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Аннотация. На примере структурных признаков листа Betula pendula Roth, произрастающей в условиях 
техногенной трансформации почвы в Притагильской зоне Среднего Урала (Свердловская обл.), показано 
разнообразие типов онтогенетических тактик. Установлено, что в структуре листа данного вида присутству-
ют признаки, которым свойственны различные типы онтогенетических тактик, как чистых, так и комбиниро-
ванных. Наиболее представлены конвергентно-дивергентная и конвергентная тактики. Выявлены признаки, 
которые характеризуются разными типами тактик в нижней, средней и верхней частях листа. Проведение ис-
следований в разные по степени благоприятности погоды вегетационные сезоны (2016–2019 гг.) позволило 
установить, что тип онтогенетической тактики, характерный для отдельных признаков листа на градиенте 
техногенного стресса, может изменяться в зависимости от погодных условий. К таким признакам относятся 
длина боковой жилки, угол между главной и боковой жилками первого порядка, расстояние от кончика до 
самой широкой части листа, длина листовой пластинки и черешка, индекс листовой пластинки и индекс ли-
ста. Наряду с этим выявлены признаки, которые в градиенте техногенной трансформации почв, независимо 
от степени благоприятности погоды, сохраняют тип тактики: расстояние между концами и основаниями бо-
ковых жилок, ширина листовой пластинки и ширина половины листовой пластинки, расстояние от самой 
широкой части листа до основания. 
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Abstract. The variety of types of otnogenetic tactics is shown on the example of the structural features of the leaf 
of Betula pendula Roth growing under conditions of technogenic soil transformation in the Tagil zone of the Middle 
Urals (Sverdlovsk oblast). It has been established that the leaf structure of this species contains features that are char-
acterized by various types of ontogenetic tactics, both pure and combined. The most represented are convergent-
divergent and convergent tactics. The signs that are characterized by different types of tactics in the lower, middle 
and upper parts of the leaf are revealed. Conducting research during the growing seasons (2016–2019) with different 
degrees of favorable weather made it possible to establish that the type of ontogenetic tactics characteristic of indi-
vidual leaf traits on the technogenic stress gradient can change depending on weather conditions. Such characters in-
clude the length of the lateral vein, the angle between the main and lateral veins of the first order, the distance from 
the tip to the widest part of the leaf, the length of the leaf blade and petiole, the leaf blade index and the leaf index. 
Along with this, signs were revealed that, in the gradient of technogenic transformation of soils, regardless of the de-
gree of favorable weather, retain the type of tactics: the distance between the ends and bases of the lateral veins, the 
width of the leaf blade and the width of half of the leaf blade, the distance from the widest part of the leaf to the base. 

Keywords: Betula pendula Roth; leaf morphological features; ontogenetic tactics; technogenic soil transforma-

tion; favorable weather. 

Введение 
Разнообразие форм изменения вариабельности при-

знаков является отражением индивидуально-физио-

логического аппарата растений, позволяет поддер-

живать вид в оптимальном состоянии, соответству-

ющем данным эколого-ценотическим условиям. Изу-

чая направления изменения уровня варьирования мор-

фологических признаков растений (онтогенетические 

тактики) и характер изменения целостности морфо-

логической структуры (онтогенетические стратегии) 

на экоклине, возможно выяснить степень влияния 

различных факторов окружающей среды на форми-

рование морфологических структур растительных 

объектов. Основы изучения типов онтогенетических 

тактик структурных частей растений были заложены 

Ю.А. Злобиным [1] и активно развиваются в трудах 

Уфимской школы ботаников под руководством 

А.Р. Ишбирдина и М.М. Ишмуратовой [2, с. 113–120; 

3, с. 80–85; 4, с. 85–98; 5, с. 87–115; 6, с. 103–105; 7, 

с. 8–9; 8, с. 194–196; 9, с. 8–9; и др.]. Как правило, 
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исследования посвящены изучению направления и 

характера изменчивости признаков на градиентах 

природных факторов: в условиях фитоценотического 

и гидрологического стресса [10, с. 473–480], широт-

ного и высотного градиентов [5, с. 87–115], на запо-

ведных территориях при ухудшении условий роста 

[4, с. 85–98], на градиентах ухудшения увлажнения, 

богатства и засоленности почв [11, с. 169–177], ос-

вещенности, влажности и кислотности почв [6, 

с. 103–105]. Менее многочисленные работы по изу-

чению тактик морфологических признаков растений 

в градиентах полиметаллического загрязнения [12, 

с. 1622–1626] и климатических факторов [7, с. 8–9]. 

В связи с этим представляет интерес изучение мор-

фологических признаков растений и их изменчиво-

сти в градиентах техногенного стресса и неблагопри-

ятности погодных условий. 
Цель исследования: изучить типы онтогенетиче-

ских тактик морфологических признаков листа Be-
tula pendula, произрастающей в условиях техноген-
ной трансформации почв, и оценить их стабильность 
при изменяющихся погодных условиях. 

В качестве рабочей гипотезы обсуждается: техно-
генная трансформация среды повышает изменчи-
вость морфологических признаков листа Betula pen-
dula Roth. Тип онтогенетических тактик может кор-
ректироваться погодными условиями вегетационных 
сезонов. Один и тот же признак, связанный с разны-
ми частями листа, может проявлять разные онтоге-
нетические тактики. 

Материалы и методика исследований 
Объект исследования: береза повислая (Betula 

pendula Roth, 1788), семейство березовые (Betulaceae 
S.F. Gray), род береза (Betula L.) [13, с. 77]. Биологи-
ческий материал был собран в четвертой декаде 
июля 2016–2019 гг. Листья отбирали после останов-
ки роста, с учетом отсутствия признаков заболеваний 
и повреждений. При сборе листьев и их камеральной 
обработке на протяжении всего периода исследова-
ния использованы единые методические подходы. 
Полевой материал отбирали с деревьев, находящихся 
в средневозрастном онтогенетическом состоянии, в 
пределах нижней части кроны, на уровне поднятой 
руки, с веток максимально доступных, расположен-
ных с четырех сторон света. Для анализа листья от-
бирали с брахибластов, расположенных на удлинен-
ных побегах предыдущего года. Листья фиксировали 
методом гербаризации. Далее листья сканировали с 
адаксиальной стороны с помощью многофункцио-
нального устройства Samsung SCX-3400 (Samsung, 
Республика Корея) при разрешении 1275 × 1755 пик-
селей. Измерение морфологических признаков листа 
выполняли в программе Bio.exe. Полученные число-
вые значения переводили из пикселей в миллиметры. 
Ежегодно на каждом участке собирали по 10 листьев 
с 20 деревьев. Объем выборки – 4000 листьев. 

Исследования проводили в пяти фитоценозах, про-
израстающих в пределах Притагильской зоны Сред-
него Урала (60° в.д., 58° с.ш., таежная географиче-
ская зона, подзона южной тайги). Данные террито-
рии характеризуются различным уровнем техноген-
ной трансформации окружающей среды, связанной с 
загрязнением почв тяжелыми металлами. Физико-
химические параметры почвы и содержание в них 
тяжелых металлов описаны ранее ([14, с. 163–172; 
15, с. 83–90; 16, с. 66–70]). Концентрации подвиж-

ных форм металлов на исследованных участках из-
менялись в следующих пределах (мкг/г): по цинку – 
от 19 до 850; по меди – от 12 до 950; по свинцу – от 8 
до 56; по кадмию – от 0,05 до 2,82; по кобальту – от 8 
до 124; по марганцу – от 290 до 2365; по железу – 
775 до 2737. В соответствие с интегральным показа-
телем загрязнения (Z) исследованные участки отне-
сены к фоновой (Ф: Z = 1,00 отн. ед.), буферной (Б-1: 
Z = 3,33 отн. ед. и Б-2: Z = 6,19 отн. ед.) и импактной 
(И-1: Z = 22,78 отн. ед. и И-2: Z = 30,00 отн. ед.) зо-
нам загрязнения. Названия зон даны в соответствии с 
номенклатурой ЮНЕП [17]. 

В контексте данного исследования в качестве 
второго, действующего на морфологическую струк-
туру листа и ее изменчивость фактора, рассмотрена 
погода. Алгоритм определения степени благоприят-
ности погоды (СБП) основан на оценке отклонения 
ряда ведущих погодных факторов за определенные 
месяцы от климатической нормы. Наблюдения за по-
годой в Нижнем Тагиле ведутся методом автомати-
зированного мониторинга состояния атмосферного 
воздуха и осадков на постах № 2 (поселок Сухолож-
ский Дзержинский район) и № 4 – Техпоселок, Та-
гилстроевский район) [16, с. 56]. Данные о среднеме-
сячных температурах и сумме эффективных темпе-
ратур, сумме осадков по месяцам и за период с эф-
фективными температурами (выше +10°С), гидро-
термическому коэффициенту Селянинова за период 
исследования основаны на материалах сайтов «По-
года и климат» и «Расписание погоды» [18; 19]. 
Комплексная оценка погодно-климатических усло-
вий позволила выстроить градиент благоприятности 
погодных условий: 2017 г. (СБП = 3,24 балла – не-
благоприятный год), 2016 г. (3,38 баллов – средний 
по степени благоприятности), 2018 г. (3,43 баллов – 
средний по степени благоприятности), 2019 г. (4,0 бал-
ла – благоприятный). 

Измеряли следующие морфологические признаки: 
парные (19 признаков) (слева и справа): длина пер-
вых пяти боковых жилок (БЖ) первого порядка ли-
стовой пластинки (ЛП), углы между центральной и 
первыми пятью БЖ первого порядка (Угол), рассто-
яние между концами первых пяти БЖ первого поряд-
ка (РМКЖ); расстояние между основаниями первых 
пяти БЖ первого порядка (РМОЖ), ширина полови-
ны листовой пластинки (ШПЛ); непарные (5 приз-
наков): расстояние от кончика ЛП до самого широко-
го места (РКШМ), длина листовой пластинки ДЛП), 
ширина листовой пластинки (ШЛП), длина черешка 
(ДЧ), расстояние от самой широкой части ЛП до ее 
основания (РШО) – разность между ДЛП и РКШМ. 
Вычисляли следующие индексы (4 признака): индекс 
формы (ИФ) – отношение расстояния от верхушки 
ЛП до самого широкого места ЛП к расстоянию от 
самого широкого места ЛП до основания, индекс ли-
стовой пластинки (ИЛП) – отношение ДЛП к ШЛП, 
индекс листа (ИЛ) – отношение ДЛП к ДЧ, индекс 
вытянутости верхушки (ИВВ) – отношение расстоя-
ния от кончика до самого широкого места ЛП к 
ДЛП. Всего проведено 58750 измерений одним опера-
тором. 

Статистический анализ результатов. Для оценки 

изменчивости признаков оценивали коэффициент ва-

риации (Cᵥ, %) и его ошибку (Scᵥ). Определение онто-

генетических тактик выполнено с учетом характера из-

менения коэффициента вариации (Cᵥ) признаков в гра-

диенте техногенной трансформации почвы. При вы-
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делении типов онтогенетических тактик использова-

ли классификацию Ю.А. Злобина [1], дополненную 

А.Р. Ишбирдиным и М.М. Ишмуратовой [3, с. 82–83]. 

Статистическую значимость чистых тактик (конвер-

гентной и дивергентной) подтверждали методом кор-

реляционного анализа с вычислением коэффициента 

корреляции (r), при p < 0,05. Статистический анализ 

выполнено в ПСП Statistica v. 13.0 (StatSoft, Inc., 2018). 

Результаты исследований 
Ю.А. Злобин [1] различает онтогенетические так-

тики растения и его структурных частей в процессе 

развития, а также тактики, реализуемые в зависимо-

сти от положения ценопопуляций на экологическом 

градиенте. Характер изменения морфологических па-

раметров оценивается по изменению уровня их варь-

ирования, отражением которого является коэффици-

ент вариации [3, с. 82]. В ходе исследования уста-

новлено, что большее число признаков имеют сред-

ний уровень варьирования (Cᵥ = 13,00–20,99%), вы-

сокий (31,00–40,99%) – характерен индексу формы, 

низкий (8,00–12,99%) – ИЛП и углам средней и верх-

ней частям листа. 

В структуре листа B. pendula присутствуют при-

знаки, которым свойственны различные типы онто-

генетических тактик, как чистых (конвергентная, ди-

вергентная, стабилизации, неопределенной изменчи-

вости), так и комбинированных (конвергентно-дивер-

гентная, дивергентно-конвергентная). На рисунке 1 в 

качестве примера приведены типы онтогенетических 

тактик отдельных исследуемых признаков. 

 

 

Рисунок 1 – Онтогенетические тактики морфологических признаков листа B. pendula 
в градиенте техногенной трансформации почвы: 

А – конвергентная (длина первой от основания листа боковой жилки первого порядка), Б – конвергентно-
дивергентная (расстояние между концами 2 и 3 от основания листа боковых жилок первого порядка), 

В – неопределенная (длина листовой пластинки), Г – дивергентная (ширина половинки листовой пластинки), 
Д – дивергентно-конвергентная (угол между главной жилкой и первой от основания листа 
боковой жилки первого порядка), Е – тактика стабилизации (угол между главной жилкой 

и основанием второй боковой жилки первого порядка) 
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В ходе исследования важно было установить не 

только типы тактик, характерные для исследуемых 

признаков в градиенте техногенной трансформации 

почвы, но и выяснить, насколько они стабильны в 

исследуемые вегетационные периоды. 

Длина жилки. В наиболее благоприятные по по-

годным условиям годы (СБП = 4,0–3,43 балла) дли-

ны боковых жилок первого порядка нижней части 

листовой пластинки (1–3 жилки от основания листа) 

проявляют преимущественно конвергентно-дивер-

гентную тактику – при ухудшении эдафических усло-

вий вначале изменчивость признака снижается, про-

исходит его стабилизация, а затем на отрезке «уме-

ренный стресс – сильный стресс» признак дестаби-

лизируется. Для боковых жилок, расположенных в 

верхней части листовой пластинки (4–5 жилки от ос-

нования листа), характерна либо конвергентная он-

тогенетическая тактика, направленная на снижение 

изменчивости признака в градиенте техногенной на-

грузки, либо тактика стабилизации (табл. 1). Следо-

вательно, в благоприятные годы признак «длина жи-

лок», связанный с верхней частью листа, более ста-

билен, чем с нижней. 

При неблагоприятных погодных условиях (СБП = 3,24 

балла) исследуемый признак переходит на конвер-

гентную онтогенетическую тактику, направленную на 

стабилизацию морфологической структуры (табл. 1). 

Таким образом, в благоприятный по погодным усло-

виям год наблюдается дифференциация в онтогене-

тических тактиках у данного признака в верхней и 

нижней частях листовой пластинки, в неблагоприят-

ный – ее отсутствие. Неблагоприятные погодные 

условия приводит к смене онтогенетических тактик, 

проявляющихся в градиенте увеличения техногенной 

трансформации почвы. 

Угол между главной жилкой и основанием боко-

вых жилок первого порядка. В благоприятный год 

(СБП = 4,0 балла) для большинства углов нижней и 

средней частей листовой пластинки характерна кон-

вергентная тактика, верхней – тактика стабилизации 

(табл. 1). В средние по степени благоприятности го-

ды (СБП = 3,38–3,43 баллов) для большинства углов 

характерна конвергентно-дивергентная тактика. От-

метим, что при СБП = 3,38 баллов углы в верхней 

части листовой пластинки проявляют обратный ди-

вергентно-конвергентный тип. Эта же тактика харак-

терна практически для всех углов в наименее благо-

приятный по погодным условиям год. При этом в 

верхушке листа в этот год исследуемый признак 

проявляет конвергентную тактику. В благоприятный 

год онтогенетические тактики у углов более разно-

образны, чем в неблагоприятный год. Неблагоприят-

ные погодные условия приводит к смене онтогенети-

ческих тактик, аналогично признаку «длина жилок». 

Расстояние между концами боковых жилок пер-

вого порядка. Наиболее часто реализуется конверген-

тно-дивергентная тактика (табл. 2). При СБП = 3,38 

баллов реализуется дивергентная тактика – изменчи-

вость данного признака возрастает. Отметим, что в 

неблагоприятный год у данного признака от основа-

ния листовой пластинки к ее верхушке наблюдается 

переход онтогенетической тактики от конвергентно-

дивергентной к тактике стабилизации. 

Расстояние между основаниями боковых жилок 

первого порядка. Для данного признака в большин-

стве случаев характерна тактика неопределенного 

варьирования (табл. 2). В наиболее благоприятный 

год при переходе от основания к верхушке листа 

тактики у исследуемого признака меняются в на-

правлении конвергентная → неопределенная → кон-

вергентно-дивергентная → конвергентная. В менее 

благоприятные по погодным условиям годы иссле-

дуемый признак, связанный с верхушкой листовой 

пластинки (расстояние между основаниями 4 и 5 жи-

лок), проявляет тактики, отличные от основания и 

средней части листовой пластинки, которые характе-

ризуются сходной неопределенной тактикой. При 

этом в градиенте ухудшения погодных условий для 

исследуемого признака, связанного с основанием ли-

стовой пластинки, стабильно сохраняется неопреде-

ленная тактика, а у верхушки тактика меняется. При 

СБП = 3,43 балла этот признак, расположенный спра-

ва на верхушке листовой пластинки, проявляет кон-

вергентно-дивергентную тактику. При СБП = 3,38 бал-

лов для признака слева и справа характерна дивер-

гентно-конвергентная тактика. В самый неблагопри-

ятный год (СБП = 3,24 балла) – конвергентная. 

Таким образом, один и тот же признак, связанный 

с основанием, средней и верхней частями листвой 

пластинки, в благоприятный по погодным условиям 

год может проявлять разные тактики. Неблагоприят-

ные погодные условия приводят к стиранию этих 

различий в тактиках у данного признака. 

Ширина половины листовой пластинки незави-

симо от степени благоприятности погоды проявляет 

конвергентно-дивергентную тактику (табл. 3). Ис-

ключение составляет год с СБП = 3,38 баллов, когда 

отмечена дестабилизация признака (дивергентная так-

тика). Таким образом, техногенная трансформация 

почв независимо от погодных условий года повыша-

ет степень изменчивости признака «ширина полови-

ны листовой пластинки». 

Непарные признаки, индексы листа и листовой 

пластинки. Для признака «расстояние от кончика до 

самой широкой части листа» не установлено какой-

то единой онтогенетической тактики и общей зако-

номерности изменения тактик в градиенте неблаго-

приятности погодных условий (табл. 4). 

Признак «расстояние от самой широкой части ли-

ста до основания» в максимально и минимально бла-

гоприятные по погодным условиям годы характери-

зуется конвергентной тактикой. В средние по степе-

ни благоприятности погоды годы – проявляет сме-

шанную конвергентно-дивергентную онтогенетиче-

скую тактику. 

Длина и ширина листовой пластинки характери-

зуются одинаковыми онтогенетическими тактиками 

в благоприятный и средние по степени благоприят-

ности годы (табл. 4). Только в неблагоприятный год 

(СБП = 3,24 балла) для длины листовой пластинки 

характерна неопределенная онтогенетическая такти-

ка, а для ширины – конвергентная как в благоприят-

ный год. Таким образом, из двух анализируемых 

признаков более чувствительный к условиям окру-

жающей среды признак «ширина листовой пластин-

ки», изменчивость которого стабилизируется при не-

благоприятных эдафических условиях. 
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Таблица 1 – Онтогенетические тактики исследуемых морфологических признаков листовой пластинки 

СБП, 

балл 

Морфологические признаки 

1 2 3 4 5 

слева правая слева справа слева справа слева справа слева справа 

Длина боковой жилки первого порядка 

4,00 к к-д к-д к-д к-д к к к к к 

3,43 к-д к-д к-д к-д к-д к-д с с с с 

3,38 д-к д-к д-к д-к д-к д-к д-к д-к д-к д-к 

3,24 к к к к к к к к к к 

Угол между главной жилкой и основанием боковых жилок первого порядка 

4,00 к к к к-д к к с с с с 

3,43 к д-к к-д к-д к-д к-д к-д к-д к-д к-д 

3,38 к к-д к к-д к-д к-д к-д к-д д-к д-к 

3,24 д-к д-к д-к д-к д-к д-к д-к д-к к к 

Примечание. СБП – степень благоприятности погодных условий; типы онтогенетических тактик: к – кон-

вергентная, к-д – конвергентно-дивергентная, д-к – дивергентно-конвергентная, с – тактика стабилизации. 

Числа 1–5 – порядковые номера боковых жилок первого порядка, расположенных от основания к верхушке 

листовой пластинки. 

Таблица 2 – Онтогенетические тактики признаков «расстояние между концами и основаниями боковых 
жилок первого порядка» 

СБП, 

балл 

Морфологические признаки 

1 и 2 2 и 3 3 и 4 4 и 5 

слева справа слева справа слева справа слева справа 

Расстояние между концами боковых жилок первого порядка 

4,00 к-д к-д к к-д к-д к-д к-д к-д 

3,43 к-д к-д к-д к-д к-д д д к-д 

3,38 д д д д д д д д 

3,24 к-д к-д к-д к-д к-д с с с 

Расстояние между основаниями боковых жилок первого порядка 

4,00 к к н н к-д к-д к к 

3,43 н н н н н н н к-д 

3,38 н н н н н н д-к д-к 

3,24 н н н н н н н к 

Примечание. СБП – степень благоприятности погодных условий; типы онтогенетических тактик: к – кон-

вергентная, к-д – конвергентно-дивергентная, д-к – дивергентно-конвергентная, с – тактика стабилизации, 

д – дивергентная, н – неопределенная. Числа 1–5 – порядковые номера боковых жилок первого порядка, рас-

положенных от основания к верхушке листовой пластинки. 

Таблица 3 – Онтогенетические тактики признака «ширина половины листовой пластинки» 

СБП, балл 
Ширина половины листовой пластинки 

слева справа 

4,00 к-д к-д 

3,43 к-д к-д 

3,38 д д 

3,24 к-д к-д 

Примечание. Обозначения см. в таблице 1. 

Таблица 4 – Онтогенетические тактики непарных признаков, индексов листа и листвой пластинки 

СБП, 

балл 

Морфологические признаки 

Расстояние от кончика 

до широкого места 

Расстояние от широкого 

места до основания 
ДЛП ШЛП ДЧ ИЛП ИЛ ИФ 

4,00 к-д к к к к к к к-д 

3,43 н к-д н н н к к к-д 

3,38 д-к к-д д-к д-к н д-к д-к к-д 

3,24 н к н к д-к д-к д-к к-д 

Примечание. Обозначение онтогенетических тактик см. в таблице 1; ДЛП – длина листовой пластинки, 

ШЛП – ширина листовой пластинки, ДЧ – длина черешка, ИЛП – индекс листовой пластинки, ИЛ – индекс 

листа, ИФ – индекс формы листовой пластинки. 
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Изменчивость признака «длина черешка» в бла-

гоприятный год снижается в градиенте техногенной 

трансформации почвы – конвергентная онтогенети-

ческая тактика. В условиях средней неблагоприятно-

сти погоды для него характерна неопределенная так-

тика. В неблагоприятный год – дивергентно-конвер-

гентная. 

Индекс листовой пластинки и индекс листа ха-

рактеризуются сходными онтогенетическими такти-

ками при разных погодных условиях. В наиболее 

благоприятные годы (СБП = 4,0 и 3,43) – это конвер-

гентная тактика, в менее благоприятные (СБП = 3,43 

и 3,24) – дивергентно-конвергентная тактика. То есть 

данные признаки вне зависимости от года проявляют 

тактики, которые стабилизируют морфологическую 

структуру в условиях стресса. Признак индекс фор-

мы независимо от степени благоприятности погоды 

проявляет конвергентно-дивергентную тактику. 

Статистическая значимость конвергентной и 

дивергентной онтогенетических тактик. Для под-

тверждения наличия определенных типов онтогене-

тических тактик морфологических признаков листа 

B. pendula был проведен корреляционный анализ за-

висимости их изменчивости (Cᵥ, %) от уровня токси-

ческой нагрузки на исследуемых территориях (Z, 

отн. ед.). В анализ включены все признаки, которые 

проявили чистые конвергентные и дивергентные он-

тогенетические тактики (табл. 5). 

Установлено, что статистически значимая кон-

вергентная тактика в градиенте техногенной транс-

формации почвы характерна только в благоприятный 

год для признаков: длина четвертой боковой жилки 

первого порядка слева и справа, длина листовой пла-

стинки, индекс листовой пластинки, расстояние 

между основаниями четвертой и пятой боковой жил-

ки первого порядка слева и справа. Проявление ди-

вергентных тактик у отдельных признаков в гради-

енте техногенной трансформации почвы отмечено в 

менее благоприятный по погодным условиям год 

(СБП = 3,38 балла). Статистически значимые дивер-

гентные тактики характерны для следующих морфо-

логических признаков листа B. pendula: расстояние 

между концами 2–3-й боковой жилок и 3–4-й боко-

вых жилок первого порядка. Это свидетельствует о 

их большей чувствительности у растений с техно-

генно трансформированных территорий к неблаго-

приятным погодным факторам. Следовательно, соче-

танное действие неблагоприятных погодных условий 

и техногенной трансформации почвы снижает це-

лостность морфологической структуры листа из-за 

чувствительности выше указанных признаков к ис-

следуемым экологическим факторам. 

Обсуждение результатов 
Полученные результаты свидетельствуют о раз-

нообразии реакции морфологических параметров ли-

ста B. pendula на техногенную трансформацию поч-

вы, что проявляется в реализации 6 различных типов 

онтогенетических тактик. Для большинства призна-

ков листа характерно 3–4 типа тактик, для четырех – 

две тактики и лишь для индекса формы листовой 

пластинки характерна только конвергентно-дивер-

гентная тактика. Анализ типов тактик, реализуемых 

признаками в различные вегетационные сезоны, по-

казал, что наиболее представлены конвергентно-ди-

вергентная (32%) и конвергентная (23%). В меньшей 

степени представлены дивергентная (7%) и тактика 

стабилизации (6%). 

Один и тот же признак в разных частях листа мо-

жет характеризоваться разными тактиками. К таким 

признакам относятся длина боковой жилки, расстоя-

ние между основаниями и концами боковых жилок 

первого порядка, угол между главной и боковой 

жилкой. 

Погодные условия корректируют тактики, харак-

терные для признаков в градиенте техногенной 

трансформации: длина боковой жилки, угол между 

главной жилкой и боковой жилкой первого порядка, 

расстояние от кончика до самой широкой части ли-

ста, длина листовой пластинки, длина черешка, ИЛП, 

ИЛ. Наиболее разнообразны тактики у признака 

«угол»: все четыре вегетационных сезона отличают-

ся по составу тактик, реализуемых в различных ча-

стях листа. 

Конвергентная тактика направлена на снижение 

изменчивости признака в градиенте техногенной 

нагрузки. С точки зрения ряда авторов, стрессовый 

фактор может приводить к избыточной активации 

метаболизма растительного организма, следствием 

чего является повышение общих адаптивных меха-

низмов неспецифической устойчивости [20, с. 83–93; 

21, с. 296–305; 22, с. 53–61; 23, с. 145–149] и уровня 

варьирования признака. Статистическая значимость 

такого типа тактики установлена для признаков 

только в благоприятный по погодным условиям год. 

Снижение изменчивости отдельных исследуемых 

признаков листа у B. pendula при росте почвенного 

загрязнения может быть следствием ее онтогенети-

ческой стратегии. Для вида характерна либо защит-

ная [24, с. 71], либо комбинированная стрессово-за-

щитная онтогенетическая стратегия с усилением за-

щитной компоненты в условиях техногенного стрес-

са. Защитная компонента характеризует адаптацион-

ные изменения, направленные на компенсацию нега-

тивных экологических и ценотических воздействий, 

включает изменения морфологической структуры 

адаптивного характера, направленные на сохранение 

целостности организма при усилении негативного 

воздействия факторов окружающей среды [1, с. 49]. 

Стратегия защиты характеризует устойчивость рас-

тительного организма к неблагоприятным условиям 

внешней среды, при этом организм сохраняет свою 

целостность [1, с. 87–89]. Следовательно, действие 

только одного стрессового фактора (техногенное за-

грязнение почвы) при его усилении запускает за-

щитные механизмы в организме. 

Дивергентная тактика, характерная для морфоло-

гических признаков листа B. pendula, демонстрирует 

«разбалансировку» развития системы и дестабилиза-

цию целостности морфологической структуры. Та-

кой тип тактик отмечен у признаков в менее благо-

приятные годы. В этот период проявляется сочетан-

ное действие неблагоприятных погодных условий и 

техногенной трансформации окружающей среды, ко-

торое приводит к повышению изменчивости призна-

ка на участках с высоким уровнем загрязнения поч-

вы тяжелыми металлами. Наряду с этим есть призна-

ки, которые в благоприятный и неблагоприятный го-

ды сохраняют вид онтогенетической тактики. 
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Таблица 5 – Результаты корреляционного анализа зависимости изменчивости морфологических признаков 
листа от уровня техногенной трансформации почвы (N = 5) 

Морфологические признаки листа r p 

Конвергентная тактика 

Длина первой БЖ первого порядка (слева) – 2017 г. −0,60 >0,05 

Длина первой БЖ первого порядка (справа) в 2017 г. −0,74 >0,05 

Длина второй БЖ первого порядка (слева) в 2017 г. −0,62 >0,05 

Длина второй БЖ первого порядка (справа) в 2017 г. −0,69 >0,05 

Длина третьей БЖ первого порядка (слева) в 2017 г. −0,72 >0,05 

Длина третьей БЖ первого порядка (справа) в 2017 г. −0,52 >0,05 

Длина четвертой БЖ первого порядка (слева) в 2017 г. −0,70 >0,05 

Длина четвертой БЖ первого порядка (справа) в 2017 г. −0,54 >0,05 

Длина пятой БЖ первого порядка (слева) в 2017 г. −0,87 <0,05 

Длина пятой БЖ первого порядка (справа) в 2017 г. −0,76 >0,05 

Длина первой БЖ первого порядка (слева) в 2019 г. −0,64 >0,05 

Длина третьей БЖ первого порядка (справа) в 2019 г. −0,81 <0,05 

Длина четвертой БЖ первого порядка (слева) в 2019 г. −0,83 <0,05 

Длина четвертой БЖ первого порядка (справа) в 2019 г. −0,98 <0,05 

Длина пятой БЖ первого порядка (слева) в 2019 г. −0,66 >0,05 

Длина пятой БЖ первого порядка (справа) в 2019 г. −0,53 >0,05 

Угол между главной жилкой и 1 БЖ (слева) в 2016 г. −0,77 >0,05 

Угол между главной жилкой и 2 БЖ (слева) в 2016 г. −0,81 <0,05 

Угол между главной жилкой и 5 БЖ (слева) в 2017 г. −0,80 <0,05 

Угол между главной жилкой и 5 БЖ (справа) в 2017 г. −0,87 <0,05 

Угол между главной жилкой и 1 БЖ (слева) в 2018 г. −0,48 >0,05 

Угол между главной жилкой и 1 БЖ (слева) в 2019 г. −0,59 >0,05 

Угол между главной жилкой и 1 БЖ (справа) в 2019 г. −0,39 >0,05 

Угол между главной жилкой и 2 БЖ (слева) в 2019 г. −0,73 >0,05 

Угол между главной жилкой и 3 БЖ (слева) в 2019 г. −0,57 >0,05 

Угол между главной жилкой и 3 БЖ (справа) в 2019 г. −0,56 >0,05 

Длина листовой пластинки в 2019 г. −0,89 <0,05 

Длина черешка в 2019 г. −0,71 >0,05 

Индекс листа в 2018 г. −0,31 >0,05 

Индекс листа в 2019 г. −0,37 >0,05 

Индекс листовой пластинки в 2018 г. −0,48 >0,05 

Индекс листовой пластинки в 2019 г. −0,83 <0,05 

Расстояние между концами 2 и 3 БЖ (слева) в 2019 г. −0,78 >0,05 

Расстояние между основаниями 4 и 5 БЖ (справа) в 2017 г. −0,69 >0,05 

Расстояние между основаниями 1 и 2 БЖ (слева) в 2019 г. −0,47 >0,05 

Расстояние между основаниями 1 и 2 БЖ (справа) в 2019 г. −0,78 >0,05 

Расстояние между основаниями 4 и 5 БЖ (слева) в 2019 г. −0,93 <0,05 

Расстояние между основаниями 4 и 5 Ж (справа) в 2019 г. −0,96 <0,05 

Расстояние от самого широкого места до основания ЛП в 2017 г. −0,53 >0,05 

Расстояние от самого широкого места до основания ЛП в 2019 г. −0,31 >0,05 

Ширина листовой пластинки в 2017 г. −0,59 >0,05 

Ширина листовой пластинки в 2019 г. −0,52 >0,05 

Дивергентная тактика 

Расстояние между концами 1 и 2 БЖ (слева) в 2016 г. 0,73 >0,05 

Расстояние между концами 1 и 2 БЖ (справа) в 2016 г. 0,84 >0,05 

Расстояние между концами 2 и 3 БЖ (слева) в 2016 г. 0,96 <0,05 

Расстояние между концами 2 и 3 БЖ (справа) в 2016 г. 0,93 <0,05 

Расстояние между концами 3 и 4 БЖ (слева) в 2016 г. 0,98 <0,05 

Расстояние между концами 3 и 4 БЖ (справа) в 2016 г. 0,95 <0,05 

Расстояние между концами 4 и 5 БЖ (слева) в 2016 г. 0,78 >0,05 

Расстояние между концами 4 и 5 БЖ (справа) в 2016 г. 0,88 >0,05 

Расстояние между концами 3 и 4 БЖ (справа) в 2018 г. 0,74 >0,05 

Расстояние между концами 4 и 5 БЖ (слева) в 2018 г. 0,40 >0,05 

Ширина половины листа (слева) в 2016 г. 0,85 >0,05 

Ширина половины листа (справа) в 2016 г. 0,84 >0,05 
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Как правило, снижение изменчивости какого-ли-

бо изменяющегося признака в стрессовых условиях 

связывают с превышением защитного потенциала ор-

ганизма и рассматривают в качестве показателя его 

низкой устойчивости [25, с. 173; 26, с. 23–25; 27, 

с. 448; 28, с. 156–158; 29, с. 3667]. Однако наряду с 

этим есть мнение о том, что низкая степень изменчи-

вости – это показатель высокой адаптированности 

организмов к неблагоприятным условиям среды [30, 

с. 43; 31, с. 122; 32, с. 256; 33, с. 56–58; 34, с. 427; 35, 

с. 187–189]. Низкая степень изменчивости может 

быть причиной устойчивости признака к действию 

неблагоприятных условий среды и обусловлена ге-

нотипическими особенностями растительного орга-

низма [36, с. 102]. 

Выводы 
1. Разнообразие реакции морфологических при-

знаков листа B. pendula на техногенную трансформа-

цию почвы проявляется в реализации 6 различных 

типов онтогенетических тактик: конвергентная, ди-

вергентная, стабилизации, неопределенной изменчи-

вости, конвергентно-дивергентная, дивергентно-кон-

вергентная. Наиболее представлены конвергентно-

дивергентная (32%) и конвергентная (23%) тактики. 

2. В структуре листа определены признаки, кото-

рые в градиенте техногенной трансформации почвы, 

независимо от степени благоприятности погоды, со-

храняют онтогенетическую тактику (индекс формы и 

расстояние между основаниями второй и третьей бо-

ковых жилок). Признаки, которые редко изменяют 

тип тактики: расстояние между концами и основани-

ями боковых жилок, угол между главной жилкой и 

1–2-й боковыми жилками первого порядка, ширина 

половинки листа. Признаки, которые изменяют так-

тику в зависимости от погодных условий: длина бо-

ковой жилки, угол между главной и боковыми жил-

ками в средней и верхней частях листа, расстояние 

от кончика до самой широкой части листа, расстоя-

ние от самой широкой части листа до основания, 

длина и ширина листовой пластинки, длина черешка, 

индекс листовой пластинки, индекс листа. 

3. Признаки длина боковой жилки, расстояние 

между основаниями и концами боковых жилок, угол 

между главной и боковой жилкой характеризуются 

разными типами тактик в разных частях листа. 
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