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Аннотация 
В статье представлены результаты исследований показателей мезоструктуры в онтогенезе листьев карликовой 
березы (Betula nana L.), произрастающей в окрестностях промышленных предприятий г. Мурманск. Выявле-
ны признаки ксероморфности листьев B. nana: утолщение верхней и нижней эпидермы, листовой пластинки, 
губчатой паренхимы. В онтогенезе листьев уменьшается толщина палисадного мезофилла и снижается индекс 
палисадности. В результате обработки данных однофакторным дисперсионным анализом показано, что техно-
генное загрязнение влияет на длину палисадных клеток листа B. nana в июне и июле ( p ≤ 0,0005) и не оказы-
вает воздействия в августе ( p ≤ 0,1). Достоверных различий размеров клеток губчатого мезофилла не выявле-
но, что свидетельствует об увеличении толщины губчатого слоя и листовой пластинки за счет числа перикли-
нальных делений клеток и увеличения объема межклетников. Полученные данные являются подтверждением 
неспецифической реакции ассимиляционного аппарата берез на действие стрессовых факторов. Онтогенети-
ческие изменения показателей мезоструктуры B. nana рассматриваются как адаптивные реакции на техноген-
ный стресс, обеспечивающие снижение транспирации и оптимальный фотосинтез в условиях загрязнения 
среды арктического города. Карликовая береза может быть использована как объект биомониторинга качества 
окружающей среды промышленных территорий Арктики и Субарктики.
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Abstract
The article presents the results of studies of indicators of mesostructure in the ontogeny of leaves of dwarf birch 
(Betula nana L.), which grows under the influence of emissions of industrial enterprises of the city of Murmansk. 
Signs of xeromorphism of B. nana leaves were revealed: thickening of the upper and lower epidermis, leaf blade, 
spongy parenchyma. In the leaf ontogenesis, the thickness of the palisade mesophyll and the palisade index decreases. 
As a result of data processing by analysis of variance, it was found that technogenic pollution effects on the length of 
palisade cells of the leaves of B. nana in June and July (p ≤ 0.0005) and does not affect in August (p ≤ 0.1).There were 
no significant differences in the sizes of cells of the spongy mesophyll in the samples, which indicates an increase of 
the thickness of the spongy layer and leaf blade due to the number of periclinal cell divisions and increase of the vol-
ume of intercellular spaces. The obtained data confirm the nonspecific reaction of the assimilation apparatus of birch 
trees on the influence of stress environmental factors. The ontogenetic reactions of indicators of the mesostructure of 
B. nana are considered as adaptive responses to technogenic stress, providing the decrease in transpiration and optimal 
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photosynthesis under conditions of environmental pollution of the Arctic city. Dwarf birch can be used as an object for 
biomonitoring of environmental quality in the industrial areas of the Arctic and Subarctic. 
Keywords: Betula nana L., mesophyll, ontogeny, technogenic stress, Arctic
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Введение
В последние десятилетия в Российской Арк-

тике отмечается изменение климата и увеличе-
ние антропогенного воздействия вследствие ак-
тивного развития промышленности, транспорта 
и логистики, разведки углеводородов и газа [1]. 
Арктические растения реагируют на измене-
ние окружающей среды комплексом структур-
ных и физиологических реакций ассимиляцион-
ных органов [2–7]. В условиях техногенного за-
грязнения среды происходит ксероморфизация 
листьев, что проявляется в изменении размеров 
листовых пластинок, клеток, толщины эпидер-
мы и мезофилла [8–11]. Исследования воздейст-
вия промышленного загрязнения на анатомиче-
скую структуру гипоарктических видов расте-
ний промышленных зон и урбанизированных 

территорий Арктики и Субарктики имеют осо-
бую актуальность, однако такие работы единич-
ны [10–12]. Изучена мезоструктура листьев кар-
ликовой березы в природных тундровых и гор-
но-тундровых популяциях [6, 7, 13, 14], однако в 
условиях техногенного загрязнения такие иссле-
дования не проводились. 

Цель работы – изучение воздействия промыш-
ленного загрязнения г. Мурманск на динамику 
показателей мезоструктуры в онтогенезе листьев 
Betula nana L.

Материалы и методы исследования
Betula nana L. (карликовая береза) – арктиче-

ский циркумполярный кустарник, нанофанеро-
фит и хамефит [15], ключевой вид субарктиче-
ских кустарниковых сообществ. Характеризуется 
высокой пластичностью и разнообразием жизнен-
ных форм от прямостоячего кустарника до стлани-
ка. Листья B. nana отличаются от остальных ви-
дов берез как формой, так и карликовыми разме-
рами: округлые, кожистые, глянцеватые (рис. 1). 

Популяции B. nana являются климатически-
ми реликтами, фрагментированными из-за по-
тепления климата и антропогенного загрязне-
ния [16], на их распространение большое влия-
ние оказывает среднегодовая температура [17]. 
В Германии, Польше, Чехии, Белоруссии, Литве, 
Великобритании вид находится под угрозой ис-
чезновения. Карликовая береза широко распро-
странена в арктической Скандинавии, Ислан-
дии, Гренландии, Северной Америке. В Россий-
ской Арктике обычна на Кольском полуострове, 
юге Канина Носа, в низовьях Пеши, Тиманской 
и Малоземельской тундрах, в низовьях Печоры, 
на востоке Большеземельской тундры, Полярном 
Урале и Ямале, в низовьях Оби и Енисея [18]. 
В умеренно северных районах приатлантиче-
ской Арктики образует ерниковые заросли в 
южной части тундровой зоны. В Мурманской 
области растет в горных и низинных тундрах, в 
сырых сфагновых елово-березовых лесах и на 
болотах [15].

Betula nana филогенетически молодой вид, 
его происхождение связано с низкими темпера-

Рис. 1. Betula nana L. в г. Мурманск.
Fig. 1. Betula nana L. in Murmansk.
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турами среды в ледниковый период [19]. Соглас-
но гипотезе, подтвержденной генетическим ана-
лизом пластидной ДНК, B. nana распространи-
лась в Евразии из двух основных рефугиумов, 
расположенных к югу и востоку от североевро-
пейских ледников [20]. Позднеледниковый пе-
риод был для нее климатически благоприятным, 
в межледниковом Голоцене произошли резкие 
экологические изменения и карликовая береза 
исчезла из многих районов [21]. Современное 
широкое распространение вида в арктической 
зоне свидетельствует о его экологической пла-
стичности [13]. Известно, что для рода Betula 
характерна интенсивная гибридизация, которая 
обусловливает полиморфизм видов [22], на Севе-
ре этому способствуют низкие температуры [23]. 
Betula nana часто образует гибриды как филоге-
нетически молодой вид, имеющий несбаланси-
рованный геном [24]. В северных широтах, в 
верхних высотных поясах наблюдается гибри-
дизация диплоидной B. nana (2n = 28) с тетра-
плоидной Betula pubescens (2n = 56) [4]. Отмече-
но большое сходство B. nana с B. pubescens по со-
ставу флавоноидов и аллелям ядерной ДНК [25]. 
На основе исследований ядерного генома и пла-
стидной ДНК получены доказательства гибри-
дизации между B. nana и B. pubescens в популя-
циях по всей Европе и Северной Америке [20]. 
Гибридизация и адаптивная интрогрессия, ча-
сто встречающиеся в роду Betula [26], могут иг-
рать важную роль в колонизации новых мест 
обитания. 

Исследования проведены в г. Мурманск – 
морском порту России, расположенном в 300 ки-
лометрах севернее Полярного круга (68°58′ с. ш.; 
33°05′ в. д.). Город находится в Атлантико-Арк-
тической зоне умеренного климата, который фор-
мируется под влиянием теплого Северо-Атланти-
ческого течения Баренцева моря. Среднегодовая 
температура воздуха +1,1 °С, средняя темпера-
тура зимы –7,2 °С, лета +11,1 °С [27]. Продол-
жительность полярной ночи 44 дня, полярного 
дня – 62. Суммарное количество осадков в Мур-
манске – 500 мм/год. Источниками загрязнения 
атмосферы являются мурманские ТЭЦ, Мурман-
ский морской торговый порт, завод по терми-
ческой обработке твердых бытовых отходов 
(ТО ТБО), 35-й судоремонтный завод АО ЦС 
«Звездочка». Основные загрязнители: токсич-
ные металлы, нефть, полициклические аромати-
ческие углеводороды и летучие вещества (SO2 
и NO2) [28]. В последние годы увеличился объем 

пылевых выбросов при дроблении и перевалке 
угля открытым способом Мурманским морским 
торговым портом. 

В полевой сезон 2018 г. в различных районах 
г. Мурманск с севера на юг заложено четыре 
пробных площадки (рис. 2). PP1 – «35-й завод» 
расположена на ул. Лобова, в 400 м от 35-го су-
доремонтного завода «Звездочка», рядом с желез-
ной дорогой и котельной «Роста», работающей на 
мазуте. PP2 – «Морской порт» находится в окрест-
ностях оз. Семеновское, в 953 м от Мурманского 
морского торгового порта. PP3 – «ТО ТБО», в 
окрестностях оз. Среднее, в 373 м от завода по 
термической обработке твердых бытовых отхо-
дов. PP4 расположена на ул. Героев Рыбачьего, 
рядом с автомобильной дорогой и гаражным ко-
оперативом. Контрольная площадка заложена на 
35-м километре Серебрянского шоссе, в северном 
направлении от города, в 200 м от автотрассы. 

На каждой пробной площадке промаркирова-
ны 10 кустарников карликовой березы. В конце 
июня, июля и августа собирались листья (N = 50) 
и фиксировались в растворе FAA. Исследование 

Рис. 2. Расположение экспериментальных площадок на 
территории г. Мурманск. PP1 – 35-й завод, PP2 – Морской 
порт, PP3 – ТО ТБО, PP4 – ул. Героев Рыбачьего. PP5 – 
контроль.

Fig. 2. Location of the experimental sites in Murmansk. 
PP1 – 35 Plants, PP2 – Sea Port, PP3 – Incineration plant, PP4 – 
Heroev Rybachego Street. PP5 – Control.
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мезофилла проводили методом световой микро-
скопии на поперечных срезах листьев при увели-
чении в 400 раз, с помощью окулярмикрометра. 
Изучены показатели: толщина верхней и нижней 
эпидермы, листовой пластинки, палисадного и 
губчатого мезофилла, длина и ширина палисад-
ных и губчатых клеток. Индекс палисадности 
определяли как соотношение толщины палисад-
ной ткани к губчатой. В каждой пробе исследова-
ны анатомические показатели 10 листьев (N = 50). 
Экспериментальные данные обработаны с по-
мощью общепринятых методов вариационной 
статистики, в том числе однофакторным диспер-
сионным анализом. Результаты считались до-
стоверными при p ≤ 0,0005.

Результаты и обсуждение
Анатомические исследования показали, что 

листья B. nana имеют дорсовентральное строе-
ние, с однорядным слоем палисадных клеток и 
многослойной губчатой паренхимой (рис. 3). 

Карликовая береза является типичным гелио-
фитом, как и большинство тундровых расте-
ний [5]. Хорошо выражены верхняя и нижняя 
эпидерма, различающиеся по своему строению. 
Адаксиальная эпидерма крупноклеточная, сфор-
мирована слизепроизводящими клетками, в верх-
ней половине которых оптически плотное веще-
ство, в нижней – светлое, в виде слизи [13]. Эпи-
дерма абаксиальной стороны листа однослойная, 

в ней не наблюдается разделения содержимого 
клеток. Клетки губчатой паренхимы располага-
ются под палисадным мезофиллом компактно, в 
центре и нижней части листа очень рыхло, обра-
зуя крупные межклетники (см. рис. 3).

В результате исследований верхней эпидер-
мы в онтогенезе листьев B. nana получено, что в 
июне в окрестностях промышленных предприя-
тий г. Мурманск рост эпидермальных клеток ин-
гибирован, их высота меньше, чем в контроле, 
на 21–24 % (рис. 4). На ул. Героев Рыбачьего ве-
личина показателя аналогична контролю. В июле 
выявлено значительное утолщение верхней эпи-
дермы листьев карликовой березы около Мор-
ского торгового порта (на 19 %) и мусоросжига-
тельного завода (на 29 %) по сравнению с конт-
ролем, в августе на этих площадках высота 
эпидермальных клеток увеличивается незначи-
тельно (см. рис. 4). В окрестностях 35-го завода 
ингибирующий эффект пролонгирован и интен-
сивное утолщение верхней эпидермы происхо-
дит только к концу вегетации (см. рис. 4). Все 
результаты достоверны (p ≤ 0,0001).

Толщина нижней эпидермы листьев B. nana в 
июне на площадках около промышленных пред-
приятий меньше, чем в контроле, на 21–24 % 
(рис. 5). Аналогичное ингибирование роста кле-
ток верхней и нижней эпидермы было обнару-
жено на начальных этапах онтогенеза листьев 
Acer platanoides L в импактной зоне сталелитей-
ного завода «Kremikovtzi» в Софийской долине 
(Болгария) [29]. В июле в г. Мурманск выявлен 
рост клеток абаксиальной эпидермы листьев 
карликовой березы на всех пробных площадках, 
однако, только в окрестностях мусоросжигатель-
ного завода значения показателя превышали конт-
роль (см. рис. 5). В августе утолщение нижней 
эпидермы продолжалось только в окрестностях 
судоремонтного и мусоросжигательного заводов, 
высота клеток превосходила контроль на 20 %. 
На ул. Героев Рыбачьего, где нет промышлен-
ных объектов, значения показателя в онтогенезе 
листа близки к контролю (см. рис. 5). Результаты 
достоверны, p ≤ 0,0001. Исследования показали, 
что к концу вегетационного сезона верхняя эпи-
дерма листьев B. nana на всех пробных площад-
ках г. Мурманск утолщена больше, чем нижняя. 
Это подтверждает результаты исследований Vac-
cinium mirtillus в окрестностях мусоросжига-
тельного завода г. Мурманск [12]. Ряд ученых 
отмечает, что под воздействием техногенно-
го стресса эпидерма листьев становится тол-

Рис. 3. Мезофилл листа Betula nana в окрестностях су-
доремонтного завода «Звездочка». 

Fig. 3. Mesophyll of the leaf of Betula nana in the vicinity 
of the Zvyozdochka shipyard.
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ще [30], это является адаптацией к низкой влаж-
ности и направлено на предотвращение потери 
воды [31]. 

Толщина листа B. nana в образцах всех проб-
ных площадок г. Мурманск превышает конт-
рольные значения на всех этапах его онтогенеза 
( p ≤ 0,0002). В июне и июле интенсивное утол-
щение листовых пластинок выявлено на ул. Ге-
роев Рыбачьего, в окрестностях судоремонтного 
и мусоросжигательного заводов (рис. 6). В авгу-
сте – только около Мурманского морского тор-
гового порта и завода ТО ТБО. Известно, что 
рост листа в толщину находится под сильным 
генетическим контролем [32], но при воздейст-
вии поллютантов и абиотических факторов он 
усиливается [7, 10, 33, 34]. Утолщение листьев 
было выявлено у Betula сzerepanovii в импакт-
ной зоне комбината «Североникель» (г. Монче-
горск) [10], Vaccinium mirtillus в окрестностях 
мусоросжигательного завода Мурманска [12]. 

В экспериментах в Абиско (Северная Швеция), 
у B. nana лист утолщался на 13 % с повышением 
температуры на 3–4 °C [7]. Утолщение листа яв-
ляется признаком ксероморфности и адаптив-
ной реакцией, ограничивающей влияние стрес-
сового фактора [11]. При этом внутренняя фо-
тосинтетическая поверхность увеличивается и 
поддерживает оптимальную интенсивность фо-
тосинтеза. 

Толщина слоя палисадных клеток листьев 
B. nana в июне в окрестностях Мурманского 
морского порта (на 24 %) и завода по переработ-
ке ТБО (на 15 %) меньше, чем в контроле (рис. 7). 
Около судоремонтного завода и на ул. Героев 
Рыбачьего в начале онтогенеза листьев значе-
ния аналогичны контролю. На всех площадках, 
кроме окрестностей морского порта, где отме-
чается сильное запыление, выявлено снижение 
толщины палисадного мезофилла в онтогенезе 
листьев ( p ≤ 0,0002) (см. рис. 7).

Рис. 4. Динамика изменения толщины верхней эпидермы листа Betula nana (мкм).
Fig. 4. The dynamics of changes of the thickness of the upper epidermis of Betula nana, µm.

Рис. 5. Динамика изменения толщины нижней эпидермы листа Betula nana (мкм).
Fig. 5. The dynamics of changes of the thickness of the lower epidermis of the leaf of Betula nana, µm.
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Толщина губчатого мезофилла в июне близка 
к контролю на всех площадках, кроме ул. Героев 
Рыбачьего (рис. 8). В июле губчатая паренхи-

ма утолщалась в окрестностях судоремонтного 
и мусоросжигательного заводов, в августе – око-
ло промышленных предприятий и в контроле. 

Рис. 6. Динамика изменения толщины листа Betula nana (мкм).
Fig. 6. The dynamics of changes of thickness of the leaf of Betula nana, µm.

Рис. 7. Динамика изменения толщины палисадного мезофилла Betula nana (мкм).
Fig. 7. The dynamics of changes in the thickness of the palisade mesophyll of Betula nana, µm.

Рис. 8. Динамика изменений толщины губчатого мезофилла Betula nana (мкм).
Fig. 8. The dynamics of changes in the thickness of the spongy mesophyll of Betula nana, µm.
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Исследования показали, что соотношение па-
лисадной и губчатой паренхимы изменяется в 
онтогенезе листьев B. nana. В окрестностях су-
доремонтного и мусоросжигательного заводов, 
ул. Героев Рыбачьего и в контроле выявлено 
уменьшение толщины палисадного мезофилла к 
концу августа. Это подтверждается снижением 
индекса палисадности (соотношение толщины 
палисадной и губчатой ткани) в процессе онто-
генетического развития листа (см. таблицу). 

Изменение пространственной структуры ме-
зофилла листа является основой формирования 
адаптивных реакций [34, 35]. У различных ви-
дов растений в ответ на действие одних и тех 
же экологических факторов изменяются разные 
структурные параметры мезофилла [35]. Резуль-
таты исследований B. nana в Мурманске во мно-
гом отличаются от данных по другим видам берез 
в импактных районах [10, 36, 37]. В окрестно-
стях комбината «Североникель» у B. сzerepanovii 
происходит утолщение палисадного мезофилла 
и увеличение индекса палисадности [10]. В Баш-
кортостане у B. pendula на отвалах горно-обо-
гатительных комбинатов выявлено увеличение 

толщины листа за счет столбчатого и губчатого 
мезофилла [36, 37]. Аналогичные результаты по-
лучены для B. pendula на золоотвалах Сред-
неуральской ГРЭС (г. Екатеринбург) [38]. В то 
же время, Н.Н. Егоровой [36] показано, что в 
онтогенезе листьев B. pendula в зоне воздейст-
вия тяжелых металлов в Предуралье на неко-
торых экспериментальных площадках проис-
ходило утолщение губчатой паренхимы почти 
в 2 раза. 

Изучение параметров палисадных клеток 
B. nana показало, что в июне и июле в окрест-
ностях Мурманского морского порта и судоре-
монтного завода их рост в длину ингибирован. 
В образцах листьев карликовой березы с проб-
ной площадки «ТО ТБО» значения параметра 
выше, чем в контроле (рис. 9). В результате обра-
ботки данных однофакторным дисперсионным 
анализом получено, что техногенное загрязне-
ние влияет на длину палисадных клеток листа 
B. nana в июне и июле ( p ≤ 0,0005) и не оказыва-
ют воздействия в августе ( p ≤ 0,1). 

Ширина палисадных клеток листа B. nana в 
июньских пробах составляет 5,2–5,7 мкм, в июле 

Индекс палисадности листьев Betula nana в г. Мурманск

The palisade index of leaves of Betula nana in Murmansk

Месяц / 
Month

Контроль /  
Control

35 завод /  
35 Plant

Морской порт /  
Sea Port

ТО ТБО /  
Incineration Plant

Улица Героев Рыбачьего /  
Geroev Rybachego Street

Июнь 0,75 0,84 0,7 0,66 0,6
Июль 0,65 0,67 0,56 0,56 0,64
Август 0,51 0,53 0,63 0,57 0,57

Рис. 9. Динамика изменения длины клеток палисадного мезофилла Betula nana (мкм).
Fig. 9. The dynamics of change of cell length of the palisade mesophyll of Betula nana, µm.



Н. В. Василевская, В. В. Стружко  Онтогенетические реакции мезоструктуры листьев Betula nana L...

430 Природные ресурсы Арктики и Субарктики. 2022;27(3):423–433

5,2–5,7 мкм, в августе 6,1–6,7 мкм. Получено, 
что различия между площадками по данному 
показателю не достоверны ( p ≤ 2).

Длина губчатых клеток листьев B. nana в 
июне варьирует по площадкам г. Мурманск в диа-
пазоне 11,0–11,7 мкм, в июле 10,6–12,6 мкм, в 
августе 10,6–12,6 мкм. Дисперсионный анализ 
показал, что различия между пробными площад-
ками не достоверны ( p ≤ 0,7). Ширина губчатых 
клеток в июне варьирует в диапазоне 6,4–6,9 мкм, 
в июле 6,6–6,7 мкм, в августе 5,9–6,3 мкм. В те-
чение июня и июля величина показателя во всех 
пробах близка к контрольным значениям. Техно-
генный стресс не оказывает воздействия на ши-
рину губчатых клеток в июне и июле ( p ≤ 0,5). 
В августе диаметр губчатых клеток снижается на 
всех площадках, включая контроль ( p ≤ 0,0001). 

Изменение структурных параметров мезофил-
ла листа растений разных экологических групп 
генетически детерминировано и может быть свя-
зано с содержанием ДНК в клетке [33, 39]. Од-
нако, размеры клеток паренхимы листа изме-
няются в окрестностях промышленных пред-
приятий [10, 12]. В импактной зоне комбината 
«Североникель» выявлено утолщение листьев 
Betula czerepanovii за счет удлинения палисад-
ных и губчатых клеток, что подтверждено высо-
кими значениями коэффициентов корреляции 
между длиной клеток и содержанием в них ни-
келя и меди [10]. В листьях Vaccinium mirtillus 
из окрестностей мусоросжигательного завода 
г. Мурманск увеличение длины клеток столбча-
той паренхимы составило 22–25 % и губчатой 
40–50 % по сравнению с контролем [12]. Посколь-
ку в г. Мурманск не выявлено достоверного уве-
личения параметров клеток листьев B. nana, то, 
по-видимому, утолщение листьев и губчатого ме-
зофилла в окрестностях промышленных пред-
приятий происходит за счет увеличения числа 
слоев губчатой паренхимы и объема межклетни-
ков. Микрофиллия и утолщение листьев явля-
ются характерным признаком арктических ра-
стений, что связано с увеличением перикли-
нальных делений клеток мезофилла [5]. Число 
антиклинальных делений в листьях многих ви-
дов растений Севера, в частности представите-
лей рода Betula, значительно меньше, чем у ра-
стений умеренного климата [2]. В то же время 
количество периклинальных делений в ряде слу-
чаев увеличивается, соответственно возрастает 
и число слоев клеток мезофилла. По мнению 

Е.А. Мирославова [2], это свидетельствует о не-
специфичности структурной реакции растений 
арктических широт на экстремальные условия 
окружающей среды. 

Заключение
Онтогенетические реакции мезофилла листь-

ев B. nana впервые изучены в условиях морско-
го климата и промышленного загрязнения среды 
арктической урбанизированной территории. Под 
воздействием техногенного стресса у карликовой 
березы отмечены признаки ксероморфной струк-
туры ассимилирующих органов, повышающие 
устойчивость растений к загрязнению среды: 
утолщение верхней и нижней эпидермы, листо-
вой пластинки, губчатого мезофилла. В онто-
генезе листьев B. nana выявлено уменьшение 
толщины палисадного мезофилла и снижение ин-
декса палисадности. Структурные изменения ли-
стьев карликовой березы являются адаптивными 
реакциями на техногенный стресс, обеспечивая 
уменьшение транспирации и оптимальный фото-
синтез в условиях загрязнения среды арктическо-
го города. Аналогичные данные получены для ви-
дов рода Betula Ю.В. Гамалеем [40] в экстремаль-
ных условиях произрастания, что, как считает 
автор, свидетельствует о неспецифической реак-
ции ассимиляционного аппарата берез на дей-
ствие стрессовых факторов. Необходимы даль-
нейшие исследования особенностей развития 
мезоструктуры листьев гипоарктических видов 
древесных растений и кустарников в условиях за-
грязнения городской среды. Карликовая береза 
может быть использована как объект биомонито-
ринга качества окружающей среды промышлен-
ных территорий Арктики и Субарктики. 
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