иссле-
дований сделан вывод, что В. pendula является более 
приспособленной к специфическому микроклимату и 
загрязнению среды г. Йошкар-Олы [35].

Показано, что в условиях Казанского промышлен-
ного центра, представляющего собой совокупность 
химических и нефтехимических производств с пре-
обладающим углеводородным типом загрязнения, 
длина однолетней хвои и побегов 1, 2 и 3 годов сос-
ны обыкновенной значительно превосходила конт-
рольные значения, а у березы бородавчатой, напро-
тив, наблюдались значительное уменьшение размеров 
листьев и интенсивный преждевременный листопад, 
однако достоверных различий по длине одно- и дву-
летних побегов не обнаружено [5].

В зоне загрязнения Сыктывкарского лесопромыш-
ленного комплекса отмечено увеличение длины хвои 
ели Piceae obovata Ledeb., но уменьшение площади 
поперечного сечения. Указывается, что после сокра-
щения объемов выбросов загрязняющих веществ раз-
личия стали менее выраженными [34].

В условиях г. Ижевска (наибольший вклад в загряз-
нение атмосферы вносят предприятия черной метал-
лургии, теплоэнергетики, машиностроения, а в составе 
выбросов присутствуют диоксид углерода, оксиды азо-
та, диоксид серы, углеводороды, органические соедине-
ния, пыль) установлено, что с увеличением техногенной 
нагрузки происходило удлинение годичного побега у 
ивы козьей, рябины обыкновенной, яблони ягодной, то-
поля бальзамического и березы повислой [9].

Углеводородное загрязнение способствует проявле-
нию видоспецифических реакций у древесных видов 
в условиях нефтехимического загрязнения Уфимско-
го промышленного центра, вызывая усиление ксе-
роморфности одних морфологических параметров и 
ослабление других: у сосны наблюдалось увеличение 
размеров хвои при уменьшении ее массы, у листвен-
ницы и дуба – уменьшение размеров хвои и листьев 
при увеличении их массы, у ели – увеличение разме-
ров и массы хвои, у липы – уменьшение размеров ли-
стьев при стабильности их массы, у березы – умень-
шение всех морфологических параметров. При этом у 
сосны, лиственницы, дуба и ели побеги удлинялись, а 
у липы и березы побеги укорачивались. Следователь-
но, только у березы проявлялась «классическая» от-
ветная реакция – ксероморфизация листьев и побегов. 
По степени усиления ксероморфности ассимиляци-
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онного аппарата в ответ на промышленное загрязне-
ние исследуемые виды образуют ряд ель<сосна<дуб< 
лиственница<липа<береза. Указывается, что листвен-
ным древесным видам в целом характерна большая 
степень ксероморфности ассимиляционного аппара-
та, чем хвойным [2, 6, 19, 21, 30, 31].

На территории г. Кемерово источниками загряз-
нения атмосферного воздуха являются Кемеровская 
ГРЭС, КОАО «Химпром», ОАО «Кокс», а приоритет-
ными выбросами являются оксиды азота, диоксид 
серы, оксид углерода, полиароматические углеводо-
роды, в том числе бенз(а)пирен, и взвешенные вещест-
ва. Показано достоверное удлинение годичных побе-
гов древесных видов в непосредственной близости от 
промзоны по сравнению с самой удаленной от пром-
зоны точкой: у ели сибирской – на 54–57%, у рябины 
сибирской – на 14–25, у березы повислой – на 30–116%. 
У сосны обыкновенной, напротив, уменьшался при-
рост годичных побегов в длину, снижались сухой вес 
и продолжительность жизни хвои, но увеличивалась 
ее длина [22, 26].

Комплексный анализ хвои ели сибирской, произра-
стающей в магистральных посадках г. Красноярска, 
показал, что общей тенденцией являлось снижение 
сырого (на 9–61%) и абсолютно-сухого веса хвои (на 
9–55%), количества хвоинок на побеге второго и тре-
тьего годов жизни (на 15–34%) относительно конт-
рольных значений. Однако отличий по длине хвои не 
выявлено [17].

Исследовались изменения в морфологии хвои сосны 
обыкновенной при нарушении почвенных элементов 
питания в условиях атмосферного загрязнения Иркут-
ско-Черемховского промышленного центра, выбросы 
которого обусловлены предприятиями теплоэнерге-
тики, металлургии, химической и нефтехимической 
промышленности и содержат соединения серы и азо-
та, оксиды углерода, пыль, стойкие органические за-
грязнители и др. Показано, что в условиях загряз-
нения уровень S, F, Fe, Al, Pb, Cd, Hg, N, Ca, Mg в 
сосновой хвое увеличивался, а содержание P, K, Mn, 
наоборот, уменьшалось. Это приводило к снижению 
длины и массы хвои, длины побегов, количества хво-
инок на побегах. Сделан вывод, что воздействие ат-
мосферных техногенных загрязнителей приводит к 
системному нарушению функционирования организ-
ма растений [56].

Проведены исследования реакций листьев липы 
сердцевидной Tilia cordata Mill. по отношению к про-
мышленному загрязнению на юго-западе Польши на 
территории провинции Нижняя Силезия, которая под-
вергается выбросам от различных пылегазовых за-
грязнений от точечных источников (медной, угольной 
и энергетической промышленностей). Выявлено, что 
большая площадь и ширина листьев соответствовали 

участкам с более высокими концентрациями метал-
лов в почвах и листьях, а более низкие значения этих 
параметров относились к участкам, непосредствен-
но не подвергающимся промышленным и городским 
выбросам. Аналогичным образом на загрязненных 
участках была зафиксирована значительная асимме-
трия листьев, в то время как листья из незагрязненных 
участков менее асимметричны. Более высокие коэф-
фициенты вариабельности проанализированных па-
раметров листьев также имели место в загрязненных 
участках. Высокая и значительная дифференциация 
листовых черт между участками являлась реакцией 
на загрязнение окружающей среды [50].

В условиях загрязнения SO2, NxOx, Pb, As, Zn, Cu, 
промышленной пылью и др. в районе сталелитейного 
завода «Kremikovtzi» в Софийской долине (Болгария) 
у деревьев клена Acer platanoides L. наблюдались зна-
чительно ускоренные распускание, рост и развитие 
листьев на начальных этапах (апрель) вегетационно-
го периода: листья появились на две недели раньше, а 
линейные размеры и площадь вдвое больше в сравне-
нии с контролем (Национальный парк Витоша). Дан-
ные реакции рассматриваются как адаптация расте-
ний к промышленному загрязнению, то есть признак 
толерантности. Однако у зрелых листьев (май-ок-
тябрь) размеры листовых пластинок в условиях за-
грязнения, напротив, значительно меньше. У платана 
Platanus acerifolia Willd. площадь листа в условиях 
загрязнения снижалась приблизительно в два раза, 
а листья практически не повреждались хлорозами и 
некрозами. У ясеня Fraxinus americana L. в условиях 
загрязнения в два раза снижалась площадь листа (на 
44,1 см2), а на листьях наблюдалось множество мел-
ких некротических пятен [45–47].

Ряд исследований посвящен оценке морфологиче-
ских параметров древесных видов в Иране. В услови-
ях высоких уровней промышленного загрязнения от 
нефтехимических компаний в высокотемпературных 
районах Ирана основными токсикантами являются 
NOx, SO2, CO, HF, NH3, Cl, HCl, CaO, CaCO3, твердые 
и жидкие аэрозоли и органические соединения, повы-
шенные концентрации Si, Al, Na, Fe, Cd и более низ-
кие концентрации Mg, Ca, Ni, Pb, Cu, Zn, Mg, а также 
пыль. Были исследованы леса каллистемона Calliste
mon citrinus (Curtis) Skeels (10–15-летние деревья) в 
промышленном районе города Махшахр на юге Ира-
на, альбиции Albizia lebbeck Benth. в районе Хузестан 
и пропозиса Prosopis juliflora (Sw.) DC. вокруг одно-
го из нефтяных месторождений на юго-западе Ирана. 
Все морфологические признаки C. citrinus и P. juliflora 
(длина, ширина и площадь листа, длина черешка) по-
казали уменьшение в условиях загрязнения по срав-
нению с контролем, однако морфологические призна-
ки A. lebbeck показали увеличение длины и ширины 
листьев, но уменьшение площади листа, что говорит 
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37,1 и 46,2% соответственно), среднее – осенью, а наи-
меньшее – весной (на 28,4, 23,5, 32,5 и 26,3% соответ-
ственно). Среди исследованных видов минимальное 
уменьшение длины (19,9%), ширины (17,8%), площа-
ди листа (22,7%) и длины черешка (2,6%) наблюдали 
у Vitis vinefera, Fistacia vera, Ficus carica и Fistacia 
vera, а максимальное снижение этих параметров (72,6, 
50,6, 57,9 и 65,5% соответственно) отмечено у Punica 
granatum, Elaeagnus angustifolia, Rosa indica и Euca
lyptus tereticornis. По мере старения растений степень 
уменьшения морфологических характеристик листь-
ев в загрязненных условиях возрастала по сравнению 
с незагрязненными [53].

Серия работ направлена на исследования морфо-
логии листьев деревьев в различных городах Индии.  
В пределах  двухкилометровой зоны в районе метал-
лургических и химических заводов промышленного 
центра Калунга с преимущественным загрязнением 
SO2, NOx и промышленной пылью показано уменьше-
ние длины, ширины и площади листьев растений по 
мере приближения к источникам эмиссий, причем у 
одних видов значительное (сенна Cassia siamea Lam., 
манго Mangifera indica L.,калотропис Calotropis proc
era (Aiton) Dryand., тамаринд Tamarindus indica L.), а 
у других не столь значимое (лантана Lantana camara 
L., дальбергия Dalbergia sissoo Roxb., ним Azadirachta 
indica A. Juss, прутняк Vitex negundo L.). На значитель-
ное изменение формы листа указывает отсутствие у 
видов прямой связи между степенью уменьшения 
морфологических параметров, то есть значительно-
му уменьшению площади листовой пластинки могли 
соответствовать незначительные уменьшения длины 
и ширины [68]. На разных расстояниях (0,5, 4 и 18 км) 
от места сброса летучей золы от Бадарпурской ТЭЦ в  
г. Нью-Дели выбраны три экспериментальных пло-
щадки с древостоями A. indica. Показано, что зна-
чительнее всего уменьшалась длина листа, мень-
ше всего – ширина листа, а площадь листа в целом 
показывала тенденцию к снижению от контроля к 
среднезагрязненному участку, но при этом в услови-
ях сильного загрязнения площадь листа значитель-
но превосходила величину в среднезагрязненных и 
контрольных условиях [59]. Исследование эффектив-
ности удаления пыли городскими придорожными 
деревьями и влияния пылевой нагрузки на физиоло-
гию и морфологию листьев проведено на 12 пробных 
площадях в городе Ахмадабаде, имеющем источники 
загрязнения – теплоэлектростанцию, железнодорож-
ную станцию и дороги. Результаты показали, что пло-
щадь листьев всех видов деревьев уменьшалась прямо 
пропорционально увеличению уровня загрязнения на 
протяжении всего года. Корреляция между пылевой 
нагрузкой и площадью листьев показала статистиче-
ски высокую значимость у всех видов деревьев так-
же на протяжении всего года. Самая высокая чувст-

об изменении формы листа под влиянием нефтехи-
мического загрязнения [62–65]. Изменения листьев 
вяза (Ulmus minor «Umbraculifera») были исследова-
ны в условиях слабого, сильного и очень сильного 
автотранспортного загрязнения воздуха в Тегеране. 
Результаты показали, что при усилении загрязнения 
длина, ширина, площадь и флуктуирующая асимме-
трия листа, а также длина черешка значительно, но 
статистически недостоверно увеличивались, из чего 
сделан вывод об относительной устойчивости макро-
морфологических черт листьев вяза к загрязнению. 
При этом значительно, но также статистически недо-
стоверно уменьшается плотность листовых зубчиков 
и удельная площадь листа [38]. Результаты исследо-
вания морфологических особенностей ясеня Fraxi
nus rotundifolia Mill. и шелковицы Morus alba L. вдоль 
дороги Малайер-Хамедан с высоким трафиком дви-
жения в провинции Хамедан показали, что по мере 
приближения к дороге (30→20→10 м) и усиления за-
грязнения размеры листьев (длина и ширина) у обоих 
видов значительно уменьшались (особенно у M. alba), 
при этом значительно увеличивались количество ли-
стовых зубчиков и количество жилок (особенно у M. 
alba). Количество жилок обоих растений характери-
зовалось низкой пластичностью по отношению к уси-
лению загрязнения [39].

Ряд статей посвящен исследованиям морфологии ли-
стьев деревьев в различных городах Пакистана. Город 
Карачи, будучи индустриальным центром, страдает 
как от промышленных, так и автомобильных выбро-
сов (оксиды азота и серы, углеводороды, озон, твер-
дые частицы, фторид водорода, пероксиацилнитраты 
и т. д.). Показано, что вдоль центральной автодороги 
Гуру Миндира (самая высокая плотность транспорт-
ных средств) у листьев фикуса Ficus bengalensis L. и 
эвкалипта Eucalyptus sp. незначительно и недостовер-
но уменьшались длина, ширина и площадь листа и 
длина черешка по сравнению с контролем, а у гвая-
кового дерева Guaiacum officinale L. – значительно и 
достоверно [48]. Изучено влияние загрязнения возду-
ха в г. Кветта на морфологические характеристики ли-
стьев 13 видов растений: лох Elaeagnus angustifolia L., 
эвкалипт Eucalyptus tereticornis L., фикус Ficus carica 
L., ясень Fraxinus excelsior L., мелия Melia azadirach 
L., шелковицы Morus alba L. и Morus nigra L., фисташ-
ковое дерево Fistacia vera L., слива Prunus armeniaca 
L., гранат Punica granatum L., робиния Robinia pseudo
acacia L., роза Rosa indica L. и виноград Vitis vinifera 
L. Результаты показали, что в городских условиях у 
всех видов растений наблюдалось значительное сни-
жение длины, ширины, площади листа и длины че-
решка по сравнению с незагрязненными пригородны-
ми условиями, причем значительные различия в этих 
параметрах выявлены в зависимости от сезона: макси-
мальное их снижение обнаружено летом (на 33,9, 36,6, 
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деревьев, однако при рассмотрении в градиенте уве-
личения степени загрязнения наблюдается значитель-
ное возрастание площади листьев от эпизодической 
до тяжелой загруженности и резкое падение в усло-
виях экстремальной загруженности [69].

Оценены листья дерева брахилена Brachylaena dis
color DC. в качестве биоиндикатора загрязнения диок-
сидом серы в промышленном районе Южный Дурбан-
ский бассейн в Южной Африке. Показано значительное 
уменьшение площади листьев при увеличении уровня 
загрязнения на участках по сравнению с контролем, 
причем этот показатель значительно коррелировал с 
сезонным изменением концентраций SO2 в призем-
ном слое воздуха и в листьях. На всех исследованных 
участках максимальные размеры листьев всегда на-
блюдались весной, а минимальные – зимой, однако не 
удалось установить четкой зависимости между усиле-
нием степени загрязнения и изменением площади ли-
стьев по сезонам (весна-лето-осень-зима) [40].

II. Влияние техногенеза 
на микроморфологию 

ассимиляционного аппарата: 
специфические и неспецифические 

реакции
Обзор влияния техногенеза на микроморфологи-

ческие параметры ассимиляционного аппарата дре-
весных растений также проведен по климатическим 
зонам в направлении с запада на восток. В первую 
очередь дан обзор зарубежных стран Европы и Азии: 
Болгария-Саудовская Аравия-Иран-Пакистан-Непал-
Бангладеш-Китай. Второй пояс составляют конти-
ненты Северной и Южной Америки, а также Африка. 
Отдельно показаны адаптивные реакции при искусст-
венной имитации стрессовых условий.

Район сталелитейного завода «Kremikovtzi» в Со-
фийской долине (Болгария) в значительной степени 
загрязняют SO2, NxOx, Pb, As, Zn, Cu, промышленная 
пыль и др. На фоне загрязнения у деревьев клена Acer 
platanoides L. на начальных этапах (апрель) вегета-
ционного периода толщина листа, верхнего эпидер-
миса, столбчатой паренхимы, нижнего эпидермиса 
и нижней кутикулы в загрязненных условиях значи-
тельно снижались относительно контроля, но увели-
чивались толщина верхней кутикулы и губчатой па-
ренхимы. Однако у зрелых листьев (май-октябрь) в 
анатомических параметрах наблюдалось следующее 
перераспределение: значительно увеличивались тол-
щина листа, столбчатой и губчатой паренхимы, но 
становились тоньше верхний и нижний эпидермис, а 
верхняя и нижняя кутикулы имели одинаковую тол-
щину в сравнении с контролем. Резко возрастающий 
коэффициент палисадности (который является индек-
сом интенсивности газообмена в листьях) свидетель-
ствует об увеличении доли столбчатой паренхимы на 

вительность площади листьев к пыли обнаружена у 
фикуса зеленеющего Ficus virens Aiton, за которым 
следуют фикус священный Ficus religiosa L. > кассия 
Cassia fistula L. > ним Azadirachta indica A. Juss. Су-
хой вес листа значительно уменьшился в местах с вы-
сокой пылевой нагрузкой по сравнению с местами с 
меньшей пылевой нагрузкой. Максимальное сокраще-
ние биомассы листьев наблюдалось у C. fistula (42%), 
а А. indica показал наименьшую чувствительность в 
отношении сухой биомассы по сравнению с другими 
видами растений [43].

Сравнивали размеры листьев двух городских дере-
вьев – птерокарпус Pterocarpus indicus forma echinatus 
Willd. и свитения Sweitenia macrophylla King, расту-
щих в загрязненных (улицы с наибольшим потоком 
автотранспорта в день) и не загрязненных районах 
(пригородный поселок, расположенный на расстоя-
нии 2 км от главной магистрали) города Кагаян-де-
Оро (Филиппины). Результаты показали, что листья 
обоих видов, растущие в загрязненных условиях, зна-
чительно уступали по длине, ширине и площади по 
сравнению с контрольными условиями. Однако на-
блюдались вариации по длине черешка, причем в за-
грязненной области у P. indicus черешок длиннее, а у 
S. macrophylla короче, чем в контроле [41].

Сравнение морфологических характеристик листь-
ев деревьев клена Acer rubrum L. в лесах небольшого 
(Ньюарк) и крупного (Филадельфия) городов (США) 
показало, что существенных различий в весе свежих 
и сухих листьев, площади сухих листьев и удельной 
площади листьев, содержании сухого вещества в ли-
стьях в кленовых древостоях этих городов не обнару-
жено, в целом эти морфологические черты сходны [55].

Проанализированы макроморфологические харак-
теристики листьев бразильской вишни Eugenia uniflo
ra L. вдоль главной городской дороги в Рио-де-Жаней-
ро (Бразилия). Такие количественные параметры, как 
площадь и удельная площадь листа, масса сырого и 
сухого листа, толщина и плотность сырого листа, сук-
кулентность существенно не различались между за-
грязненными условиями и контролем. Показано, что 
площадь, масса сырого и сухого листа характеризу-
ются высоким индексом фенотипической пластично-
сти [42].

В метрополисе Кумаси (Гана) исследованы измене-
ния в листьях четырех придорожных деревьев: фи-
куса Ficus platyphylla Del., манго Mangifera indica L., 
полиалтии Polyalthia longifolia Sonn. и терминалии 
Terminalia cattapa L. в условиях с экстремальной, тя-
желой и эпизодической транспортной загруженно-
стью. В сравнении с контролем во всех трех вариан-
тах загрязненных условий наблюдается значительное 
уменьшение площади листьев у всех четырех пород 
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ной зоне по сравнению с контролем. При этом в усло-
виях загрязнения значительно увеличивались длина 
и ширина устьиц, а также длина и ширина устьичных 
щелей в сравнении с контролем. Эти изменения мо-
гут служить индикатором экологического стресса и 
могут быть рекомендованы для раннего выявления 
загрязнения воздуха в промышленных районах [66].

Ряд исследований посвящен оценке микроморфоло-
гических параметров древесных видов в Иране. Мор-
фологические изменения листьев вяза (Ulmus minor 
«Umbraculifera») были исследованы в условиях сла-
бого, сильного и очень сильного автотранспортного 
загрязнения воздуха в Тегеране. Результаты показали, 
что при усилении загрязнения устьичная плотность 
значительно и достоверно увеличивалась, но умень-
шались размеры устьиц, длина и ширина устьичной 
щели, что позволяет контролировать попадание за-
грязнителей и компенсировать дефицит газообмена. 
Одновременно увеличивалась толщина листа, что по-
зволяет сохранять его фотосинтетический потенци-
ал. Сделан вывод, что виды вяза устойчивы к стрессу 
городского и промышленного загрязнения воздуха, а 
устьичная плотность и размеры устьичной щели явля-
ются хорошими показателями оценки качества окру-
жающей среды [38]. Аналогично показано увеличение 
адаксиальной и абаксиальной устьичной плотности 
листьев робинии Robinia pseudoacacia L. в г. Тегера-
не, однако их длина не изменяется в ответ на загряз-
нение городского воздуха. Выявлены следующие ви-
доспецифические перераспределения анатомических 
параметров листа: при значительном уменьшении 
толщины листа и мезофилла наблюдались увеличе-
ние толщины столбчатой паренхимы (при редукции 
числа ее слоев), абаксиальной и адаксиальной кути-
кул и адаксиального эпидермиса за счет значитель-
ного уменьшения толщины и числа слоев губчатой 
паренхимы и толщины абаксиального эпидермиса. 
Не менее значимые изменения происходили с глав-
ной жилкой листа: увеличивались как ее толщина, 
так и толщина сосудистого пучка, толщина и число 
слоев адаксиальной и абаксиальной колленхим, тол-
щина и число слоев абаксиальной паренхимы, но при 
этом снижалась толщина мезофилла главной жилки, 
а число сосудистых пучков не изменялось. Корреля-
ционный анализ показал очень сильные связи меж-
ду изменением адаксиальной и абаксиальной устьич-
ной плотности, толщины адаксиальной кутикулы и 
толщины тканей главной жилки с одной стороны и 
увеличением загрязнения воздуха NO2, SO2 и O3 – с 
другой (11 значительных корреляций). В отношении 
климатического градиента (в более теплых услови-
ях по отношению к прохладным) были обнаружены 
во многом аналогичные реакции. Такая адаптация 
на два резко различающихся набора экологических 
переменных отражает функциональное совпадение 

фоне снижения доли губчатой паренхимы. У плата-
на Platanus acerifolia Willd. значительно и достовер-
но увеличивались как толщина листа (на 100,8 мкм), 
так и толщина всех тканей (верхняя кутикула – на 
5,2, верхний эпидермис – на 11,8, столбчатая парен-
хима – на 31, губчатая паренхима – на 43,7, нижний 
эпидермис – на 8,99, нижняя кутикула – на 0,18 мкм). 
Коэффициент палисадности в условиях загрязнения 
незначительно снижался относительно контроля (52 и 
56% соответственно), что свидетельствует об умень-
шении доли столбчатой паренхимы в мезофилле. Дру-
гая группа деревьев характеризовалась совершенно 
иными структурными перестройками. Для листьев 
клена Acer negundo L. в условиях загрязнения только у 
нижнего эпидермиса выявлено существенное умень-
шение по сравнению с контролем (на 2,1 мкм), все 
остальные анатомические параметры напротив пока-
зали высокие значения: более толстые – верхняя кути-
кула (на 1,5 мкм), верхний эпидермс (на 2,1 мкм), пали-
садная паренхима (на 25,5 мкм), губчатая паренхима 
(на 8,4 мкм). Губчатая паренхима в условиях загряз-
нения представлена плотно упакованными клетками, 
напоминающими палисадную паренхиму, а внутри-
клеточные пространства крайне малы. Все изменения 
структуры листовой пластинки значительны и на-
правлены на увеличение ксерофитных характеристик 
листьев. Только нижняя кутикула имеет одинаковую 
толщину на обоих сравниваемых участках (1,25 мкм). 
У ясеня Fraxinus americana L. в условиях загрязнения 
при значительном и достоверном уменьшении тол-
щины листа (на 9,4 мкм) выявлены внутренние пере-
стройки в тканях листа: наблюдалось значительное 
снижение толщины только верхнего эпидермиса (на 
3,4 мкм) и губчатой паренхимы (на 12,4 мкм), осталь-
ные ткани незначительно утолщались (верхняя кути-
кула – на 0,5, столбчатая паренхима – на 2,8, нижний 
эпидермис – на 1,9, нижняя кутикула – на 1,24 мкм). 
Коэффициент палисадности в условиях загрязнения 
незначительно возрастал относительно контроля (49 и 
47% соответственно), что свидетельствовало об уве-
личении доли столбчатой паренхимы в мезофилле. 
Таким образом, наблюдалось усиление ксерофитных 
черт тканей в листьях A. platanoides и P. acerifolia, 
данная адаптация способствует уменьшению потерь 
воды растением и выживанию в условиях техноген-
ного стресса, однако A. negundo и F. americana харак-
теризуются относительной толерантностью к загряз-
ненной среде [45–47].

Исследование воздействия загрязнения возду-
ха в промышленном районе города Джидда (Сау-
довская Аравия) на три древесных вида (коричник 
Cinnamomum camphora (L.) J. Presl, лавсония Lawsonia 
inermis L. и бугенвиллея Bougainvillea spectabilis 
Willd.) показало, что у всех видов наблюдалось зна-
чительное уменьшение числа устьиц в промышлен-
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но закупоренных устьиц выше вблизи источника 
загрязнения, а с увеличением расстояния доля от-
крытых устьиц соответственно увеличивалась [52]. 
Индустриальный центр г. Карачи подвергается как 
промышленным, так и автотранспортным выбросам 
(оксиды азота и серы, углеводороды, озон, твердые 
частицы, фторид водорода, пероксиацилнитраты и т. 
д.). Анатомические исследования вдоль центральной 
автодороги Гуру Миндира (самая высокая плотность 
транспортных средств) выявили видоспецифические 
адаптивные перестройки в тканях листьев деревьев: 
у фикуса Ficus bengalensis L. уменьшались верхняя 
кутикула, верхняя столбчатая паренхима и губчатая 
паренхима, но увеличивались верхний эпидермис, 
нижняя столбчатая паренхима и нижний эпидермис, 
а нижняя кутикула оставалась без изменений (все из-
менения незначительны с низкой достоверностью, за 
исключением верхней столбчатой паренхимы); у эв-
калипта Eucalyptus sp. уменьшались верхняя кути-
кула, верхний эпидермис, верхняя столбчатая парен-
хима, губчатая паренхима и нижний эпидермис, но 
увеличивались верхний и нижний гиподермис, ниж-
няя столбчатая паренхима и нижняя кутикула (все 
изменения незначительны с низкой достоверностью 
различий, за исключением нижнего гиподермиса); у 
гваякового дерева Guaiacum officinale L. уменьша-
лись все анатомические параметры, но незначительно 
и недостоверно. Таким образом, больше всего стра-
дают клетки столбчатой и губчатой паренхимы, они 
становятся «сплющенными» из-за непрерывного воз-
действия загрязняющих веществ [48].

В долине Катманду в центральной части Непала 
исследовали сильно загрязненный (высокий поток 
транспортных средств), умеренно загрязненный (от-
носительно низкий поток транспортных средств) и 
слабо загрязненный (низкий поток транспортных 
средств) участки городских улиц. Было обнаружено, 
что с усилением загрязнения устьичная плотность 
и количество вспомогательных клеток значительно 
снижались у каллистемона Callistemon citrinus (Cur-
tis) Skeels и незначительно – у лагерстрёмии Lager
stroemia indica L., однако в отношении устьичного 
индекса, размеров устьичной щели (длина и шири-
на) и количества эпидермальных клеток на едини-
цу площади листа виды меняли реакцию – наблю-
далось значительное снижение этих параметров у  
L. indica и незначительное – у C. citrinus. Количество 
закупоренных устьиц незначительно увеличивалось 
у L. indica, но у C. citrinus оставалось неизменным. 
Основываясь на результатах исследования, сделан 
вывод, что C. citrinus является наиболее толерант-
ным видом по отношению к автотранспортному за-
грязнению [67].

Показаны анатомические изменения листьев и сте-
блей придорожных деревьев манго Mangifera indica 

между механизмами, предназначенными для ограни-
чения потерь воды в сухом климате, и механизмами, 
которые сводят к минимуму поглощение токсичных 
газов в загрязненных местообитаниях [60]. Результа-
ты исследования анатомических особенностей ясеня 
Fraxinus rotundifolia Mill. и шелковицы Morus alba 
L. вдоль дороги Малайер-Хамедан с высоким трафи-
ком движения в провинции Хамедан показали, что по 
мере приближения к дороге (30→20→10 м) и усиле-
ния загрязнения в отношении размеров устьиц виды 
проявляли противоположные реакции – наблюдалось 
значительное уменьшение длины, ширины и площади 
устьиц у F. rotundifolia и значительное увеличение у 
M. alba. Наименьшей пластичностью по отношению к 
усилению загрязнения для M. alba характеризовалась 
длина устьиц в сравнении с F. rotundifolia. На одном и 
том же расстоянии от дороги устьицы у М. alba закры-
ты больше, чем у F. rotundifolia. Результаты исследо-
вания показывают, что F. rotundifolia более устойчив 
к загрязнению [39]. В результате автотранспортного 
загрязнения в мегаполисе Мешхед в листьях платана 
Platanus orientalis L. накапливался Pb в 2,4 раза боль-
ше, чем в условиях контроля (сельская местность в 
20 км от города), по остальным металлам (Zn, Ni, Co, 
Cr, Cu) различия отсутствовали. Устьичная плотность 
и ширина устьичной щели в загрязненных условиях 
значительно уменьшались (на 87 шт./см2 и на 2,4 мкм 
соответственно), но увеличивались длина устьиц 
(12,5 мкм) и плотность защитных клеток. Несмотря 
на увеличенное осаждение пыли, устьица листьев в 
загрязненных условиях не были закупорены части-
цами. Исследования поперечного сечения листьев не 
выявили анатомических нарушений, такие цитоло-
гические параметры, как длина, ширина и площадь 
проекции клеток палисадной паренхимы, и губча-
той паренхимы не различались между загрязнением 
и контролем, однако верхняя кутикула значительно 
уменьшалась в городских условиях (на 2,3 мкм). Сде-
лан вывод, что городские условия могут привести к 
снижению фотосинтеза через уменьшение площади 
листьев, устьичной плотности и ширины пор, а так-
же повысить чувствительность к засухе из-за тонкой 
кутикулы, однако не затрагивают внутреннюю функ-
циональную анатомию листа [58].

Ряд статей посвящен исследованиям микроморфо-
логии листьев деревьев в различных городах Пакис-
тана. В г. Кветте оценивалось влияние загрязнения 
от сжигания твердых бытовых отходов на морфо-
логию листьев полыни Artemisia maritima L., ясеня 
Fraxinus excelsior L., щирицы Amaranthus viridis L., 
свинороя Cynodon dactylon L., мари Chenopodium 
album L., робинии Robinia pseudoacacia L., софоры 
Sophora mollis (Royle) Baker, растущих на расстоя-
нии 1 м, 500 м и 1000 м от источника. Результаты 
показали, что устьичная плотность и доля частич-
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L., альбиции Albizia procera (Roxb.) Benth. и свитении 
Swietenia mahagoni (L.) Jacq. в городах Газипур и Ми-
менсингх (Бангладеш). Листья всех трех видов расте-
ний характеризовались меньшим размером клеток 
в сравнении с контролем, внутри клеток верхнего и 
нижнего эпидермиса обнаружены черные точечные 
скопления загрязняющих веществ, а палисадная и 
губчатая паренхима вовсе имели черный цвет из-за 
осаждения загрязняющих веществ. Такие же измене-
ния обнаружены во флоэме стебля, однако листья и 
стебли растений в контрольных условиях характери-
зуются нормальной анатомией [57].

Способность осаждения взвешенных частиц лист-
вой деревьев прямо связана с морфологией листьев. 
У 25 древесных видов оценена при помощи фумигаци-
онных камер способность захватывать PM2,5 (твердые 
частицы размером менее 2,5 микрон) в Пекине (7 ши-
роколиственных и 3 хвойных) и Чунцине (13 широко-
лиственных и 2 хвойных). Удельная площадь листо-
вых канавок, опушение листьев на 1 мм2, устьичная 
плотность и размер устьиц были выбраны в качестве 
показателей морфологии листьев. Результаты пока-
зали, что удельная площадь листовых канавок имела 
сильные корреляционные связи с количеством оса-
жденных взвешенных частиц (R2 = 0,33–0,65), одна-
ко опушение листьев (R2 = 0,08), размер устьиц (R2 = 
0,01–0,03) и устьичная плотность (R2 = 0,01–0,06) не 
обнаружили значительных положительных корре-
ляций. Следует отметить интересную зависимость 
в отношении размеров устьиц: при оценке корреля-
ционных связей между усредненными размерами 
устьиц и осаждением пыли сильные связи не обна-
ружились, однако разбиение на кластеры по разме-
рам устьиц показало, что чем меньше устьица, тем 
сильнее корреляционные связи с осаждением пыли  
(R2 = 0,41). Широколиственные виды со значительны-
ми морфологическими параметрами (удельная пло-
щадь листовых канавок, размер устьиц и опушение 
листьев) осаждали на единицу площади поверхности 
листьев больше взвешенных частиц, чем хвойные, од-
нако хвойные осаждали больше взвешенных частиц 
суммарно на одно дерево из-за большей площади хвои 
на одно дерево. Среди хвойных наиболее эффектив-
ным осаждением пыли характеризовались кипарис 
Cunninghamia lanceolata (Lamb.) Hook., плоскоц-
ветник Platycladus orientalis (L.) Franco, сосна Pinus 
armandii Franch., а среди лиственных – гревиллея 
Grevillea robusta A.Cunn. ex R.Br., эритрина Erythrina 
variegata L., кёльрёйтерия Koelreuteria bipinnata 
Franch., тополь Populus tomentosa Carrière, ясень 
Fraxinus pennsylvanica Marsh. В Чунцине суммарная 
эффективность осаждения взвешенных веществ зна-
чительно выше, чем в Пекине, из-за существенной 
разницы между деревьями по морфологическим ха-
рактеристикам листьев [54].

Сравнение характеристик листьев деревьев клена 
Acer rubrum L. в лесах небольшого (Ньюарк) и круп-
ного (Филадельфия) городов (США) показало, что су-
щественных различий в толщине листьев, верхнего 
эпидермиса, губчатой паренхимы и палисадной па-
ренхимы не выявлено. Аналогично, на абаксиальной 
поверхности листьев не обнаружено различий в усть-
ичной плотности, однако размеры устьиц (длина и 
ширина) значительно больше у кленов в лесах Фила-
дельфии по сравнению с Ньюарком. Увеличение раз-
меров устьиц предполагает потенциальное изменение 
газообмена, направленное на смягчение абиотическо-
го стресса [55].

Проанализированы листья суринамской вишни Eu
genia uniflora L. вдоль главной городской дороги в 
Рио-де-Жанейро (Бразилия). Выявлена обратная за-
висимость между устьичной плотностью и размером 
устьиц, при этом для городских условий характерно 
большее количество устьиц и меньшие их размеры, 
чем в контроле. В городских листьях больше кристал-
лов оксалата кальция, секреторных желез и феноль-
ных соединений. Кроме того, в городских условиях 
увеличивались толщина листа и столбчатой парен-
химы, но уменьшались толщина абаксиального эпи-
дермиса и губчатой паренхимы, а толщина адаксиаль-
ного эпидермиса оставалась неизменной. Показано, 
что суккулентность, толщина палисадной, губчатой 
паренхимы и абаксиального эпидермиса, плотность 
устьиц, кристаллов оксалата кальция и секреторных 
желез характеризуются высоким индексом фенотипи-
ческой пластичности. Наличие многочисленных кри-
сталлов оксалата кальция и высокий индекс пластич-
ности рассматриваются в качестве анатомического 
маркера для оценки воздействия городской среды [42].

Три магистральные дороги с экстремальной, тяже-
лой и эпизодической транспортной загруженностью в 
метрополисе Кумаси (Гана) отобраны для исследова-
ния изменений в листьях четырех придорожных де-
ревьев – фикуса Ficus platyphylla Del., манго Mangif
era indica L., полиалтии Polyalthia longifolia Sonn. и 
терминалии Terminalia cattapa L. Результаты показа-
ли, что у всех четырех видов деревьев размер, плот-
ность и индекс устьиц в условиях загрязнения значи-
тельно, но недостоверно уменьшались, в то же время 
значительно, но недостоверно увеличивались число и 
длина эпидермальных клеток и длина трихом. Усть-
ицы на абаксиальной поверхности листьев в контр-
оле имели небольшую закупорку или вообще не были 
закупорены, в то время как большая часть устьиц в 
условиях загрязнения была закупорена. Множествен-
ный регрессионный анализ показал, что CO являлся 
значимым фактором для числа эпидермальных клеток 
и размера устьиц T. catappa, SO2 – для числа эпидер-
мальных клеток T. catappa и M. Indica, CO и NO2 – 
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для числа эпидермальных клеток F. platyphylla, SO2 – 
для числа эпидермальных клеток и размера устьиц F. 
platyphylla, однако ни один из загрязнителей не яв-
лялся значимым фактором для числа устьиц, размера 
устьиц, числа эпидермальных клеток и длины трихо-
мы P. longifolia. Изученные параметры предлагается 
рассматривать как показатели экологического стресса 
в условиях загрязнения воздуха в городах [69].

В эксперименте сеянцы суринамской вишни Euge
nia uniflora L. и клузии Clusia hilariana Schltdl. под-
вергали имитационному кислотному дождю с рН = 3 
в течение 40 дней, через 24 часа после последнего 
опрыскивания определяли степень анатомических и 
микроморфологических изменений и повреждений 
листьев. У E. uniflora некротические пятна были сос-
редоточены в основном в районе центральной жил-
ки, мезофилл стал тоньше, но с гипертрофированны-
ми клетками, наблюдались интенсивное шелушение 
верхнего и нижнего кутикулярных слоев в форме 
чешуи, деградация и коллапс клеток адаксиального 
эпидермиса и части губчатой паренхимы, клетки па-
лисадной паренхимы приобрели изодиаметрическую 
форму без дифференцировки слоев, на абаксиаль-
ной поверхности листьев наблюдались деформация 
устьиц и разрыв устьичного края, степень открытия 
устьиц больше, чем у контрольных растений. У С. 
hilariana некротические пятна были сосредоточены 
в основном на краю листьев, обнаружены фрагмента-
ция эпидермиса, коллапс клеток гиподермиса, разру-
шение и увеличение объема клеток губчатой парен-
химы, плазмолиз клеток палисадной паренхимы, на 
адаксиальном эпидермисе присутствовали выступы, 
углубления и перфорации в виде разрывов клеток ку-
тикулы и эпидермиса, на абаксиальном эпидермисе 
хорошо просматривался пересеченный рельеф эпи-

дермальных клеток, вспомогательные клетки скру-
чены, а защитные клетки вялые и с поврежденными 
стенками, иногда наблюдались разрыв устьичного 
края и наличие повреждений на внешней поверхно-
сти защитных клеток. Структурные изменения пока-
зали большую восприимчивость Е. uniflora к кислот-
ному дождю, а меньшая чувствительность C. hilariana 
связана с такими анатомическими характеристиками, 
как толстая кутикула, наличие трех слоев гиподермы 
и более толстый и компактный мезофилл [44].

Заключение
Основная масса исследований указывает на значи-

тельное уменьшение макро- и микроморфологических 
параметров ассимиляционного аппарата древесных 
растений в условиях техногенеза (табл. 1, строки 1, 5), 
но в то же время независимо от древесного вида и типа 
промышленного загрязнения в отношении морфоло-
гических параметров могут наблюдаться как неспе-
цифические, так и нейтральные адаптивные реакции.

Наибольший интерес вызывает относительная не-
зависимость адаптивных реакций в пределах одно-
го органа: лист и хвоя, являясь едиными целостными 
органами, следуя логике, должны проявлять к одно-
му и тому же стрессовому фактору однонаправлен-
ные адаптивные реакции, однако во многих исследо-
ваниях мы одновременно видим разнонаправленные 
специфические и неспецифические реакции в преде-
лах одного органа (табл. 1, строки 2–4, 6–8). Следу-
ет отметить отсутствие синхронного проявления не-
специфических и нейтральных адаптивных реакций, 
одновременно проявляются только специфические и 
нейтральные реакции. Это относится и к макро-, и 
к микроморфологическим характеристикам. Из это-
го можно предположить, что неспецифические адап-
тивные реакции составляют обособленное «направ-

Табл. 1 
Распределение цитированных публикаций по встречаемости в результатах исследований  

специфических, неспецифических и нейтральных адаптивных реакций микро- и макроморфологических  
параметров ассимиляционных органов в ответ на техногенное загрязнение

№ 
строки

Неспецифические 
реакции

Специфические 
реакции

Нейтральные 
реакции

Макроморфологические характеристики
1 [9, 19, 38, 46, 50] [2, 6, 11, 12, 21, 23, 39, 40, 43, 45, 48, 53, 56, 61, 62, 65, 68, 69] [42, 55]
2 [4, 18, 22, 26, 32, 34, 41, 59, 64]
3 [3, 17, 30]
4 [5, 35]

Микроморфологические характеристики
5 [66, 67] [38, 52, 57] [55]
6 [39, 44, 45, 69]
7 [54]
8 [42, 46–48, 58, 60]
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вать повышенную устойчивость к стрессу, а кратко-
временная стрессовая реакция может не совпадать с 
длительным изменением жизненного состояния дере-
вьев [25, 33, 51]. Таким образом, в зависимости от ве-
личины адаптивного потенциала растения в процессе 
приспособления включаются те механизмы, которые 
позволяют при наименьших энергетических затратах 
повысить его толерантность к стрессовому фактору, а 
многообразие реакций является залогом повышения 
устойчивости к фитотоксикантам.
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ление», характеризующее повышенный адаптивный 
потенциал древесных видов по отношению к техно-
генезу. Также обращает на себя внимание то, что во 
многих случаях одни морфологические параметры 
изменяются значительно и достоверно (или недосто-
верно), а другие – незначительно и недостоверно [22, 
26, 32, 38, 45–48, 69]. Все эти специфические явления 
обнаруживаются вследствие того, что рассмотренные 
в обзоре исследования проведены в разных климати-
ческих зонах, на разных видах древесных растений, в 
условиях различных типов загрязнения и различного 
уровня загрязнения. Поэтому разработка методов и 
критериев, позволяющих унифицировать или адап-
тировать результаты разных исследователей для вы-
деления наиболее общих закономерностей, является 
задачей для будущих исследователей.

В основе выявленного многообразия адаптивных 
реакций лежит принцип множественного обеспече-
ния биологически необходимых функций для сохра-
нения гомеостаза, когда биосистема для поддержания 
своего существования в стрессовых условиях должна 
противопоставить воздействию внешней среды доста-
точное разнообразие соответствующих реакций. Чем 
большее число механизмов адаптации используется 
растением одновременно на самых разных уровнях 
организации ассимиляционного аппарата, тем более 
устойчив организм к действию токсических ингре-
диентов. Кроме того, не каждый стресс обязательно 
негативен для деревьев, но может вместо этого выз-
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