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Содержание C, N, P и отношения N : P и C : N в листьях растений исследовали в четырех альпийских
фитоценозах северо-западного Кавказа, чтобы выяснить, отличаются ли встречающиеся в них виды
по химическому составу от случайных выборок из локальной флоры, насколько значения этих при-
знаков важны для доминирования и филогенетически консервативны. В листьях растений альпий-
ских пустошей и пестроовсяницевых лугов меньше азота по сравнению со случайной выборкой, а в
листьях видов гераниево-копеечниковых лугов и альпийских ковров – больше. Доминанты продук-
тивных гераниево-копеечниковых лугов содержат больше азота, чем недоминирующие виды, для
остальных сообществ отмечена противоположная зависимость. В листьях компонентов всех сооб-
ществ, кроме альпийских ковров, меньше фосфора по сравнению со случайной выборкой. У доми-
нантов альпийских пустошей меньше, а гераниево-копеечниковых лугов – больше фосфора в ли-
стьях по сравнению с недоминирующими видами. Отношение C : N в листьях выше случайного у
видов альпийских пустошей и пестроовсяницевых лугов и ниже – в других сообществах. Домини-
рующие виды по сравнению с остальными имеют более высокие отношения C : N во всех сообще-
ствах, кроме гераниево-копеечниковых лугов. Отношение N : P выше случайного у видов всех со-
обществ, кроме пестроовсяницевых лугов. Все признаки, кроме отношения C : N, имеют значимый
филогенетический сигнал.

Ключевые слова: альпийские сообщества, содержание углерода, содержание азота, содержание фос-
фора, средневзвешенные значения, филогенетический сигнал
DOI: 10.31857/S0367059723060069, EDN: BMNTTJ

Функциональные признаки определяются как
морфологические, физиологические и фенологи-
ческие характеристики, которые косвенно влия-
ют на приспособленность особей растений [1] че-
рез их рост, размножение и выживание. Они мо-
гут быть определены как признаки клеточного,
органного или организменного уровней [2, 3], а
также они важны для оценки влияния растений
на окружающую среду и среды на организмы и их
сообщества [4]. К таким признакам, например,
относятся размер листа, масса семян, жизненная
форма и т.д. [4, 5]. Содержание основных биоге-
нов (C, N, P) также относится к важнейшим
функциональным признакам, от которых зависит
скорость роста и репродукции растений [6]. Функ-
циональные признаки растений отличаются раз-
ным филогенетическим сигналом (консервативно-

стью в филогенезе), следовательно, они связаны с
филогенетическим разнообразием природных со-
обществ [7]. В глобальном масштабе, как и для от-
дельных регионов, содержание химических эле-
ментов имеет высокий филогенетический сигнал
[8], однако для альпийских сообществ он мало ис-
следован.

Высокогорные растительные сообщества фор-
мируются в условиях относительно низких тем-
ператур, пониженного атмосферного давления и
других факторов среды, которые с антропоцен-
трических позиций являются экстремальными,
но для растений, обитающих в этих условиях,
представляют норму [9]. Сравнительно хорошо
изучены закономерности содержания биогенов в
высокогорных и арктических растениях по срав-
нению с растениями других регионов. Часто хи-
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мический состав растений высокогорий и рав-
нинных тундр имеет общую направленность из-
менений. Так, с увеличением и абсолютной
высоты, и широты местности обычно возрастает
содержание N и P в листьях [9–15] (хотя иногда
наблюдается и противоположная картина [16]), а
содержание С часто снижается [17, 18].

Важными функциональными признаками яв-
ляются также соотношения содержания элементов,
среди которых часто используют N : P и C : N. Пер-
вое может свидетельствовать о лимитировании
продукции тем или иным элементом (N : P <14 –
лимитирование азотом, N : P >16 – лимитирова-
ние фосфором [19]). Отношение C : N – индика-
тор относительного богатства почвы азотом, до-
ступность которого снижается при увеличении
этого соотношения [20]. Общие закономерности
пространственного варьирования этих отноше-
ний и их изменения при внесении элементов ми-
нерального питания (ЭМП) детально изучены
многими исследователями (см., например, [21–
23] и др.). Однако закономерности формирова-
ния химического состава растений и образуемых
ими сообществ внутри альпийского пояса прак-
тически не исследованы, как и связь химического
состава с филогенетическим составом сообществ.
Функциональный анализ, базирующийся на
сравнении средних значений признаков со слу-
чайными и средних со средневзвешенными, поз-
воляет ответить на несколько вопросов, которые
и стали целью настоящей работы:

1) насколько виды, входящие в состав отдель-
ных сообществ, отличаются по содержанию C, N,
P и отношениям N : P и C : N от случайных выбо-
рок из локальной флоры;

2) насколько относительно высокое или низ-
кое содержание C, N, P и отношения N : P и C : N
важны для доминирования внутри отдельных со-
обществ;

3) насколько содержание C, N, P филогенети-
чески консервативно и влияет на филогенетиче-
ское разнообразие растительных сообществ.

Объектами исследований были выбраны альпий-
ские растительные сообщества северо-западного
Кавказа в Тебердинском национальном парке. Мы
исследовали сообщества 4 типов: альпийские ли-
шайниковые пустоши, пестроовсяницевые луга, ге-
раниево-копеечниковые луга и альпийские ковры,
для которых имеются детальные данные по свой-
ствам почвы, составу, структуре и продукции рас-
тительных сообществ [24]. Изученные сообще-
ства располагаются в разных элементах мезоре-
льефа на северо-восточных отрогах горы Малая
Хатипара в интервале абсолютных высот 2700–
2800 м.

Альпийские лишайниковые пустоши (АЛП)
занимают наветренные гребни и склоны в преде-
лах высоты до 3000 м над ур. м. В основном это

склоны крутизной 2–30°, южной и восточной
экспозиции. Зимой на них отсутствует накопле-
ние снега (почва глубоко промерзает), а вегетаци-
онный период длится около 5 мес. (с мая по сен-
тябрь).

Пестроовсяницевые луга (ПЛ) расположены
на склонах южной экспозиции и представляют
собой сообщества плотнодерновинных злаков с
доминирующими видами Festuca varia и Nardus
stricta (номенклатура по [25]). Снежный покров
небольшой мощности защищает почву от глубо-
кого промерзания. Вегетационный период длится
около 4 мес. [24].

Гераниево-копеечниковые луга (ГКЛ) зани-
мают нижние части склонов и небольшие запади-
ны глубиной 2–3 м. Из-за значительной аккуму-
ляции снега вегетационный сезон начинается во
второй половине июня или начале июля и длится
примерно 2.5–3.5 мес. Основные доминантные ви-
ды – Geranium gymnocaulon и Hedysarum caucasicum.

Альпийские ковры (АК) формируются в запа-
динах и на днищах нивальных и ледниковых цир-
ков с обильным накоплением снега зимой. Веге-
тационный период самый короткий, длительно-
стью 2–2.5 мес. (с конца июля по сентябрь).
Доминирующие виды – невысокие розеточные и
карликовые стелющиеся растения Sibbaldia pro-
cumbens, Minuartia aizoides, Gnaphalium supinum,
Taraxacum stevenii.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сбор материала. Состав надземной биомассы

исследовали методом укосов (повторность АЛП –
104, ПЛ, ГКЛ, АК – по 92) с площадок 25 × 25 см,
с разбором по видам сосудистых растений и высу-
шиванием не менее 8 ч при 105°С [26].

В изученных сообществах были собраны ли-
стья более 100 видов растений (все виды, учиты-
ваемые в укосах надземной биомассы) в пяти-
кратной повторности каждый [26]. Также были
отобраны листья 60 видов растений из других аль-
пийских фитоценозов. Общий пул изученных ви-
дов составил: для N – 183 вида, для Р – 119 видов,
для С – 147 видов. Этот пул использовали для ге-
нерирования случайных выборок. Листья расте-
ний в бумажных конвертах были высушены при
температуре окружающей среды (+15°С), а затем
досушены в сушильном шкафу при +80°С в тече-
ние 10 ч. Далее каждый образец был размолот на
вибрационной мельнице Retsch MM 200 до состо-
яния пудры и взята навеска на анализ.

Содержание углерода и азота определяли на
анализаторе Carlo Erba NC 2500 (Carlo Erba,
Rodano, Italy) в центре коллективного пользова-
ния “Инструментальные методы в экологии” при
ИПЭЭ РАН. Фосфор в растениях определяли по-
сле мокрого озоления в серной кислоте, а его кон-
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центрацию – колориметрически с образованием
молибденового комплекса на спектрофотометре
Genesis 10uv.

Расчеты и статистическая обработка. Для каж-
дого вида были рассчитаны средние и средневзве-
шенные показатели по содержанию азота, угле-
рода и фосфора в листьях на основе данных по
биомассе, полученных в предыдущие годы.

Средневзвешенное значение (community
weighted mean – CWM) рассчитывали по формуле

(1)

где pi и Ti – соответственно весовой коэффициент
и значение признака вида i, n – общее число ви-
дов в сообществе. В качестве “веса” использовали
данные по надземной биомассе отдельных видов
из укосов [27]. Когда доступны только данные о
присутствии/отсутствии вида, все значения pi
фиксируются на одном и том же значении (1/n),
где n – число видов. Таким образом, CWM пред-
ставляет собой (невзвешенное) среднее значение
[28], в которое вносят равный вклад все виды
пробной площадки или сообщества, а вклад в
средневзвешенную величину пропорционален
“весу” (в нашем случае надземной биомассе)
каждого вида на площадке или в сообществе.
Следовательно, средневзвешенное значение в ос-
новном зависит от признаков доминирующих ви-
дов. Дополнительно рассчитывали статистиче-
скую ошибку для получения параметров варьиро-
вания этих величин.

Чтобы определить влияние содержания азота,
углерода и фосфора в листьях на формирование
состава фитоценоза, был создан пул из альпий-
ских видов. Для каждой площадки каждого сооб-
щества генерировали “случайное” содержание
изучаемых элементов с тем числом видов, кото-
рое было получено в укосе. Таким образом, для
каждой площадки и элемента мы получили 3 по-
казателя: 1) “случайное” содержание элемента в
наборе видов из общего пула; 2) среднее содержа-
ние элемента для видов в сообществе, 3) средне-
взвешенное содержание элемента. Значимые раз-
личия между признаками 1 и 2 показывают роль
признака в формировании состава сообщества, а
между 2 и 3 – значимое влияние признака на до-
минирование (участие) видов в сообществе. По-
скольку распределение в выборках не всегда со-
ответствовало критерию нормальности, для срав-
нения использовали непараметрический парный
тест Вилкоксона [29].

Филогенетическое дерево изучаемых видов
было построено с помощью пакета V.PhyloMaker
[30] для языка R [31] на основании филогенетиче-
ского дерева семенных растений [32]. Филогене-
тический сигнал и его значимость рассчитывали с

=
= 

1
CWM ,

n

i i
i

pT

помощью двух индексов: Pagel’s λ и Bloomberg’s K, с
помощью пакета phytools [33] для языка R.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Содержание азота. Среднее содержание азота в
листьях растений увеличивается вниз по катене в
ряду АЛП < ПЛ < ГКЛ < АК. Сходным образом
изменяются и средневзвешенные значения, од-
нако они несколько снижаются от ГКЛ к АК. Та-
ким образом, наибольшее содержание азота в ли-
стьях доминирующих видов растений отмечено
для наиболее продуктивных гераниево-копееч-
никовых лугов, где один из доминантов – Hedysa-
rum caucasicum – имеет интенсивную симбиоти-
ческую азотфиксацию [34]. Растения верхних ча-
стей склонов (АЛП, ПЛ), как и доминанты этих
сообществ, содержат меньше N, чем растения
случайных выборок (рис. 1). Напротив, на ГКЛ
“случайное” содержание ниже среднего, которое
в свою очередь меньше средневзвешенного. В
условиях АК среднее и средневзвешенное содер-
жания N выше “случайного”.

Содержание фосфора. Среднее и средневзве-
шенное содержания фосфора в листьях альпий-
ских растений повышаются вниз по катене по
сходной зависимости: АЛП < ПЛ ≈ ГКЛ < АК.
Виды растений АЛП содержат меньше Р в сравне-
нии со случайным набором, но значимо больше,
чем доминанты (см. рис. 1). Сходные закономер-
ности содержания Р в листьях характерны для ПЛ
и ГКЛ. Здесь доминанты не отличались от прочих
видов по его содержанию, но в обоих случаях оно
было ниже случайного. Лишь для сообществ АК
не отмечено значимой разницы между “случай-
ными” видами, средним и средневзвешенным со-
держаниями Р в листьях.

Отношение N : P. В ряду изученных сообществ
соотношение N : P меняется сходным образом
как для средних, так и средневзвешенных значе-
ний: оно максимально на ГКЛ, минимально – на
ПЛ и имеет промежуточные величины для сооб-
ществ крайних местообитаний с низкой продук-
цией – АЛП и АК (рис. 2): АЛП > ПЛ < ГКЛ > АК.
Средние величины N : P у растений АЛП выше
“случайных” средних и средневзвешенных, в то
время как у растений ПЛ “случайные” и средние
величины не отличаются, а средневзвешенные
значительно меньше. По этому показателю ГКЛ и
АК очень сходны – средние и средневзвешенные
величины значимо меньше “случайных” и не от-
личаются между собой. Можно отметить, что этот
признак не важен в формировании состава ПЛ, а
также для доминирования на ГКЛ и АК.

Содержание углерода как важнейшего элемен-
та для формирования механической структуры
листьев варьирует существенно меньше по срав-
нению с другими элементами – обычный диапа-
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зон 44–46%. Средние и средневзвешенные вели-
чины для более крупных растений ГКЛ больше,
чем для других сообществ (см. рис. 1). Для АК они
несколько выше, чем для АЛП и ПЛ, хотя разли-
чия здесь составляют десятые доли процента. Для
АЛП, ПЛ и ГКЛ средние величины ниже “случай-
ных” и средневзвешенных. Обратная картина на-
блюдается для АК – средние величины больше как
случайных, так и средневзвешенных значений.

Отношение С : N монотонно снижается вниз по
катене как для средних, так и для средневзвешен-
ных величин: АЛП > ПЛ > ГКЛ ≥ АК (см. рис. 2),
но увеличивается в ряду “случайные” < средние <
< средневзвешенные в сообществах верхней ча-
сти катены (АЛП и ПЛ). На ГКЛ и АК средние и
средневзвешенные величины, напротив, ниже
“случайных”: в первом случае средние и средне-
взвешенные значения значимо не отличаются, а

Рис. 1. Средние содержания (% от сухой массы) в листьях N (а), P (б) и С (в) в случайных выборках высокогорной фло-
ры Теберды (белые столбики), для площадок альпийских сообществ (серые столбики) и средневзвешенные по надзем-
ной биомассе значения (черные столбики). Сообщества: АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ПЛ – пестро-
овсяницевые луга, ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры. Здесь и на рис. 2 значимо отлича-
ющиеся величины отмечены разными буквами; вертикальные отрезки показывают величину ошибки среднего для
выборки 100 площадок.
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на АК средневзвешенные величины несколько
выше средних.

Филогенетический сигнал, основанный на
индексе Pagel’s λ, показал значимое влияние фи-
логении (таксономического положения видов) на
содержание в листьях C, N и P и соотношение
N : P (табл. 1). Индекс Bloomberg’s K выявил
сходные закономерности, но не обнаружил зна-
чимого влияния филогении на содержание Р. От-
ношение С : N не показало значимого филогене-
тического сигнала.

ОБСУЖДЕНИЕ

Химический состав растений существенно
различается в альпийских сообществах, приуро-
ченных к разным элементам мезорельефа и раз-
личающихся по почвам. В целом содержание по-
движных форм Р и аммонийного азота в почве ча-
сто увеличивается вниз по катене в ряду сообществ
АЛП > ПЛ > ГКЛ > АК, хотя и встречаются откло-
нения от этой закономерности [35–38]. Поэтому на
уровне ландшафта наши данные по среднему и
средневзвешенному содержанию N и P в листьях
согласуются с общими закономерностями связи
богатства почвы и содержания ЭМП в растениях,
отмеченными в других исследованиях [39, 40]. Во
всех случаях в изучаемых сообществах N : P (8.6–
11.8) ниже критического (14), что свидетельствует
об азотном лимитировании продукции [19], кото-
рое было подтверждено и экспериментами с обо-
гащением почвы различными ЭМП [41].

Полученные результаты позволяют впервые оха-
рактеризовать состав и структуру доминирования
альпийских сообществ с позиций содержания в
растениях важнейших биогенных элементов.

Альпийская лишайниковая пустошь. В составе
этого сообщества преобладают виды с низким со-
держанием N, P, C в листьях и более высокими
отношениями N : P и C : N. Доминанты характери-
зуются еще более низкими содержаниями N и P и
высоким С : N. Это характерно для растений бед-
ных почв (с высоким уровнем стресса). Здесь над-
земные органы растений не полностью заполня-
ют имеющийся объем среды и дают возможность
хорошему развитию кустистых лишайников [42].
Ситуация принципиально меняется при обога-
щении почвы ЭМП, после которого происходят
смыкание надземных частей растений и выпаде-
ние лишайников (Там же). Поэтому доминирую-
щими становятся виды с наиболее эффективным
использованием ЭМП, т.е. минимальным их ис-
пользованием для построения биомассы. При
преобладании стресс-толерантной стратегии у
растений АЛП [43] в формировании этого сооб-
щества существенную роль играет корневая кон-
куренция [44].

Пестроовсяницевый луг. В составе этого сооб-
щества преобладают виды с относительно низким
содержанием N, P и C в листьях, но более высо-
ким отношением C : N. Доминанты ПЛ характе-
ризуются еще более низким содержанием N, вы-
соким отношением C : N и самым низким N : P
среди изученных сообществ. Здесь наиболее вы-
ражена стресс-толерантная стратегия [43] при
минимальной роли конкуренции в формирова-

Рис. 2. Средние соотношения C : N (а) и N : P (б) в ли-
стьях в случайных выборках высокогорной флоры
Теберды (белые столбики), для площадок альпийских
сообществ (серые столбики) и средневзвешенные по
надземной биомассе значения (черные столбики).
Сообщества: АЛП – альпийские лишайниковые пу-
стоши, ПЛ – пестроовсяницевые луга, ГКЛ – герани-
ево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры.
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нии среднепродуктивных альпийских сообществ
[44]. Возможно, что относительное обогащение
почвы и растений Р при недостатке N может быть
связано с подверженностью ПЛ пожарам, уни-
чтожающим большую часть накапливающейся
обильной ветоши [45]. Низкое содержание С в
листьях стресс-толерантных растений этого сооб-
щества может быть обусловлено с тем, что меха-
нические защитные функции у доминирующих
видов злаков связаны с низким содержанием во-
ды и высоким – кремния [46].

Гераниево-копеечниковый луг. Растения этого
сообщества имеют более высокое содержание N в
листьях, чем при случайной выборке, еще боль-
шие величины характерны для доминантов. Со-
держание P, отношения C : N и N : P меньше, чем
в случайной выборке, но не отличаются от средне-
взвешенных. Содержание С у видов этого продук-
тивного сообщества немного ниже случайного, но
доминаты имеют более высокие показатели. Это
подтверждает ранее полученные результаты о боль-
шей роли стратегии конкурентности в данных со-
обществах [43] с высокими показателями как раз-
меров листьев (высокий вклад С), так и интен-
сивности фотосинтеза (высокое содержание N,
низкое C : N).

Альпийские ковры развиваются на относитель-
но богатых почвах, но продукция растений огра-
ничивается коротким периодом вегетации. Для
растений характерны повышенные содержания
N и С при более низких отношениях C : N и N : P.
Фосфор не играет роли при формировании соста-
ва и структуры этого сообщества, так как средние
и средневзвешенные величины его содержания в
листьях не отличаются от случайной выборки.
Средневзвешенные показатели содержания изу-
ченных элементов близки к средним, что позво-
ляет заключить, что химический состав листьев
не является важным для доминирования в дан-
ном сообществе. На АК относительно высока
роль видов рудеральной стратегии [43], характе-
ризующихся быстрым ростом и интенсивным
фотосинтезом, связанным с высоким содержани-
ем N в листьях. Виды этой стратегии характерны

для естественно нарушаемых сообществ, в кото-
рых возрастает содержание N и P в листьях [47].

Наши данные подтверждают тесную связь хи-
мического состава растений с их экологическими
стратегиями, отмеченную еще в работе [48]: по-
вышенное содержание N и минеральных элементов
в растениях рудеральной стратегии и пониженное –
у стресс-толерантов. Несмотря на высокую скорре-
лированность содержания различных макроэле-
ментов в растениях, они часто связаны с разными
аспектами функционирования растений. Содер-
жание N в листьях положительно связано со ско-
ростью роста растений и размерами его листьев
[49], содержание Р – со скоростью роста и интен-
сивностью семенного размножения растений
[50]. Если в условиях азотного лимитирования
продукции более сильные конкуренты (доминан-
ты) имеют повышенное содержание N (в нашем
случае ГКЛ), то в условиях выпаса и воздействия
других фитофагов у доминантов альпийских лу-
гов увеличивается содержание Р [51]. Интересно
отметить, что в нашем случае ряд сообществ по
возрастанию отношения N : P в биомассе листьев
(как для средних, так и средневзвешенных значе-
ний) полностью совпадает с рядом сообществ по
усилению роли конкуренции в их формировании
[44]: ПЛ < АЛП ≈ АК < ГКЛ. Предположительно
самые низкие показатели ПЛ связаны с интен-
сивной деятельностью (подземных) фитофагов.
Наши данные противоречат концептуальной схеме
[52], согласно которой рудералы имеют низкое, а
стресс-толеранты – высокое отношение N : P.

Наиболее низкое содержание азота отмечено
нами в сообществах АЛП, развивающихся на
верхних частях склонов и представляющих авто-
номные элементы геохимической катены. Эта за-
кономерность отмечена и в другом простран-
ственном масштабе – с увеличением высоты над
уровнем моря уменьшалось средневзвешенное
содержание азота в горных системах умеренного
пояса [53]. В целом изученные сообщества могут
рассматриваться как имеющие хорошее обеспе-
чение ЭМП, поскольку содержания N и P в ли-
стьях растений практически всегда превышают
среднемировые данные (1.89 и 0.12% для N и P со-
ответственно [54]).

Нами подтверждена связь содержания изучен-
ных элементов с филогенетическим положением
альпийских растений. Высокий филогенетиче-
ский сигнал отмечен в литературе для разных ре-
гионов: деревьев в Европе [55], кустарников юж-
но-африканского финбоша [56], калифорний-
ских лугов [57]. Интересно отметить, что в
последнем случае наибольший филогенетиче-
ский сигнал характерен для отношения C : N, ко-
торое в нашем случае было единственным при-
знаком, не показавшим значимого сигнала. Ви-
димо, это связано с разными лимитирующими

Таблица 1. Филогенетический сигнал для содержания
C, N, P и отношений N : P, С : N в листьях высокогорных
растений Тебердинского национального парка. Уровень
значимости p < 0.05 выделен жирным шрифтом

Элемент Pagel’s λ p-value Bloomberg’s K p-value

N 0.77 <0.0001 0.058 0.015
C 0.77 <0.001 0.10 0.050
P 0.77 0.007 0.062 0.078
N : P 0.59 0.026 0.1 0.026
C : N 0.6 0.236 0.08 0.107
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факторами ограничения первичной продукции: в
нашем случае – недостаток азота, а в Калифор-
нии – влаги, на фоне которого C : N имеет мень-
шее экологическое значение. Возможно, что эво-
люция разных таксонов могла идти независимо
для содержания C и N (C – больше связан с меха-
нической прочностью и защитой листьев, а N – с
интенсивностью фотосинтеза), поэтому при зна-
чимом филогенетическом сигнале для C и N их
соотношение не всегда может бы связано с фило-
генией. Это наблюдалось в нашем случае и не на-
блюдалось для калифорнийских лугов, поэтому
закономерности филогенетической зависимости
C : N требуют дальнейших исследований.

ВЫВОДЫ

1. Нами выявлено много значимых отличий в
содержании С, N, P и отношениях C : N, N : P
между компонентами отдельных альпийских со-
обществ и случайными выборками из пула мест-
ных видов, как и между средними и средневзве-
шенными величинами, что свидетельствует о
важной роли химического состава листьев для до-
минирования в изучаемых сообществах.

2. Листья растений альпийских пустошей и
пестроовсяницевых лугов содержат меньше, а ге-
раниево-копеечниковых лугов и альпийских ков-
ров – больше азота по сравнению со случайной
выборкой. Доминанты продуктивных гераниево-
копеечниковых лугов содержат больше азота, чем
недоминирующие виды, в то время как для
остальных сообществ наблюдается противопо-
ложная зависимость.

3. Компоненты всех сообществ, кроме альпий-
ских ковров, содержат в листьях меньше фосфора
по сравнению со случайной выборкой. Доминан-
ты альпийских пустошей содержат меньше, а ге-
раниево-копеечниковых лугов – больше фосфо-
ра в листьях по сравнению с недоминирующими
видами.

4. Листья растений альпийских ковров содер-
жат больше, а остальных сообществ меньше угле-
рода по сравнению со случайной выборкой. На-
против, доминанты альпийских ковров содержат
меньше С, а в остальных сообществах – больше С
по сравнению с другими компонентами этих со-
обществ.

5. Отношение C : N в листьях выше случайного
у видов альпийских пустошей и пестроовсянице-
вых лугов и ниже – в других сообществах. Доми-
нирующие виды имеют по сравнению с осталь-
ными более высокие отношения C : N во всех сооб-
ществах, кроме гераниево-копеечниковых лугов.

6. Отношение N : P выше случайного у видов
всех сообществ, кроме пестроовсяницевых лугов.
Доминанты альпийских пустошей и пестроовся-

ницевых лугов имеют более низкое отношение
N : P, чем другие виды этих сообществ.

Все изученные показатели, кроме отношения
C : N, имеют значимый филогенетический сиг-
нал, т.е. связаны с таксономическим положением
видов.

Работа выполнена при финансовой поддерж-
ке Российского научного фонда (проект № 19-
14-00038П).

Авторы подтверждают отсутствие конфликта
интересов.
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Верхняя граница леса является прекрасным
природным объектом для изучения раннего от-
клика лесных экосистем на изменения климата
([1–3] и др.), поскольку в высокогорьях деревья
произрастают в экстремальных климатических
условиях, и реакция границы леса на изменения
климата выражена наиболее четко. Граница так-
же является высокочувствительным индикато-
ром воздействия биотических и абиотических
факторов среды на региональном и локальном
уровнях [4]. С началом глобального потепления
климата в мире настолько активно развернулись
исследования верхних границ горных систем, что
к настоящему времени в зарубежной литературе
появилось более 20 обзоров по этой тематике
(см., например, [3, 5–7]). В обзорах акцентирова-
лось, что для лучшего понимания причинно-
следственных связей динамики границы и ее от-
клика на изменения окружающей среды и клима-
та важно изучать верхнюю границу леса на ло-
кальном и даже микромасштабном уровнях [7].

В России учениками и последователями
С.Г. Шиятова наиболее изучена верхняя граница
леса на Урале (см. [8–10]). Также подобные ис-
следования проводились в Хибинах [11], на Кав-
казе [12], плато Путорана [13, 14], в Кузнецком
Алатау [15], горах Южной Сибири [16], Прибай-
калье [17] и др. В Горном Алтае изучены структура
и особенности формирования древостоев хвой-
ных на границе леса за 200 лет [18] и динамика за-
селения лесотундрового экотона [19] на Северо-
Чуйском хребте, а также особенности образова-

ния и функционирования разных видов кулис на
г. Красная [20]. На Катунском хребте динамику
верхней границы леса не изучали.

Цель настоящей работы – описать временную
динамику верхней границы леса в ороклиматиче-
ских условиях Катунского хребта на примере гор-
но-ледникового бассейна Аккем.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Динамику верхней границы леса в ороклима-

тических условиях Катунского хребта изучали на
его северном макросклоне, в горно-ледниковом
бассейне Аккем, расположенном в наиболее вы-
сокой части хребта. В бассейне развит высокогор-
ный глубоко расчлененный альпийский рельеф.
На склонах отмечены скальные выходы, осыпи,
участки травянистых тундр, леса, пятна петро-
фитной растительности.

Растительный покров связан с охлаждающим
влиянием ледников г. Белуха, распространяю-
щимся на десятки километров вниз по долине
р. Аккем. Верхняя граница леса образована кед-
ром сибирским (Pinus sibirica Du Tour) и листвен-
ницей сибирской (Larix sibirica Ledeb.). В бассей-
не распространены лиственнично-кедровые и
кедровые разнотравно-зеленомошные и брус-
нично-зеленомошные леса.

По данным ГМС Аккем (49°55′ с.ш., 86°32′ в.д.,
2050 м над ур. м., 1951–2023 гг.), климат бассейна
характеризуется низкими зимними (от –15.1 до
–17.0°С), летними (от +7.9 до +9.5°С) и среднего-

УДК 630*+582.475(235.222)
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довой (–3.8°С) температурами; годовая сумма
осадков 550 мм, из которых 55% выпадает летом и
только 4% зимой.

Для оценки динамики верхней границы леса
на восточном и западном склонах долины от гра-
ницы сомкнутых лесов до границы отдельных де-
ревьев и подроста кедра и лиственницы были за-
ложены 4 высотных профиля на высотах 2190–
2400 м над ур. м. (рис. 1), включающих 9 пробных
площадей (ПП) размером 20 × 40 м (табл. 1). На
каждой ПП проведен сплошной перечет взрос-
лых деревьев и подроста (239 и 123 экз. соответ-
ственно). К подросту отнесены молодые особи
высотой менее 1.5 м и возрастом менее 50 лет. Для
определения возраста у 52 деревьев и крупного
подроста взяты керны максимально близко к по-
верхности земли. Для более точного его установле-
ния измеряли ширину годичных колец на установке
LINTAB с точностью 0.01 мм, затем полученные ря-
ды перекрестно датировали для выявления ложных
и выпавших колец [21]. Возраст определяли по сда-
тированным годичным кольцам с учетом поправок
на количество колец, отсутствующих на керне у
сердцевины, и на высоту отбора керна [22]. Воз-
раст мелкого подроста (98 модельных особей)

устанавливали по годичным приростам стволика
с контролем по годичным кольцам. Фиксирова-
лись живые и погибшие особи подроста. Тесноту
связи между количеством появившихся деревьев
по пятилетним периодам и средними значениями
температуры и осадков за текущие и предыдущие
пятилетия по отдельным месяцам, холодному
(ноябрь–март) и теплому (июнь–август) перио-
дам оценивали с помощью коэффициента корре-
ляции Спирмена (R) – в статье приведены только
его достоверные значения (при p < 0.05).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Верхняя граница в горно-ледниковом бассей-
не Аккем занимает полосу выше сомкнутых лесов
на высотах от 2190 до 2400 м над ур. м. (см. табл. 1).
На восточном склоне первые единичные деревья
лиственницы появились 120 лет назад, на запад-
ном – 230 (годы ранее 1890 г., т.е. более 120 лет на-
зад, на рис. 2 и 3 не приводятся). Динамика засе-
ления кедра и лиственницы за последние 120 лет
синхронна на восточном и западном склонах: с
1920-х по 1970-е гг. наблюдается монотонное уве-
личение плотности деревьев, с 1980-х по 2000-е –

Рис. 1. Спутниковое изображение горно-ледникового бассейна Аккем (Катунский хребет, Горный Алтай). Квадрата-
ми показано расположение пробных площадей, рядом указан их номер.
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увеличение плотности подроста, в 2010-е – резкое
уменьшение этого показателя (рис. 2а, 2б).

Проведенные исследования показали, что
плотные группы деревьев (сомкнутость крон 0.4–
0.5, расстояние между деревьями менее 5 м) на
высотах 2320–2330 м над ур. м. отмечены только
на восточном склоне. Они представляют собой
кулисы, вытянутые вдоль склона с довольно вы-
сокой плотностью (450–500 экз/га) деревьев кед-
ра при полном отсутствии лиственницы. В про-
цессе формирования групп выделяются три эта-
па: 1900–1930-е гг. – постоянно низкая плотность
деревьев (13–26 экз/га), 1940–1970-е и 1980–

2000-е гг. – увеличение этого показателя (от 52 до
142 экз./га и от 65 до 194 экз/га соответственно)
(рис. 3в, табл. 1).

Разреженные группы деревьев из кедра и лист-
венницы (сомкнутость крон 0.2–0.3, расстояние
между деревьями 5–10 м) располагаются на высо-
тах 2320–2330 м над ур. м. на восточном и 2190–
2265 м на западном склонах. Плотность деревьев

Таблица 1. Характеристика пробных площадей и собранного материала в горно-ледниковом бассейне Аккем
(Катунский хребет, Горный Алтай)

№ 
п.п.

Абсо-
лютная 

высота, м

Крутизна 
склона, 

град

Категория древесной 
растительности

Древостой Подрост Кол-во 
взрослых 

деревьев, экз
состав 

(по запасу)
плотность, 

экз/га
плотность, 

экз/га

Восточный склон
1 2370 25–30 Одиночные деревья 9К1Л 75 150 18
5 2340 10 Одиночные деревья 8Л2К 125 100 10
2 2330 30 Разреженная группа деревьев 10К + Л 125 350 62
6 2330 5–7 Плотная группа деревьев 10К 450 550 39
3 2320 30 Плотная группа деревьев 10К 507 767 27

Западный склон
10 2290 10–20 Одиночные деревья ед.Л 33 200 3
12 2200 25–35 Одиночные деревья 9Л1К 125 350 16
11 2265 2–5 Разреженная группа деревьев 10Л + К 433 600 36
13 2190 25–30 Разреженная группа деревьев 7Л3К 300 750 28

Рис. 2. Время появления деревьев и подроста кедра
(1) и лиственницы (2) на восточном (а) и западном (б)
склонах в горно-ледниковом бассейне Аккем (Катун-
ский хребет) за период 1891–2015 гг. Вертикальная
пунктирная линия разделяет взрослые деревья и под-
рост. Приведена сплошная линия тренда и величина
достоверности аппроксимации R2.
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Рис. 3. Время появления деревьев и подроста кедра (1) и
лиственницы (2) в горно-ледниковом бассейне Ак-
кем (Катунский хребет) за период 1891–2015 гг.: а –
одиночные деревья, б – разреженные, в – плотные
группы. Вертикальная пунктирная линия разделяет
взрослые деревья и подрост.
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на восточном склоне (125 экз/га) более чем в 2 ра-
за ниже, чем на западном (300–433 экз/га). Осо-
бенности формирования разреженных групп де-
ревьев иные, чем плотных: в 1900–1970-е гг. отме-
чена невысокая плотность деревьев кедра и
лиственницы (20–60 экз/га), а с 1980-х гг. резко
повышается плотность подроста кедра – от 47 до
120 экз/га, подрост лиственницы единичен
(рис. 3б, табл. 1).

Формирование групп деревьев на восточном и
западном склонах имеет свои особенности. На
восточном склоне в 1902 г. первыми заселились
2 дерева кедра (113 лет), ставшие «ядром» зарож-
дения самой старой плотной группы, а в 1929 г.,
через 27 лет, появилось еще одно дерево кедра
(86 лет). В 1950–1960-е гг. заметно увеличилось
количество молодых деревьев, в 1990–2000-е гг. –
подроста кедра. На западном склоне в 1918 и 1932 гг.
“ядром” самой старой разреженной группы вы-
ступили лиственницы (97 лет и 83 года), в 1980–
2000 гг. появился густой подрост кедра, с 1990-х
подрост лиственницы отсутствует.

Одиночные деревья кедра и лиственницы (со-
мкнутость крон до 0.1, расстояние между деревья-
ми более 10 м) произрастают на высотах 2340–
2370 м над ур. м. на восточном и 2200–2290 м на
западном склонах; выше (до 2440 м над ур. м.)
поднимается только подрост кедра на восточном
склоне. Плотность одиночных деревьев на обоих
склонах была низкой на протяжении последних
120 лет (5–23 экз/га – у кедра, 5–14 – у листвен-
ницы). Деревья кедра появились в 1920-х гг.,
лиственницы – в 1890-х гг. (см. рис. 3а). Подрост
кедра обилен, подрост лиственницы старше
30 лет единичен, а более молодой отсутствует.

В настоящее время 80–115-летние деревья кедра
и лиственницы в плотных группах генеративные:
они могут участвовать в поддержании существова-
ния группы собственным семенным материалом.
Репродуктивная граница обоих видов в бассейне
Аккем проходит на высоте 2370 м над ур. м.

ОБСУЖДЕНИЕ

Важнейшим фактором, определяющим дина-
мику верхней границы леса, является температу-
ра воздуха [5], что отмечено в Альпах [6, 7], Хиби-
нах [11], на Южном Урале [9]. При этом она игра-
ет различную роль при заселении лиственниц на
разных временных интервалах и разных высот-
ных уровнях экотона верхней границы леса на
плато Путорана [14]. Корреляционный анализ
показал, что в горно-ледниковом бассейне Аккем
температура довольно слабо влияет на появление
деревьев в погодичной динамике (R = 0.27 для
марта, 0.30 – для августа, 0.32 – для ноября толь-
ко на западном склоне). Увеличение плотности
подроста кедра на верхней границе бассейна Ак-

кем с 1980-х гг., особенно на западном склоне,
связано с началом потепления климата, инстру-
ментально зафиксированного на Алтае [23], тогда
как подрост лиственницы в эти годы был крайне
немногочисленным, а с 1990-х гг. ее возобновле-
ние прекратилось (см. рис. 2а, 2б). Примечатель-
но, что с 1970-х гг. повышалась плотность подро-
ста хвойных на верхних границах разных горных
систем: в Горном Алтае на Северо-Чуйском хреб-
те [18, 19], в Альпах [6], на Урале на склонах с более
тонким снежным покровом [10]. Во всех регионах
ускорение темпов заселения склонов связывали с
потеплением климата [2], а региональные/локаль-
ные вариации этого процесса – с защищенностью
микроместообитаний от ветра, толщиной снежно-
го покрова и температурой почвы [10]. Следует
заметить, что более ранний пик появления хвой-
ных деревьев на верхней границе, зафиксирован-
ный в Альпах в 1920–1940-е гг. [6], отмечен нами
для лиственницы в 1920-х и кедра в 1930-х гг. на
Северо-Чуйском хребте [18, 19], на Катунском
хребте отсутствовал.

Другим важным фактором является количе-
ство летних и зимних осадков [7]. Например, вы-
сказано предположение о связи верхней границы
распространения пихты на Кавказе с режимом
летнего увлажнения [12], выявлена положитель-
ная связь плотности деревьев на границе леса с
высотой снежного покрова [6] и температурой
почвы [10]. По нашим данным, на более сухом во-
сточном склоне количество появившихся дере-
вьев достоверно больше зависит от суммы осад-
ков июня 5-летнего периода, предшествовавшего
их появлению (R = 0.76), чем текущего (R = 0.55),
а на более влажном западном склоне – от пред-
шествовавшего пятилетия (R = 0.53). В то же вре-
мя на восточном склоне появление деревьев зави-
сит от суммы зимних осадков (R = 0.77 для янва-
ря, 0.55 – для периода с ноября по март), а на
западном такая связь отсутствует. Группы дере-
вьев на верхней границе на восточном склоне
сформировались в понижениях рельефа глуби-
ной до 2 м, где вследствие метелевого переноса
накапливался снег, что способствовало формиро-
ванию плотных кулис вдоль склона, а на открытых
участках, где снежный покров постоянно сдувался,
подрост элиминировал. Наибольшее количество
погибших молодых особей кедра наблюдалось
среди одиночных деревьев, а наименьшее – в
плотных группах. Отмеченное резкое снижение
плотности подроста в 2010–2015 гг. (см. рис. 2, 3)
вызвано, вероятно, малоснежными холодными
зимами в 2011, 2012, 2014 гг., когда температуры
января–февраля были ниже среднемноголетней
на 4.4–5.8°С, а суммы осадков составляли 20–
40% от нормы.

Подобная роль снежного покрова в сохране-
нии подроста лиственницы отмечена в экотоне
верхней границы на Приполярном Урале [24].
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Тесную связь появления деревьев и снега фикси-
ровали также на верхней границе в Хибинах [11],
на Южном Урале [9], при формировании разных
видов кулис на г. Красная в Горном Алтае [20].

Еще один влияющий на динамику верхней
границы фактор – экзогенные гравитационные
процессы [25]. Зафиксированные нами оползне-
вые явления в бассейне Аккем ограничивают
продвижение деревьев вверх, снижая абсолют-
ную высоту верхней границы леса на западном
склоне по сравнению с восточным. Разница таких
высот в настоящее время составляет 80 м.

Следует отметить, что формирование верхней
границы леса на склонах происходит в основном
за счет возобновления кедра. Аналогичная зако-
номерность отмечена на верхних границах на Се-
веро-Чуйском хребте [19] и г. Красная [20]. Пред-
положение, что возобновление лиственницы на
верхней границе в Прибайкалье увеличилось с
1980-х гг. за счет повышения сумм осадков в зим-
ний период [17], в бассейне Аккем не нашло под-
тверждения.

Тренды временнóй динамики верхней грани-
цы леса в бассейне Аккем (см. рис. 2, 3) свиде-
тельствуют о том, что за последние 120 лет появ-
ление деревьев идет наиболее активно в плотных
группах и слабо – среди одиночных деревьев. Это
согласуется с выявленной в Хибинах [11] и на
г. Красная в Горном Алтае [20] закономерностью
по преимущественному заселению участков меж-
ду уже сформировавшимися группами деревьев,
чем открытых участков на горных склонах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Верхняя граница леса в горно-ледниковом
бассейне Аккем (Катунский хребет) занимает по-
лосу выше сомкнутых лесов на восточном склоне
на высотах 2320–2370 м, на западном – на 2190–
2290 м над ур. м. Среднемесячные температуры с
учетом их вертикальных градиентов [26] на верх-
нем пределе распространения взрослых деревьев
кедра и лиственницы (2370 над ур. м.) составляют
+6.6°С для июня, +7.9°С – для июля и +6.3°С –
для августа, что и определяет современную тем-
пературную границу их произрастания. На во-
сточном склоне первые единичные деревья на
верхней границе появились только 120 лет назад, на
западном – на 110 лет раньше (230 лет). С 1980-х гг.
плотность подроста кедра растет, подрост листвен-
ницы с 1990-х гг. отсутствует. Результаты, полу-
ченные в ходе исследования в ороклиматических
условиях горно-ледникового бассейна, уточняют
общую картину формирования верхней границы
леса за столетний период, важны для понимания
продвижения границы в условиях близости лед-
ников и активных оползневых процессов, могут
дополнить модели реакции высокогорных экоси-

стем на изменения климата, позволят выполнить
достоверные прогнозы изменений окружающей
среды.
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ством науки и высшего образования Российской
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статьи.
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Обзор посвящен проблеме антагонизма металлов при полиэлементном загрязнении почв выброса-
ми промышленных предприятий. Обсуждается, что известный эффект снижения цинком токсич-
ности меди в водных экосистемах может быть распространен на почву. Описаны результаты не-
скольких исследований, в которых доказано снижение цинком токсичности меди для растений и
микроорганизмов в почвах, загрязненных выбросами медной горнодобывающей промышленности
в центральном районе Чили. Рассмотрены механизмы взаимодействия металлов в почвах (модель
наземного биотического лиганда, концепция интенсивности/емкости/количества). Обсуждены
перспективы дальнейших исследований снижения токсичности меди в техногенно загрязненных
почвах.

Ключевые слова: тяжелые металлы, антагонизм элементов, медь, цинк, техногенно загрязненные
почвы, искусственно загрязненные почвы
DOI: 10.31857/S0367059723060045, EDN: BFLNRE

Загрязнение почв металлами – серьезная угро-
за для окружающей среды, требующая поиска
управляющих решений, в том числе по снижению
токсичности металлов в почвах, сохранению эко-
системных сервисов и обеспечению производства
безопасной сельскохозяйственной продукции.
Масштабы загрязнения планеты металлами
очень велики: по современным оценкам, на Зем-
ле существует уже более 5 млн загрязненных
участков общей площадью 20 млн га [1].

Чаще всего выбросы промышленных предпри-
ятий загрязняют среду одновременно нескольки-
ми металлами. Это обусловлено тем, что, как пра-
вило, исходное сырье содержит не только целе-
вой металл, но и сопутствующие элементы.

Например, используемые для добычи меди суль-
фидные руды включают также и другие халько-
фильные элементы (т.е. ассоциированные с при-
родными соединениями серы), в частности Zn,
As, Cd, Hg и Pb [2]. Поэтому моноэлементное за-
грязнение можно считать, скорее, исключением,
чем правилом.

С точки зрения поведения поллютантов в сре-
де, полиэлементное загрязнение отличается от
моноэлементного тем, что в первом случае посту-
пающие с выбросами элементы могут взаимодей-
ствовать друг с другом, а не только с уже присут-
ствующими в среде автохтонными элементами и
соединениями. Такое взаимодействие может
быть трех типов: суммация, усиление токсиче-

УДК 574:615.9+504.5:631.4:[546.47+546.56]
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ского воздействия (синергизм) и ослабление (ан-
тагонизм) [3]. Чаще всего – из-за отсутствия не-
обходимой информации – “по умолчанию” при-
нимают модель суммации, реже рассматривают
синергизм [4–6], еще реже – антагонизм [6, 7].
Тем не менее последний вариант важен, посколь-
ку может найти практическое применение за счет
использования положительных эффектов сниже-
ния токсичности целевого поллютанта элемента-
ми-антагонистами. Данный обзор посвящен
именно этому аспекту взаимодействия металлов
при полиэлементном загрязнении – их антаго-
низму.

В обзоре основное внимание уделено загряз-
нению почв медью. Хорошо известно, что медь –
жизненно необходимый элемент для растений,
животных и микроорганизмов, но он может быть
токсичным, если присутствует в среде в высоких
концентрациях. Обзор базируется на пока немно-
гочисленных экспериментальных данных для
почв, загрязненных выбросами медной горнодо-
бывающей промышленности в центральном рай-
оне Чили.

Рассмотрение антагонизма металлов невоз-
можно без более широкого взгляда на проблему.
Поэтому мы обсуждаем различия токсических
эффектов, возникающих в искусственно и техно-
генно загрязненных почвах. Кроме того, рассмат-
риваем, какой именно пул металлов (свободные
ионы, обменная фракция или валовое содержа-
ние) лучше всего детерминирует токсичность ме-
ди в почве по отношению к растениям и микро-
организмам. Также мы намечаем перспективы
дальнейших исследований, в том числе с точки
зрения практического применения.

Оговоримся, что для обозначения рассматри-
ваемой группы загрязняющих веществ использу-
ют разные термины – “тяжелые металлы”, “сле-
довые элементы”, “потенциально токсичные эле-
менты” и др. Хотя в научной литературе и
регламентирующих природоохранную деятель-
ность документах наиболее распространен тер-
мин “тяжелые металлы”, он не рекомендован
Международным союзом теоретической и при-
кладной химии (IUPAC) из-за своей неопреде-
ленности [8]. Другие термины пока не стали об-
щеупотребимыми и также критикуются [9]. По-
этому далее в работе для краткости использован
относительно нейтральный термин “металл” для
обозначения потенциально токсичных металлов.

МОДЕЛИ БИОТИЧЕСКОГО ЛИГАНДА

Теоретической основой для анализа механиз-
мов взаимодействия металлов служит модель
биотического лиганда (Biotic Ligand Model, BLM)
[10]. Первоначально она была разработана для
водных систем применительно к ионам Ca2+,

Na+, Cl–, HC  и др. [11]. В дальнейшем область
применения BLM была расширена за счет анали-
за поведения металлов в водной среде. В частно-
сти, BLM использовали для количественной
оценки влияния химического состава водной сре-
ды на биодоступность металлов и их переход из
одной формы в другую. Под биотическими ли-
гандами понимаются точки абсорбции поллю-
тантов, например участки на поверхности жабр (у
водных организмов именно жабры – основной
орган-мишень, через который металлы проника-
ют в организм [12]). Применительно к рассматри-
ваемому нами случаю катионы других металлов
могут конкурировать с Cu2+ за биотические ли-
ганды и тем самым снижать ее токсичность.

Эмпирической основой для обсуждаемой тео-
ретической конструкции послужили многочис-
ленные данные о снижении цинком токсичности
меди для водных организмов. Так, протекторное
действие цинка было продемонстрировано для
фитопланктона [13], ряски [14, 15], моллюсков
[16] и рыб [17]. Кроме того, для условий гидропо-
ники показано, что цинк может снижать токсич-
ность меди и в отношении наземных растений, в
частности салата-латука [18–20].

По аналогии с BLM для почв была предложена
модель наземного биотического лиганда (Terres-
trial Biotic Ligand Model, TBLM) [21]. Однако поч-
ва более сложная система по сравнению с водной
средой из-за наличия нескольких фаз – твердой,
жидкой и газообразной. Поэтому в почвах более
сложны и механизмы взаимодействия металлов.
Они будут рассмотрены далее при обсуждении
концепции интенсивности/емкости/количества.

Важно подчеркнуть, что TBLM тестировали
только на искусственно загрязненных почвах, т.е.
исходно чистых и загрязненных специально в хо-
де экспериментов [22]. Как мы обсуждаем ниже,
существуют значительные трудности при экстра-
поляции результатов работ с искусственно за-
грязненными почвами на реальные условия за-
грязнения почв от выбросов промышленных
предприятий [23].

ИСКУССТВЕННО И ТЕХНОГЕННО 
ЗАГРЯЗНЕННЫЕ ПОЧВЫ

Несмотря на чрезвычайно большое число работ
по токсичности металлов в почвах, их большинство
базируется на лабораторных или натурных экспе-
риментах с искусственным загрязнением суб-
стратов. Обычная схема таких экспериментов
включает добавление в исходно незагрязненную
почву растворимых солей металлов, причем чаще
всего формируют серию вариантов с увеличиваю-
щимися концентрациями. Однако исследователи
неоднократно обнаруживали очень большие –
иногда на порядки величин – различия между

−
3O
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оценками токсичности, которые получены в экс-
периментах с искусственно и техногенно загряз-
ненными почвами. В наших обзорах [24, 25] были
обобщены результаты экотоксикологических ис-
следований, оценивавших концентрации поло-
винного эффекта (полуэффективные концентра-
ции) металлов для растений и микроорганизмов,
полученные с использованием искусственно и тех-
ногенно загрязненных почв. На рис. 1 представлен
пример для откликов растений в качестве индика-
тора токсичности: в среднем значения EC50 меди
(валовое содержание) в искусственно загрязнен-
ных почвах были существенно и статистически
значимо ниже, чем в техногенно загрязненных.

Данное несоответствие экотоксикологи свя-
зывают с тем, что токсичность зависит от времени
пребывания металла в почвах – процесса, назы-
ваемого “старением” [26]. Действительно, при
искусственном загрязнении металлы находятся в
почве, как правило, несколько месяцев, редко –
несколько лет, тогда как на территориях, подвер-
женных загрязнению от выбросов промышлен-
ных предприятий, – несколько десятилетий,
иногда даже столетий. Хотя концепция “старе-
ния” металлов в почвах была предложена еще в
1990-е годы [27], до сих пор нет полного понима-
ния физических, химических и биологических
процессов, которые управляют превращением
ионов металлов в менее мобильные или так назы-
ваемые “фиксированные” формы [26]. Возмож-
ными причинами “старения” металлов могут
быть сорбция металлов на неорганических и ор-
ганических компонентах твердой фазы почвы, а
также осаждение металлов в виде малораствори-
мых форм. Для этих процессов необходим дли-
тельный промежуток времени, исчисляемый го-
дами и десятилетиями.

Еще одна возможная причина расхождений
оценок токсичности на основе экспериментов с
искусственно и техногенно загрязненными поч-
вами – исходно разная химическая форма метал-
лов, вносимых искусственно и поступающих с
промышленными выбросами. Например, в одной
из наших работ [28] результаты электронно-зон-
дового микроанализа показали, что основные фа-
зы-носители мышьяка в исследованных техно-
генно загрязненных почвах – это малораствори-
мые оксиды железа и сульфиды меди. В то же
время в искусственно загрязненные почвы, как
правило, добавляют растворимые соединения
мышьяка (арсенат калия или натрия) [29].

Аналогична ситуация с различием реакции ис-
кусственно и техногенно загрязненных почв на
внесение различных мелиорантов. Например, в
экспериментах с искусственным загрязнением
субстратов добавление в почву сульфата кальция
снижало токсичность кадмия [30] и свинца [31]
для растений, возможно, из-за антагонистиче-

ского взаимодействия кальция с ионами метал-
лов. Однако эксперименты с использованием
техногенно загрязненных почв показали, что до-
бавление в почву сульфата кальция наоборот уве-
личило токсичность металлов для растений [32].
Этот результат может быть связан с тем, что каль-
ций вытесняет катионы металлов из почвенного
поглощающего комплекса, а поскольку сульфат
кальция, в отличие от карбоната кальция [33], не
повышает рН почвы, не происходит иммобилиза-
ции металлов. Поэтому добавление в почву суль-
фата кальция увеличило доступность металлов
для растений в техногенно загрязненных почвах.

Оба примера – по разнице оценок полулеталь-
ных концентраций и снижению токсичности мели-
орантами – подчеркивают приоритет для экологи-
ческих исследований использования нативных
почв, подверженных многолетнему поступлению
промышленных выбросов, по сравнению с искус-
ственно загрязненными субстратами. Это важно
и для изучения поведения металлов в почвах, и по-
иска закономерностей их транслокации в растения
и почвообитающие организмы, и выявления фак-
торов биодоступности и токсичности металлов [34,
35]. Хотя многие исследователи декларируют важ-
ность использования именно техногенно загряз-
ненных почв в экотоксикологических исследова-
ниях [36], в большинстве случаев, к сожалению,

Рис. 1. Сравнение средних полуэффективных кон-
центраций (EC50) меди (валовое содержание) для от-
кликов растений в искусственно (n = 4) и техногенно
(n = 7) загрязненных почвах (ANOVA: различия стати-
стически значимы, p < 0.05) по данным обзоров [24, 25].
Планки погрешностей – стандартное отклонение.
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такой подход остается лишь декларацией и редко
реализуется на практике.

Одна из причин такой ситуации связана со
сложностью вычленения вкладов отдельных ме-
таллов в общую токсичность почвы. В некоторой
степени преодолеть эту сложность позволяет де-
тальный анализ химического состава тканей ор-
ганизмов. Например, для условий полиметалли-
ческого загрязнения с превалированием меди бы-
ло продемонстрировано [37], что ответные
реакции растений теснее всего коррелировали с
концентрацией именно меди в тканях, тогда как
корреляция с другими металлами была слабой.
Другой подход к выявлению ведущего токсиканта
заключается в сравнении регрессионных зависи-
мостей реакции организмов от содержания раз-
ных элементов в почве. Например, в эксперимен-
тах с дождевым червем Eisenia fetida линейный ре-
грессионный анализ показал, что количество
продуцируемых коконов связано с валовым со-
держанием в почве мышьяка, а не других элемен-
тов [38]. Этот результат оказался неожиданным,
поскольку предполагалось, что в загрязненных
выбросами медной промышленности почвах
наиболее токсичной будет медь.

К сожалению, далеко не всегда на основе та-
ких подходов удается выявить ведущий токсикант
в случае полиметаллического загрязнения. Часто
реакции объектов биоты в экотоксикологических
экспериментах одинаково хорошо коррелируют с
содержанием нескольких металлов в почве [39, 40].

ПОЧВЕННЫЕ ПУЛЫ МЕТАЛЛОВ

Хорошо известно, что валовое содержание
элементов питания в почвах недостаточно для
прогнозирования их потенциальной доступности
для растений [41]. Это же касается и металлов: об-
щепринято, что их валовое содержание недоста-
точно для прогнозирования потенциальной ток-
сичности субстратов [42]. Существует много при-
меров, когда при очень высоком валовом
содержании металлов в почве не было проявле-
ний токсичности. Приведем один из них, касаю-
щийся почв, загрязненных деятельностью Кар-
галинских рудников в Оренбургской области,
где в XVIII–XX вв. велась добыча и выплавка ме-
ди [43]. До сих пор на поверхности почв обнару-
живаются осколки медной руды, содержащей
малахит (CuCO3⋅Cu(OH)2). Оказалось, что, не-
смотря на чрезвычайно высокое валовое содер-
жание меди в исследованных почвах (~10 г/кг),
концентрация ее обменной формы была очень
низкой (<0.5 мг/кг) [44]. Показательно, что высо-
кое валовое содержание меди в исследованных
почвах не влияло на рост растений: такая низкая
фитотоксичность загрязненных почв может быть
объяснена слабой растворимостью малахита [44].

В течение последних десятилетий неоднократ-
но предпринимались попытки прогнозировать
содержание в почве биодоступной фракции ме-
таллов путем анализа корреляций между откли-
ками организмов и различными пулами металлов
в почве [45]. К настоящему времени достигнут
консенсус в том, что обменные формы металлов,
т.е. фракция, извлекаемая химически неагрес-
сивными нейтральными солями (например,
0.05 M раствором CaCl2 или 0.01 N раствором
KNO3), наиболее информативны для оценки их
токсичности в почвах [46]. Например, при работе
с техногенно загрязненными почвами на основе
анализа корреляций между концентрациями и
откликами растений было установлено [47], что
именно обменная форма меди в почве – лучший
индикатор фитотоксичности по сравнению с ва-
ловым содержанием и другими пулами этого эле-
мента в почве. Альтернативный подход к оценке
потенциальной токсичности заключается в ис-
пользовании показателя активности свободных
ионов металла в почвенном растворе [48].

С другой стороны, нельзя игнорировать и дру-
гие пулы металлов. В обзоре [25] представлены
результаты исследований, анализирующих кор-
реляции между откликами разных объектов био-
ты и основными пулами металлов в почве. Хотя
полученные данные противоречивы, большин-
ство рассмотренных в обзоре [25] исследований
демонстрируют, что по валовому содержанию ме-
таллов также можно предсказывать отклики рас-
тений и микроорганизмов, причем почти столь
же успешно, как и в случае биодоступных фрак-
ций (свободные ионы, водорастворимые и об-
менные формы). Ниже мы обсудим, как эти ре-
зультаты согласуются с концепцией интенсивно-
сти/емкости/количества.

КОНЦЕПЦИЯ ИНТЕНСИВНОСТИ/ 
ЕМКОСТИ/КОЛИЧЕСТВА

Концепция интенсивности/емкости/количе-
ства исходно была предложена для описания про-
цессов поглощения питательных элементов расте-
ниями [49]. В ней интенсивность – концентрация
элемента в почвенном растворе, количество – вало-
вое содержание элемента в почве, а емкость – бу-
ферная способность почвы, определяющая кине-
тику высвобождения ионов из твердой фазы почвы
в почвенный раствор. Считается, что находящиеся
в почвенном растворе металлы доступны корням в
любой момент времени.

Таким образом, поглощение элементов расте-
ниями зависит не только от их концентраций в
почвенном растворе (интенсивности), но также
от валового содержания элементов в почве (коли-
чества) и кинетики их высвобождения из твердой
фазы почвы в почвенный раствор (емкости). Это
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же верно и для фитотоксичности металлов в поч-
ве, которая таким же образом определяется фак-
торами интенсивности/емкости/количества [39].
Логично предположить, что те же факторы влия-
ют на токсичность металлов не только для растений,
но и для обитающих в почве микроорганизмов.

Итак, токсичность металлов в почве может за-
висеть от различных пулов металлов. В конечном
итоге поглощение металлов корнями и их токсич-
ность для растений зависят от содержания ионов
металлов в почвенном растворе. Однако высво-
бождение ионов в почвенный раствор определя-
ется валовым содержанием металлов и фактора-
ми, контролирующими кинетику их перехода из
твердой фазы в жидкую. Именно по этой причине
валовое содержание металлов может предсказы-
вать отклики растений и микроорганизмов столь
же хорошо, как и биодоступные фракции.

СРАВНЕНИЕ ЭКОТОКСИЧНОСТИ 
МЕДИ И ЦИНКА

Единичное значение эффективной концен-
трации для конкретного вида организмов и кон-
кретного параметра отклика явно недостаточно
для сравнения экотоксичности разных металлов.
Надежнее усреднять значения эффективных кон-
центраций для разных видов и разных показате-

лей отклика [50]. В табл. 1 приведены усреднен-
ные данные по экотоксичности меди и цинка в
техногенно загрязненных почвах, базирующиеся
на материалах обзора [25]. Под “экстрагируемы-
ми” формами подразумеваются данные, которые
авторы выразили в мг/кг почвы, а под “раствори-
мыми” – в мкг/л почвенного раствора или экс-
трагента; pMe2+ – это отрицательный десятичный
логарифм активности иона Cu2+ или Zn2+ (как и в
случае рН, более низкое значение pMe2+ соответ-
ствует более высокой активности свободного
иона металла).

Данные разных исследований (см. табл. 1) бы-
ли очень вариабельными, а при их агрегации об-
наружено много пробелов, что не позволило вы-
явить статистически значимые различия для всех
сравнений. Тем не менее можно утверждать, что
цинк менее токсичен для растений и беспозво-
ночных по сравнению с медью. Данные по актив-
ности свободных ионов также подтверждают эту
тенденцию (но нам известно лишь единственное
исследование, в котором эффективные уровни
оценены для свободных ионов цинка). Для мик-
роорганизмов такой анализ провести невозмож-
но из-за недостатка данных.

С другой стороны, подход с “тотальным”
усреднением полуэффективных концентраций

Рис. 2. Сравнение полуэффективных концентраций (EC50) для откликов разных уровней биологической организации
в техногенно загрязненных почвах: а – EC50 активности меди для откликов Helianthus annuus [71], б – EC50 валового
содержания цинка для откликов Eisenia fetida [72], в – для Lumbricus rubellus [51]. Значения для pCu2+ представлены в обрат-
ном порядке, чтобы подчеркнуть, что более высокий столбик означает более высокую активность свободного иона Cu2+.
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игнорирует концепцию иерархического каскада
биологических реакций на вызывающие стресс
факторы, согласно которой устойчивость к вы-
званному металлами стрессу коррелирует с уров-
нем организации живого [51]. Как правило, низ-
кие уровни (субклеточный, клеточный и организ-
менный) более чувствительны к стрессу по
сравнению с более высокими (популяционный и
ценотический) [51]. На рис. 2 в усредненном виде
представлены значения ЕС50 для различных пулов
металлов с учетом разных уровней организации жи-
вого. Полученный ряд подтверждает закономер-
ность, выявленную для других стрессоров –
увеличение порогов токсичности металлов при
повышении уровня организации живого: субкле-
точный < клеточный < организменный.

Таким образом, усреднение значений эффек-
тивных концентраций для параметров разных
уровней организации живого может искажать
оценки токсичности металлов. Однако большин-
ство исследований токсичности меди и цинка ка-
саются откликов только организменного уровня,
а работ на других уровнях недостаточно для их от-
дельного анализа [25]. Тем не менее анализ дан-
ных только для организменного уровня не изме-
нил интерпретацию результатов табл. 1, позволяя
утверждать, что цинк менее токсичен для расте-
ний и беспозвоночных по сравнению с медью.

АНТАГОНИЗМ МЕДИ И ЦИНКА

Взаимодействие цинка с другими металлами
относительно хорошо изучено на клеточном и ор-
ганизменном уровнях. Известно, что цинк спосо-
бен противодействовать окислительному стрессу,
вызванному кадмием [52–55]. Он может защи-
щать липиды от окислительной деградации, вы-
званной кадмием и медью, а также может увели-
чивать биосинтез антиоксидантных ферментов
[15, 56, 57]. Высказано предположение [58], что
Zn2+ может конкурировать с Cu2+ за одни и те же
функциональные группы клеточных мембран
или белков. Следствием этого может быть то, что
Zn2+ ингибирует поглощение Cu2+ растениями
[59]. Физико-химические свойства Cu2+ и Zn2+

близки [60], что и объясняет их антагонистиче-
ские взаимодействия.

В работе [61] показано, что использование со-
держащих цинк удобрений подавляет поглоще-
ние меди растениями риса, т.е. демонстрирует ан-
тагонистическое взаимодействие между цинком
и медью. К сожалению, исследований взаимодей-
ствия цинка с металлами в загрязненных почвах
мало. Нам известны только три работы, использую-
щие техногенно загрязненные почвы и непосред-
ственно рассматривающие протекторное действие
цинка в отношении токсичности меди. Рассмотрим
подробнее результаты этих исследований.

В работе [62] в качестве параметра отклика бы-
ла использована эффективность симбиотической
азотфиксации бактериями рода Rhizobium. Прин-
цип метода очень прост: фасоль выращивали в ве-
гетационных сосудах с перлитом (т.е. без почвы)
и орошали стерильным безазотным питательным
раствором; далее тестируемые образцы почвы
вносили в вегетационные сосуды в качестве ино-
кулята. Поскольку симбиотическая азотфикса-
ция – это единственный источник азота в такой
системе, сухую массу побегов можно использо-
вать как критерий ее эффективности. Анализиро-
вали сельскохозяйственные почвы, загрязненные
выбросами медной горнодобывающей промыш-
ленности центрального района Чили.

Известно, что высокие концентрации меди и
цинка ингибируют азотфиксацию в почвах, при-
чем медь более токсична по сравнению с цинком.
Так, полуэффективная концентрация (EC50) для
валового содержания металлов в обогащенных
осадком сточных вод сельскохозяйственных поч-
вах по отношению к симбиотической азотфикса-
ции клевера в случае цинка была равна 334 мг/кг,
а в случае меди – 99 мг/кг [63]. В другой работе
[64] минимальная действующая концентрация
цинка по отношению к азотфиксации клевера
оказалась еще выше – 614–876 мг/кг. В почвах,
тестированных в обсуждаемой работе [62], в боль-
шинстве случаев валовое содержание меди пре-
вышало указанный порог токсичности для сим-
биотической азотфиксации, тогда как валовое со-
держание цинка было значительно ниже. Это
позволило считать, что содержание цинка в изу-
ченных почвах не достигает токсичного уровня
для симбиотической азотфиксации.

Полученные в работе [62] результаты пред-
ставлены на рис. 3: выявлена четкая обратная за-
висимость между сухой массой побега фасоли и
молярным отношением Cu/Zn, тогда как связь с

Рис. 3. Сухая масса побега фасоли в зависимости от мо-
лярного соотношения Cu/Zn по данным работы [62].
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валовым содержанием меди была статистически
незначимой. Другими словами, токсичность на-
чинает проявляться тогда, когда содержание в
почве меди уже не “уравновешивается” цинком.
Использованное в [62] соотношение Cu/Zn по
своему смыслу аналогично соотношению (Ni +
+ Cu)/(Ca + Mg), предложенному в работах
[65, 66] для почв, загрязненных выбросами мед-
но-никелевого комбината на Кольском полуост-
рове. Однако в [62] соотношение Cu/Zn лучше

объясняло варьирование параметров отклика по
сравнению с соотношениями Cu/Ca и Cu/Mg.

В работах [67] и [68] показано протекторное
действие цинка в отношении токсичности меди
для ростовых откликов растений. При использо-
вании сельскохозяйственных почв, загрязненных
выбросами медной горнодобывающей промыш-
ленности в Чили [67], наблюдали отрицательный
(токсичный) эффект валового содержания меди в
почве и положительный (защитный) эффект ва-
лового содержания цинка в почве по отношению

Рис. 4. Зависимость длины побега салата (а) и сухой массы побега овса (б) от валового содержания меди и цинка в поч-
ве по данным работы [67].
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к росту побегов салата и овса (рис. 4, табл. 2). Эти
результаты также послужили основанием для ре-
комендации использовать молярное отношение
Cu/Zn в почве в качестве предиктора токсично-
сти [67]. Важно, что отношение Cu/Zn в почве
лучше объясняло рост растений по сравнению с
валовым содержанием меди (см. табл. 2). В работе
[68] отношение концентраций Cu/Zn в тканях
растений хорошо объясняло рост райграса.

Для сравнения толерантности объектов биоты
к металлам можно использовать полуэффектив-
ное отношение Cu/Zn (ЭС50), которое было вве-
дено по аналогии с полуэффективной концентра-
цией. Для симбиотической азотфиксации оно
оказалось равно 1.2 (см. рис. 3), для скорости ро-
ста овса и салата – 5.9 и 7.0 соответственно
(рис. 5). Эти результаты хорошо соотносятся с
другими исследованиями, в которых продемон-
стрирована большая чувствительность почвен-
ных микроорганизмов к металлам по сравнению
с растениями [48, 69].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ: ПЕРСПЕКТИВЫ 
ДАЛЬНЕЙШИХ ИССЛЕДОВАНИЙ

Наш обзор выявил существенные пробелы в
современных представлениях об антагонизме ме-
ди и цинка в техногенно загрязненных почвах,
несмотря на определенный потенциал практиче-
ского использования этого феномена. Такая си-
туация контрастирует с относительно хорошей

изученностью вопроса для водных экосистем.
Дальнейшие исследования в рамках обсуждаемой
проблематики могут развиваться по нескольким
направлениям.

Во-первых, рассмотренные в обзоре результа-
ты касаются снижения цинком токсичности меди
только для микроорганизмов и растений, причем
по ограниченному набору откликов. Важно не
только расширить спектр тестируемых откликов
микроорганизмов и растений, но и вовлекать в
такие работы другие объекты биоты. В частности,
перспективным представляется проведение экс-
периментов с дождевыми червями: в работе [70]
доказано протекторное действие цинка на погло-
щение кадмия дождевыми червями при обогаще-
нии почв осадком сточных вод, что дает основа-
ние предполагать аналогичные эффекты и в отно-
шении меди.

Во-вторых, обсуждаемые в обзоре исследова-
ния включают очень ограниченный набор почв и
вариантов промышленного загрязнения – факти-
чески только почвы одного типа в одном природ-
ном районе. Перспективно увеличение разнооб-
разия тестируемых ситуаций как в отношении
свойств почв (гранулометрический состав, содер-
жание органического вещества, кислотно-основ-
ные свойства) и природных условий, так и разных
вариантов загрязняющих среду предприятий.

Наконец, в-третьих, перспективны исследова-
ния эффектов искусственного внесения добавок

Таблица 2. Регрессионные зависимости ростовых откликов растений от содержания меди и цинка в почве по
данным работы [67]

Примечание. Указан коэффициент детерминации (R2) и уровень значимости (p).

Предиктор Уравнение регрессии R2 p

Салат, длина побега

Валовая Cu 10.80 – 0.004 Cu 0.20 0.019

Валовый Zn Статистически незначимо – –

Валовые Cu и Zn 8.00 – 0.005 Cu (p = 0.001) + 0.021 Zn (p = 0.003) 0.45 0.001

Cu/Zn 11.44 – 0.810 Cu/Zn 0.38 0.001

Овес, длина побега

Валовая Cu 10.94 – 0.005 Cu 0.28 0.015

Валовый Zn Статистически незначимо – –

Валовые Cu и Zn 8.27 – 0.006 Cu (p = 0.002) + 0.020 Zn (p = 0.013) 0.49 0.002

Cu/Zn 11.37 – 0.822 Cu/Zn 0.39 0.003

Овес, сухая масса побега

Валовая Cu Статистически незначимо – –

Валовый Zn Статистически незначимо – –

Валовые Cu и Zn 0.13 – 0.0001 Cu (p = 0.032) + 0.0006 Zn (p = 0.060) 0.30 0.043

Cu/Zn 0.22 – 0.022 Cu/Zn 0.23 0.028
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цинка, например цинковых удобрений (ZnSO4),
для снижения токсичности меди. На удивление,
такой подход никогда не тестировался для техно-
генно загрязненных почв. Важно оценить, в том
числе в экономических терминах, его эффектив-
ность при ремедиации, а также выявить ограни-
чения метода (в частности, уровни загрязнения
почв цинком, при которых применение цинко-
вых удобрений еще имеет смысл).

Обзор подготовлен при частичной финансо-
вой поддержке FONDECYT (проект № 1200048).
Выражаем признательность двум анонимным ре-
цензентам за замечания. Авторы заявляют об от-
сутствии конфликта интересов.
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Показано влияние положительных и отрицательных температур, а также обезвоживания/регидра-
тации на максимальную фотохимическую эффективность, скорость переноса электронов в фотоси-
стеме II и нефотохимическое тушение мха Hylocomium splendens, широко распространенного в боре-
альных лесах Северного полушария. Обнаружено, что данный мох устойчив к воздействию низких
отрицательных (–20 и –80°C) температур и значительным потерям воды. Напротив, в гидратиро-
ванном состоянии он неустойчив к длительному воздействию положительной температуры (40°C).
Высокая устойчивость к низким температурам и обезвоживанию позволили H. splendens успешно
адаптироваться к произрастанию в северных широтах и занять обширный ареал.

Ключевые слова: Hylocomium splendens, фотосинтез, температурный стресс, обезвоживание, регидра-
тация
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Hylocomium splendens (Hedw.) Bruch et al. – мох-
космополит, произрастающий на всех континен-
тах, за исключением Антарктиды. Особенно ши-
роко распространен в тундрах, арктических пу-
стынях и бореальных лесах северных широт.
H. splendens широко используется в прикладных
целях в качестве модельного объекта, в том числе
для биоиндикации накопления тяжелых метал-
лов или исследования продуктивности [1, 2]. Для
анализа физиологического состояния растений и
их реакции на стрессовые воздействия измерение
фотосинтетических параметров является одним
из наиболее информативных и адекватных мето-
дических подходов [3]. Например, показано [4],
что доступность воды в Арктике и ультрафиоле-
товое излучение оказывают существенное влия-
ние на физиологию мха H. splendens и его фото-
синтетические параметры. Известно, что многие
мхи являются экстремофильными растениями,
способными выживать в чрезвычайно неблаго-
приятных условиях [5–7]: часто заселяют обна-
женные субстраты и доминируют на территориях
с неблагоприятными условиями среды.

Мохообразные считаются потомками древ-
нейших растений, появившихся на суше. Ключе-
вой адаптацией, позволившей этим растениям
выжить в новых условиях, послужило приспособ-

ление к колебаниям температуры и обезвожива-
нию [6]. Судя по широкому ареалу распростране-
ния, H. splendens приспособлен к различным кли-
матическим воздействиям, в том числе к
неблагоприятным температурам. Несмотря на
очевидную важность, влияние температур на фо-
тосинтетические параметры H. splendens до насто-
ящего времени не исследовано.

Цель настоящей работы – изучить механизмы
стрессовой устойчивости, позволившие H. splen-
dens, с одной стороны, быть мхом-космополитом
и занимать различные экологические ниши, с
другой, являться одним из доминирующих видов
в растительной популяции северных широт. Для
этого были смоделированы условия, которые в
природе поставили бы растение на грань выжива-
ния. Гидратированные побеги мха были подверг-
нуты влиянию высокой положительной темпера-
туры (40°C), низкой отрицательной (–20°C) и
низкой критической (–80°C), чрезвычайно редко
встречаемой в природе.

В задачи исследования входил анализ влияния
данных температур, а также обезвоживания/ре-
гидратации на максимальную фотохимическую
эффективность (FV/FM), скорость переноса элек-
тронов (ETR) в фотосистеме II (ФСII) и нефото-
химическое (Штерн-Фольмеровское) тушение

УДК 582.345.186:58.036
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(NPQ) мха H. splendens. Кроме того, важным
представляется анализ зависимости изменения
ETR и NPQ от интенсивности действующего све-
та. В связи с этим были проанализированы кри-
вые быстрого светового отклика, предоставляю-
щие информацию о максимальной фотосинтети-
ческой способности, квантовом выходе и
эффективности использования побегами мха ра-
диации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Растительный материал. Объектом исследова-
ния служили побеги H. splendens, собранные в
Моркинском районе Республики Марий Эл (ко-
ординаты: 56.245347°, 48.766790°). После очистки
побеги высушивали на воздухе в течение 2 сут
между листами бумаги, затем сухие образцы храни-
ли в морозильной камере при температуре –20°C в
темноте.

Температурные воздействия и обезвоживание.
Образцы по 0.3 г мха гидратировали в чашках
Петри при дневном освещении на фильтроваль-
ной бумаге, смоченной 7 мл дистиллированной
H2O, в течение 23 ч при 5°C и далее 1 ч при 25°C
(контрольный вариант). Для анализа фотосинте-
тических параметров до и после воздействия экс-
тремальных температур гидратированные образ-
цы в закрытых чашках Петри (на фильтровальной
бумаге в случае теплового воздействия и без – при
холодовом воздействии) помещали в термостат
(40°C) или морозильную камеру (–20 и –80°C) в
темноту. Охлаждение до –80°C проводили сту-
пенчато: 2 ч образцы выдерживали при –20°C, за-
тем 1 ч – при –80°C. Для исследования времен-
нóй динамики действия температур образцы
охлаждали при –20°C в течение 10, 20 и 30 мин, 1,
2, 3, 6 ч и 3 сут, аналогично нагревали при 40°С за
исключением интервалов в 20 мин, 2 ч и 3 сут.

Для получения кривых быстрого светового от-
клика ETR и NPQ побеги выдерживали в течение
1 ч при –20°C или 40°C. Для изучения темпера-
турного восстановления при 25°C после холодо-
вого или теплового воздействия образцы в чаш-
ках Петри переносили на дневное освещение и
выдерживали от 10 мин до 119 ч, кроме того, об-
разцы после холодового воздействия помещали
на влажную фильтровальную бумагу. Для изуче-
ния кратковременного температурного восста-
новления при 25°C в течение 1, 5 и 10 мин после
холодового воздействия (рис. 1а–в) образцы пе-
реносили сразу в темноту для темновой адапта-
ции (см. ниже). Для анализа эффектов обезвожи-
вания гидратированные образцы в открытых
чашках Петри помещали в эксикатор с силикаге-
лем при 25°C в темноте. Регидратацию проводили
в течение 24 ч при 25°C.

Относительное содержание воды (ОСВ) при
обезвоживании определяли по формуле: (масса
мха после обезвоживания – сухая масса) / (масса
мха после гидратации – сухая масса) × 100% [8].

Анализ фотосинтетических параметров. Модули-
рованную флуоресценцию хлорофилла a измеряли
на базе системы PAM (от англ. Pulsе Amplitude Mod-
ulation) при помощи флуориметра FMS1+ (Hansat-
ech Instruments, Великобритания) со стандартной
листовой клипсой с использованием красного све-
тодиода [3]. Измерения проводили в верхней части
первого яруса мха. После периода темновой адапта-
ции продолжительностью не менее 10 мин произво-
дили вспышку насыщающего света в 85 единиц
продолжительностью 0.7 с (максимальная интен-
сивность до 13000 мкмоль фотонов/м2 с) и изме-
ряли FV/FM, где FM – максимальная флуорес-
ценция, FV – переменная флуоресценция, или
(FM – F0), где F0 – минимальный выход флуорес-
ценции в адаптированном к темноте состоянии.
Далее после снижения уровня флуоресценции до
исходного темнового значения F0 включали не-
прерывный действующий свет (AL) с плотностью
потока 133 мкмоль фотонов/м2 с. Через 40 с вклю-
чали второй насыщающий импульс для определе-
ния стационарного уровня флуоресценции хлоро-
филла а (FT) и максимального выхода флуоресцен-
ции ( ) в адаптированном к свету состоянии для
расчета NPQ (NPQ = (FM – )/ )) и ETR (ETR =
= 0.5 × PAR × ФФСII), где PAR – фотосинтетиче-
ски активное излучение, а ФФСII – действитель-
ный квантовый выход фотохимических реакций в
ФСII на свету, рассчитываемый как (  – FT)/FM.
Кривые быстрого светового отклика ETR и NPQ
были измерены путем увеличения AL в 8 шагов по
20 с каждый от 33 до 445 мкмоль фотонов/м2 с со
вспышками насыщающего света в конце экспо-
зиции для каждого уровня освещенности.

Статистический анализ. Опыты проводили как
минимум в пяти биологических повторностях.
Все экспериментальные данные имеют нормаль-
ное распределение признака. Для сравнения
средних значений признаков использовали одно-
факторный ANOVA с оценкой попарных разли-
чий с помощью критериев Тьюки, Бонферрони.
На рисунках представлены средние арифметиче-
ские значения и стандартные ошибки (SE).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Состояние фотосинтетического аппарата мха
H. splendens при действии низких отрицательных
температур. При исследовании временнóй ди-
намики действия отрицательной температуры
–20°C на побеги H. splendens обнаружены лишь
несущественные колебания FV/FM, близкие к
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M'F M'F

M'F
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Рис. 1. Фотосинтетические параметры FV/FM (а, г), ETR (б, д) и NPQ (в, е) при действии на побеги мхов H. splendens
температуры –20°C в течение 72 ч (а–в), 3 ч (–20°C) или ступенчатого охлаждения (с –20°С, 2 ч до –80°С, 1 ч) (г–е) с
последующим переносом образцов в оптимальные условия (25°C). На графиках представлены среднее арифметиче-
ское и SE, разница с контролем достоверна при P ≤ 0.05 (*).
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контрольным значениям (см. рис. 1а). При после-
дующем выдерживании побегов при комнатной
температуре произошло небольшое снижение
FV/FM. Двукратное уменьшение показателей ETR
и NPQ наблюдалось при температуре –20°C
(рис. 1б, в): значения стали минимальными уже
через 20 мин, вероятно, к этому времени проис-
ходило полное промерзание побегов мха, образ-
цы становились хрупкими. Тем не менее такое
воздействие не было для мха повреждающим, по-
скольку подобная температура характерна для
мест обитания мха в зимний период и не является
для него критической: после 3-дневного выдер-
живания мха при –20°C и последующем переносе
в оптимальные условия (25°C) происходило
быстрое (через 5 мин) восстановление ETR и
NPQ. Вероятно, после оттаивания побегов мха,
которое происходило уже через 1–2 мин, фото-
синтетический аппарат быстро восстанавливал
свою активность до уровня контроля (см. рис. 1б, в).

Сравнение фотосинтетических параметров
при действии низкой отрицательной температу-
ры (–20°C) в течение 3 ч и ступенчатом охлажде-
нии до низкой критической температуры (–80°C)
показало, что все исследуемые фотосинтетиче-
ские параметры характеризуются более низкими
значениями при охлаждении до –80°C, чем при
–20°C (см. рис. 1г–е). Восстановление FV/FM и
ETR после ступенчатого охлаждения до –80°C
происходило с такой же скоростью, как и после
воздействия –20°C, однако абсолютные значения
этих показателей были несколько меньше (см.
рис. 1г, д). Восстановление NPQ при комнатной
температуре после ступенчатого охлаждения до –
80°C практически не отличалось от значений
NPQ образцов после охлаждения до –20°C (см.
рис. 1е).

Состояние фотосинтетического аппарата мха
H. splendens при тепловом воздействии. Обнаруже-
но, что 10- и 30-минутное тепловое воздействие,
достигнутое путем выдерживания гидратирован-
ного мха при 40°C, приводило к снижению фото-
синтетических параметров и быстрому их восста-
новлению после переноса мха в условия оптималь-
ной температуры (25°C, 1 ч) (рис. 2а–в). При
тепловом воздействии (40°C) в течение 1 ч FV/FM и
ETR снижались на 31 и 38% соответственно (см.
рис. 2а, б), а NPQ на 72% (см. рис. 2в). При пере-
носе побегов мха в условия оптимальной темпе-
ратуры на 2 ч наблюдалась тенденция к восста-
новлению параметров фотосинтетического аппа-
рата (см. рис. 2а–в).

Более длительное тепловое воздействие (40°C)
в течение 3 и 6 ч приводило к критическому сни-
жению параметров фотосинтетической активно-
сти. При последующем выдерживании мха при
оптимальной температуре не наблюдалось вос-
становления величин исследуемых параметров.

Более детальное изучение динамики восстанов-
ления фотосинтетических параметров при 25°С в
побегах мха, подвергнутых одночасовому тепло-
вому воздействию, выявило, что частичное вос-
становление фотосинтетических параметров в
оптимальных условиях происходило через 6 ч, а
полное восстановление – через сутки (рис. 2г, д).
Исключением стала динамика изменения NPQ,
которое через 2 ч уже достоверно не отличалось от
контрольного уровня (рис. 2е).

Состояние фотосинтетического аппарата мха
H. splendens при разных температурах и действии
света различной интенсивности. Показано, что
действие температуры –20°C в течение 1 ч снижа-
ло ETR на 17–62% при различных интенсивно-
стях AL в сравнении с контрольным вариантом –
максимальное снижение было при 133 мкмоль
фотонов/м2 с, и разница постепенно уменьша-
лась при увеличении интенсивности AL (рис. 3).
После окончания действия отрицательной темпе-
ратуры ETR начинала восстанавливаться уже че-
рез 1 ч нахождения побегов в нормальных условиях
(25°C), при этом кривая быстрого светового откли-
ка при низких интенсивностях AL (133–179 мкмоль
фотонов/м2 с) уже совпадала с кривой контрольно-
го образца (см. рис. 3). При увеличении времени
нахождения побегов мха (3, 24 и 96 ч) при 25°C
кривые зависимости ETR практически не отлича-
лись от контрольного варианта при всех интен-
сивностях AL. Интересно, что кривые быстрого
светового отклика для NPQ достоверно не отли-
чались от контрольных, хотя и наблюдалась тен-
денция к повышению, особенно при интенсив-
ности AL > 194 мкмоль фотонов/м2 с как при дей-
ствии температуры –20°C, так и последующем
восстановлении в оптимальных условиях (25°C,
рис. 4).

Анализ зависимости ETR и NPQ побегов мха
от интенсивности AL показал, что одночасовая
тепловая обработка является стрессовым факто-
ром для мха, что подтверждалось снижением
уровня этих показателей (рис. 5, 6). В отличие от
воздействия отрицательных температур, при ко-
торых наибольшее снижение ETR наблюдалось
при низких интенсивностях AL, в случае теплово-
го воздействии по мере увеличения интенсивно-
сти AL происходило постепенное снижение ETR
на 19–60% у мха в сравнении с уровнем, наблюда-
емым в контроле (см. рис. 5). Частичное восста-
новление параметров ETR произошло уже через
1–6 ч, а полное после 1–2 сут нахождения образ-
цов мха при комнатной температуре и дневном
освещении.

Восстановление NPQ произошло достаточно
быстро: уже через 1 ч при интенсивности AL
33 мкмоль фотонов/м2 с оно совпадало с кон-
трольным вариантом, а при более высоких интен-
сивностях AL кривая NPQ лежала примерно по-
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Рис. 2. Фотосинтетические параметры FV/FM (а, г), ETR (б, д) и NPQ (в, е) при действии на побеги мхов H. splendens
температуры 40°C в течение 6 ч (а–в) или 1 ч (г–е) с последующим переносом образцов на разных этапах теплового
воздействия в оптимальные условия (25°C).
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Рис. 3. Кривые быстрого светового отклика для ETR
при увеличении интенсивности действующего света
на побеги мха H. splendens в контроле, после 1 ч дей-
ствия температуры –20°C и при 1, 3, 24 и 96 ч после-
действия при 25°C.
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Рис. 4. Кривые быстрого светового отклика для NPQ
при увеличении интенсивности действующего света
на побеги мха H. splendens в контроле, после 1 ч дей-
ствия температуры –20°C и при 1, 3, 24 и 96 ч после-
действия при 25°C.
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середине между кривыми контрольного варианта
и кривой, полученной при тепловой обработке.
Через 3 ч нахождения пробегов мха при темпера-
туре 25°C кривая NPQ практически полностью
совпадала с кривой контрольного варианта (см.
рис. 6). Интересно, что дальнейшее нахождение
побегов при температуре 25°C в течение 6 ч при-
вело к снижению параметров NPQ до уровня кри-
вой после 1 ч восстановления. После одних суток
восстановления характер зависимости NPQ от ин-
тенсивности света был сложным: при низких ин-
тенсивностях AL (33–233 мкмоль фотонов/м2 с)
уровень NPQ был близок к таковому при тепло-
вом воздействии, а при высоких (400–445 мкмоль
фотонов/м2 с) – на уровне NPQ после 1 и 6 ч вы-
держивания при температуре 25°C (см. рис. 6).
Еще сутки нахождения побегов при этой темпе-
ратуре привели вновь к восстановлению парамет-
ров NPQ до контрольных значений, но лишь при
высоких интенсивностях AL (400–445 мкмоль
фотонов/м2 с).

Состояние фотосинтетического аппарата мха
H. splendens при обезвоживании и последующей ре-
гидратации. Обезвоживание мха путем выдержи-
вания побегов в эксикаторе над силикагелем при-
водило к значительным изменениям фотосинте-
тических параметров. Они начинали снижаться к
8 ч обезвоживания (рис. 7а–в), когда ОСВ дости-

гало значений 30% (рис. 7г). Последующая гидра-
тация побегов мха, находящихся на этой стадии
обезвоживания, приводила к быстрому восста-
новлению всех исследованных фотосинтетиче-
ских параметров уже через 1 ч и не изменялась че-
рез сутки регидратации (см. рис. 7а–в). При пол-
ном обезвоживании (ОСВ не более 1%) работа
фотосинтетического аппарата прекращалась: ETR
и NPQ падали до нулевых значений, а FV/FM была
снижена более чем на 70% от таковой контрольного
варианта. В ходе последующей регидратации ча-
стичное восстановление фотосинтетических па-
раметров произошло через 1 ч и полное – через
сутки.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Исследование фотосинтетических параметров
показало, что H. splendens является экстремо-
фильным растением, устойчивым к воздействию
неблагоприятных температур и значительным
потерям воды. Во влажном состоянии мох адап-
тируется к воздействию критических отрицатель-
ных температур и кратковременному, но не дли-
тельному действию повышенной температуры.
Вероятно, мхи способны сохранять жизнеспо-
собность после замораживания длительное вре-
мя. Так, были продемонстрированы жизнеспо-
собность и восстановление ростовых процессов
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Рис. 6. Кривые быстрого светового отклика для NPQ при увеличении интенсивности действующего света на побеги
мха H. splendens в контроле, после 1 ч действия температуры 40°C и при 1, 3, 6, 24 и 48 ч последействия при 25°C.
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Рис. 5. Кривые быстрого светового отклика для ETR при увеличении интенсивности действующего света на побеги
мха H. splendens в контроле, после 1 ч действия температуры 40°C и при 1, 3, 6, 24 и 48 ч последействия при 25°C.
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мха Chorisodontium aciphyllum, находившегося в
условиях вечной мерзлоты Антарктиды в течение
как минимум 1530 лет [9]. Обнаружено, что устой-
чивые к обезвоживанию мхи можно подвергать
глубокой заморозке без каких-либо криопротек-
торов [6]. Поскольку толщина листьев мхов всего

в одну клетку и они не имеют внутренних воздуш-
ных пространств, то при замораживании на их
внешних поверхностях образуется ледовая плен-
ка и внутри клеток не образуются кристаллы льда,
что помогает изолировать клетки и предотвраща-
ет их повреждение [5]. Считается, что в защите

Рис. 7. Фотосинтетические параметры FV/FM (а), ETR (б) и NPQ (в) при обезвоживании над силикагелем в течение
23 ч (сплошная линия с кругами) и при регидратации в течение 24 ч (прерывистые линии с квадратами) побегов мха
H. splendens; г – относительное содержание воды (ОСВ) во мхе H. splendens.
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мхов от холодового воздействия участвуют Ca2+,
АБК, белки, подобные белкам позднего эмбриоге-
неза, сахара и различные жирные кислоты [5, 6].

Наши эксперименты показали, что заморажи-
вание побегов при –20°C, а также ступенчатое за-
мораживание при –20°C/–80°C не является по-
вреждающим воздействием на гидратированный
мох, поскольку при последующем его переносе в
оптимальные условия происходит быстрое вос-
становление фотосинтетических параметров (см.
рис. 1). Напротив, тепловое воздействие на гид-
ратированный мох является повреждающим. Ес-
ли после кратковременного (до 1 ч) воздействия и
последующего переноса побегов в оптимальные
условия происходит восстановление фотосинте-
тических параметров, то после более длительного
(3–6 ч) теплового воздействия восстановления
этих параметров не происходит (см. рис. 2). Из-
вестно, что стресс, индуцированный высокой
температурой, значительно увеличивает прони-
цаемость мембран, повреждает субъединицы
ФСII и снижает активность выделения кислорода
в результате частичного повреждения марганце-
вого комплекса ФСII, что приводит к ограниче-
нию транспорта электронов на донорной стороне
ФСII [3]. По нашим данным, 3 ч воздействия тем-
пературы 40°C снижает ETR до 0.82 мкмоль/м2 с,
что составляет лишь 5.8% от контрольного значе-
ния (см. рис. 2б), а последующего восстановле-
ния в оптимальных условиях не происходит, и это
свидетельствует о падении фотосинтезирующей
активности и жизнеспособности мха.

Известно, что мхи могут сохранять свою жиз-
неспособность при действии высоких темпера-
тур, однако только в обезвоженном состоянии.
Так, показано, что Racomitrium aquaticum,
R. lanuginosum, Tortula intermedia, Bryum argenteum
могут выдерживать непродолжительное воздей-
ствие температуры 100°C и выше [7, 10]. Нахож-
дение мхов в обезвоженном/неактивном состоя-
нии – это одна из стратегий избегания негатив-
ных последствий действия высоких температур,
так как в увлажненном виде мхи менее устойчивы
к высоким температурам, и оптимальной для ро-
ста мхов является температура около 20°C [5, 10].

Существует зависимость изменения ETR и
NPQ от интенсивности действующего света [11].
В условиях низкой интенсивности света бóльшая
часть поглощенной световой энергии может ис-
пользоваться в процессе фотосинтеза (благодаря
высокой эффективности фотосинтетического ап-
парата), в то время как в условиях высокой интен-
сивности используется только небольшая часть
PAR. Этим может объясняться то, что в стрессо-
вых условиях (–20°C, 1 ч) при высокой интенсив-
ности действующего света происходили пониже-
ние ETR и повышение NPQ (см. рис. 3, 4), то есть
поглощенная энергия рассеивалась в виде тепла.

Эффективность рассеивания энергии зависит
от величины градиента рН, а NPQ защищает цепь
электронов транспорта от чрезмерного восста-
новления и является одним из механизмов фото-
защиты, функционирующих в случае повышен-
ной радиации [3]. Анализируя кривые быстрого
светового отклика, мы обнаружили, что после 1 ч
действия отрицательных температур, приводяще-
го к заморозке мха, ETR восстанавливается быст-
рее (частично через 1 ч и полностью через 3 ч),
чем после 1 ч тепловой обработки, когда полное
восстановление происходит только через сутки
(см. рис. 3, 5). При этом после холодового воздей-
ствия кривые NPQ лежат выше контрольной кри-
вой, что может свидетельствовать об адаптации
мха к данному воздействию, в том числе путем
преобразования энергии в тепло (см. рис. 4). Па-
радоксально, но через сутки восстановления по-
сле теплового стресса кривая быстрого светового
отклика NPQ на низких интенсивностях практи-
чески совпадает с опытной и находится ниже
контрольной (см. рис. 6). Вероятно, происходят
какие-то перестройки фотосинтетического аппа-
рата мха, которые позволяют ему после такого
стресса более эффективно работать, так как мень-
ше энергии рассеивается в виде тепла при одина-
ковой скорости переноса электронов. Такая тен-
денция сохраняется и через 2 суток эксперимен-
та. В листьях сосудистых растений в процессе
тепловой диссипации энергии участвует хлоро-
филл-связывающий белок ФСII [3]. Во мхе Phy-
scomitrium patens паралог хлорофилл-связываю-
щих белков также способствует повышению
уровня NPQ и вносит вклад в фотозащиту при
действии света высокой интенсивности [12].

Нами установлено, что H. splendens устойчив к
значительным потерям воды. Известно, что у
мхов в цикле обезвоживания/регидратации про-
исходят характерные и обратимые структурные
изменения внутриклеточных органелл: вакуолей,
хлоропластов, митохондрий и цитоскелета [6]. Ве-
роятно, фотосинтетический аппарат мхов остается
неповрежденным, что подтверждают данные по
быстрому восстановлению его активности в ходе
последующей регидратации (см. рис. 7). В обезво-
женном состоянии и при невысоких температу-
рах мхи способны сохранять жизнеспособность
длительное время, даже после хранения в герба-
рии (до 19 лет) [5, 13]. Считается, что устойчи-
вость к высоким температурам неразрывно связа-
на с обезвоживанием [5, 10]. Скорее всего, в на-
ших экспериментах при действии высокой
температуры повреждение мхов, обнаруживаемое
по критическому падению и отсутствию восста-
новления фотосинтетических параметров (см.
рис. 2а–в), в большей степени связано именно с
повреждающим действием воды, которая при вы-
сокой температуре может находиться и в жидкой,
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и в газообразной фазе – фактически происходит
“варка”.

Не исключено, что повреждающее действие на
фотосинтетический аппарат могут оказывать и
активные формы кислорода. На трех мхах – Ra-
comitrium japonicum, Hypnum plumaeforme и Plagi-
omnium cuspidatum, контрастных по условиям
произрастания, было показано, что обезвожива-
ние при 22°C не вызывало, а при 38°C вызывало
серьезные повреждения, особенно ФСII, что в
основном было обусловлено инактивацией NPQ,
сопровождаемой высоким накоплением суперок-
сидного анион-радикала и перекиси водорода
[14]. При отрицательных температурах внутри-
клеточная вода не оказывает негативного влия-
ния на фотосинтетический аппарат H. splendens, о
чем свидетельствует незначительное снижение
FV/FM (см. рис. 1). В оптимальных условиях для
большинства растений соотношение FV/FM близ-
ко к значениям 0.83–0.85 [15]. В случае воздей-
ствия высокой температуры падение FV/FM было
более значительным (см. рис. 2а, г). Вероятно,
низкие значения FV/FM при высоких температу-
рах свидетельствуют о замедлении реакции фото-
лиза воды в ФСII [3]. Так, при действии высоких
температур на листья дуба были обнаружены
уменьшение квантового выхода электронного
транспорта ФСII и снижение доли открытых ре-
акционных центров ФСII [16]. Известно, что из-
за физиологических особенностей проводимость
воды у многих мохообразных зависит от внешне-
го капиллярного действия, и их водный потенци-
ал (давление пара) уравновешивается потенциа-
лом окружающей среды [6]. В природных услови-
ях при росте температуры и воздействии
солнечных лучей повышается температура побе-
гов мхов, увеличивается подвижность молекул
воды, и мхи быстро теряют воду. Вероятно, дан-
ные обстоятельства не позволяют мхам вырабо-
тать механизмы адаптации к высоким температу-
рам в гидратированном состоянии. В случае низко-
температурного воздействия или обезвоживания
наблюдаемые нами падения фотосинтетических
параметров являются обратимыми (см. рис. 1, рис.
7). Считается, что мохообразные в отличие от со-
судистых растений сохранили уникальный арха-
ичный механизм устойчивости к обезвоживанию
[6]. Из-за своих физиологических особенностей
и, как следствие, уникальных адаптационных ме-
ханизмов к действию неблагоприятных факторов
среды мхи осваивают экологические ниши, не до-
ступные для других видов растений. Результаты
настоящего исследования проливают свет на ме-
ханизмы, позволяющие мху H. splendens успешно
адаптироваться к условиям произрастания в се-
верных широтах.

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта РНФ № 22-24-00595 (для А.В. Часова).
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Проанализированы концентрации тяжелых металлов Cu, Zn, Cd и Pb в листьях Betula pubescens на
10 участках вдоль градиента загрязнения выбросами Среднеуральского медеплавильного завода.
Исследования проведены в период умеренных выбросов (2009 г.) и после их сокращения до мини-
мума (2019 г.). Образцы листьев собраны в начале и конце лета. Сильная отрицательная корреляция
с расстоянием до завода отмечена у Cu и Cd. Межгодовые различия наиболее выражены у Pb, кон-
центрация которого существенно снизилась в 2019 г. на ближайших к заводу участках по сравнению
с 2009 г. В годы исследования концентрации металлов в листьях увеличивались к концу периода ве-
гетации.

Ключевые слова: Cu, Zn, Cd, Pb, Betula pubescens, сезонное и межгодовое варьирование, экологиче-
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Концентрации тяжелых металлов (ТМ) в хвое
и листьях древесных растений часто используют
для определения качества воздуха при атмосфер-
ном загрязнении [1–5]. К настоящему времени
известно много работ по динамике накопления
металлов, удерживанию и поглощению их ли-
стьями, поступлению металлов из почвы, разде-
лению поверхностного и внутреннего загрязне-
ния в растении [6–9]. Одним из лучших биоинди-
каторов загрязнения ТМ признана береза [10–
12]. Данные о химическом составе листьев березы
важны не только для экологического мониторин-
га, они могут быть использованы в экотоксиколо-
гических исследованиях для оценки воздействия
на объекты более высоких трофических уровней.
Концентрации ТМ в листьях кормового растения
использованы многими авторами в качестве меры
токсической нагрузки на насекомых-филлофагов
[13–18]. Главный путь поступления токсикантов
в организм животных – алиментарный [19]. Та-
ким образом, токсическая нагрузка на насеко-
мых, питающихся листьями растений, определя-
ется содержанием поллютантов в этих листьях.
Высокая вариабельность концентраций ТМ в ли-
стьях [10, 20, 21] требует учета источников измен-
чивости (объем выбросов, количество осадков,
скорость ветра, индивидуальные особенности
растения, дата отбора образца) [10, 11, 21].

Настоящая работа – продолжение многолет-
них исследований изменения токсической на-
грузки на фитофагов березы в окрестностях Сред-
неуральского медеплавильного завода (СУМЗ)
[17–19, 22]. Токсическую нагрузку мы рассматри-
ваем как уровень загрязнения тяжелыми металла-
ми пищевых объектов филлофагов. Цель работы
– проанализировать изменение концентраций
тяжелых металлов в листьях березы в градиенте
загрязнения на примере двух лет с разным объе-
мом промышленных выбросов, а также в начале и
конце периода вегетации. Ранее мы показали
[22], что сокращение промышленных выбросов
сопровождается снижением концентраций ТМ в
листьях березы на участке лиственного леса вбли-
зи завода. В отличие от предыдущего исследова-
ния нами выбран хвойный биотоп. Использова-
ние 10 участков позволило более детально про-
анализировать изменение концентраций
металлов в градиенте загрязнения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Среднеуральский медеплавильный завод

(СУМЗ) – одно из крупнейших предприятий цвет-
ной металлургии в России, действует с 1940 г., вы-
брасывая в атмосферу оксиды серы, азота и поли-
металлическую пыль, содержащую Cu, Zn, Pb, Cd
и др. Объем выбросов предприятия, достигавший
в 1980-х годах 225 тыс. т/год, сокращался вплоть

УДК 502.175:[504.5:546.3]:582.632.1–145
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до 2010 г. [23] и в дальнейшем стабилизировался
на уровне около 3–4 тыс. т/год [24]. Исследова-
ние было начато в 2009 г. с объемом выбросов
24.1 тыс. т/год и продолжено в 2019 г. (3.6 тыс. т/год).

Для характеристики погодных условий ис-
пользовали сумму осадков и скорость ветра, учи-
тывая их влияние на концентрации ТМ в листьях
[10, 21]. В мае–июне 2009 г. выпало суммарно
78.1 мм осадков, в июле–августе – 214.9 мм. На-
чало периода вегетации в 2019 г. было более дожд-
ливым (90.1 мм), тогда как c июля по август, на-
против, выпало меньше осадков (180.6 мм). Ско-
рость ветра во время учетов была небольшой на
всех участках градиента и составляла 1–3 балла,
или 3.4–5.2 м/с по шкале Бофорта.

Концентрации ТМ (Cu, Zn, Cd, Pb) в листьях
березы оценивали на 10 стационарных участках
на удалении 1, 2, 3, 4, 6, 7, 10, 20, 29 и 33 км от за-
вода (рис. 1). Участки в 2–33 км от завода распо-
ложены в массивах хвойного леса с преобладани-
ем пихты и ели, на удалении 1 км коренной хвой-
ный биотоп замещен вторичным березовым
лесом с примесью сосны.

Образцы листьев собирали дважды за сезон – в
начале вегетации через 10–15 дней после завер-
шения распускания (середина июня) и в конце
вегетации незадолго до начала листопада (середина
августа). На каждом участке выбирали 5 взрослых
учетных деревьев B. pubescens на расстоянии не
менее 100 м друг от друга. Деревья не маркирова-
ли, поэтому учеты в пределах каждого года и в
разные годы проводили на разных деревьях.

С учетных деревьев срезали по одной ветви на
высоте 1.5–2 м и помещали в чистый полиэтиле-

новый пакет. В лаборатории с укороченных побе-
гов каждой ветви отбирали по 10 листьев, удаляли
черешки и сушили, не отмывая, при температуре
60°C. Листья с одного дерева составляли одну
пробу. Пробы (около 0.1 г воздушно-сухой массы,
точность взвешивания 0.0001 г) озоляли в смеси
7 мл концентрированной HNO3 и 1 мл деионизи-
рованной H2O в тефлоновых стаканах в системе
для микроволнового разложения MWS-2 (Ber-
ghof, Германия). Концентрации ТМ измеряли на
атомно-абсорбционном спектрометре AAS 6 vario
(Analytik Jena, Германия). В качестве стандарта
использовали аттестованный образец листьев бе-
резы ЛБ-1 (ГСО 8923-2007). Степень извлечения
для Cu, Zn, Cd и Pb составила соответственно
91.9 ± 13.3, 100.4 ± 4.5, 76.9 ± 47.1 и 90.7 ± 17.0%.
Хотя абсолютные концентрации Cd необходимо
интерпретировать с осторожностью ввиду высо-
кой аналитической погрешности, тем не менее
это не мешает сравнивать участки, расположен-
ные на разном удалении от СУМЗа.

Корреляцию концентраций ТМ (средние зна-
чения на участке) с расстоянием от источника
выбросов рассчитали с использованием коэффи-
циента ранговой корреляции Спирмена. Разли-
чия концентраций металлов между участками, го-
дами учета и периодами вегетации, включая их
взаимодействия, анализировали с помощью 3-
факторного ANOVA. Контроль частоты ложных
отклонений (FDR) для проверки множественных
гипотез выполняли с помощью поправки Бен-
джамини-Йекутили. В анализе использовали ло-
гарифмированные (по основанию 10) концентра-
ции металлов. Попарные сравнения выполнены
по Тьюки. Статистический анализ проведен в ПО

Рис. 1. Расположение исследуемых участков в градиенте загрязнения выбросами СУМЗа: 1 – населенные пункты; 2 – ав-
тодороги; 3 – водоемы; 4 – источник загрязнения; 5– исследуемые участки.
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STATISTICA (модули Nonparametrics и Advanced
Linear/Nonlinear Models). Данные о погодных
условиях на ближайшей метеостанции г. Ревда
предоставлены Свердловским центром по гидро-
метеорологии и мониторингу окружающей среды
(г. Екатеринбург).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Концентрации ТМ в листьях зависели от
участка (табл. 1). Как правило, максимальные
значения металлов отмечены на удалении 1−3 км
от завода, минимальные – в 20−33 км (рис. 2).
Для Cu и Cd отмечена отрицательная корреляция
с расстоянием до СУМЗа в каждый год и период
вегетации, для Pb корреляция значима только в
2009 г., для Zn – только в конце лета 2009 г. (табл. 2).

Влияние года значимо для Pb и Cd, но не для
Cu и Zn (см. табл. 1). Концентрации Pb суще-
ственно снижались в 2019 г. по сравнению с 2009 г.
на ближайших к заводу участках, Cd – только на
участках 20 и 33 км (см. рис. 2а). Различия между
годами не одинаковы на разных участках, о чем

свидетельствует значимое взаимодействие “год ×
× участок”.

Влияние периода вегетации значимо для всех
металлов (см. табл. 1), но только для Cu отмечено
существенное (по критерию Тьюки, p < 0.05) уве-
личение концентрации в листьях в конце периода
вегетации на удалении от 1 до 7 км от завода (см.
рис. 2б). Отсутствие взаимодействия между пери-
одом вегетации и годом указывает на то, что кон-
центрации всех металлов в течение периода веге-
тации менялись сходным образом в сравнивае-
мые годы. Взаимодействие “период × участок”
для Cu, Zn и Cd показывает, что в разные перио-
ды вегетации динамика концентраций этих ме-
таллов в градиенте загрязнения различалась (см.
рис. 2б).

ОБСУЖДЕНИЕ
Концентрации ТМ в листьях березы в гради-

енте загрязнения СУМЗа изменялись в простран-
стве и во времени. Известно, что содержание за-
грязняющих веществ в различных средах, в том
числе в тканях растений, отрицательно коррели-

Таблица 1. Результаты дисперсионного анализа зависимости концентраций тяжелых металлов в листьях березы
от года учета, периода вегетации и участка в градиенте загрязнения СУМЗа

Примечание. Приведен F-критерий (над чертой) и достигнутый уровень значимости с поправкой на множественные сравне-
ния (под чертой). Звездочкой обозначены значимые (p < 0.0001) коэффициенты детерминации моделей, включающих все
факторы и взаимодействия.

Металл
Источник изменчивости

участок год период год × период год × 
× участок

период × 
× участок

год × период × 
× участок

Cu        0.883*

Zn        0.542*

Cd        0.676*

Pb        0.571*

2
adjR

<
110.64

0.001
1.43
0.651 <

269.54
0.001

2.17
0.395 <

6.16
0.001 <

18.00
0.001

4.08
0.001

<
19.98
0.001

0.03
1 <

34.01
0.001

4.15
0.362

2.45
0.025

2.47
0.032

1.09
0.782

<
35.55
0.001 <

50.27
0.001

5.59
0.040

2.88
0.382

3.59
0.001

2.88
0.015

1.35
0.598

<
5.75
0.001 <

112.51
0.001 <

42.85
0.001

0.08
1 <

6.63
0.0001

2.01
0.086

1.81
0.190

Таблица 2. Коэффициент коррелляции Спирмена концентраций тяжелых металлов в листьях с расстоянием до
СУМЗа

Примечание. Звездочкой обозначены значимые корреляции, p < 0.05.

Металл
2009 г. 2019 г.

начало вегетации конец вегетации начало вегетации конец вегетации

Cu −0.915* −0.939* −0.855* −0.964*
Zn −0.576 −0.903* −0.345 −0.564
Cd −0.830* −0.927* −0.685* −0.733*
Pb −0.685* −0.927* −0.382 −0.261
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рует с логарифмом расстояния до источника вы-
бросов [14, 21]. В нашем исследовании только для
Cu и Cd отмечена устойчивая тенденция к сниже-
нию концентраций в листьях березы при удале-

нии от завода. Для Pb зависимость от расстояния
отмечена только в 2009 г., для Zn – в конце лета
2009 г. Отсутствие зависимости концентрации Pb
в листьях от расстояния в 2019 г. объясняется сни-

Рис. 2. Изменение концентрации тяжелых металлов (мкг/г) в листьях березы в градиенте загрязнения СУМЗа в разные
годы (а) и периоды вегетации (б): черные кружки – 2009 г. и начало вегетации, серые – 2019 г. и конец вегетации, кру-
жок – среднее значение, планки погрешностей – ошибка. Цифра в обозначении участка – удаление от завода, км.
Звездочкой обозначены значимые (p < 0.05) различия между годами (а) и периодами (б).
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жением содержания этого металла на ближайших
к заводу участках в год с меньшим объемом вы-
бросов.

Межгодовое варьирование ТМ в ассимиляци-
онных органах растений при снижении техноген-
ных выбросов обычно объясняют уменьшением
поверхностного загрязнения [26, 27]. Именно по-
верхностное загрязнение определяет концентра-
ции в листьях малоподвижного Pb [2, 28]. Доля по-
верхностного поступления в растения Pb довольно
высока и в окрестностях предприятий металлургии
составляет по разным источникам 73–85% от обще-
го содержания (для сравнения: Cu – до 57%, Zn –
45–56%, Cd – до 28%) [6, 29]. Логично предполо-
жить, что снижение объема выбросов в первую
очередь повлияет на концентрацию Pb, что мы и
наблюдали в 2019 г. при 6–8-кратном по сравне-
нию с 2009 г. сокращении выбросов. Наши пред-
положения подтверждаются результатами других
исследований в окрестностях СУМЗа. Так,
А.В. Нестерков [30] интерпретировал отсутствие
значимых различий в концентрациях ТМ в отмы-
тых и неотмытых образцах луговой растительно-
сти после существенного снижения объема вы-
бросов СУМЗа как свидетельство малого вклада
поверхностного загрязнения в общее содержание
ТМ в растениях.

Концентрации металлов в листьях деревьев ча-
стично определяются метеорологическими услови-
ями года, которые влияют как на поступление ме-
таллов из почвы, так и на вымывание пылевых ча-
стиц с поверхности листа. В окрестностях медно-
никелевого завода в г. Мончегорске установлено
возрастание концентраций ТМ в листьях березы
при увеличении количества осадков в мае и их
снижение при увеличении осадков в июне [21].
Однако мы не можем объяснить снижение кон-
центрации Pb на ближайших к СУМЗу участках в
2019 г. как результат смывания дождями пыли с
поверхности листьев. Количество осадков в июле
и августе 2019 г. не превышало таковое в 2009 г.,
поэтому данное предположение можно откло-
нить. Следует отклонить и предположение о воз-
можном положительном влиянии силы ветра на
концентрацию ТМ в листьях березы, отмеченное
в окрестностях металлургического завода г. Мон-
чегорска [21]. В нашем исследовании сила ветра
была небольшой и сравнимой на всех участках
изучаемого градиента (1–3 балла по шкале Бо-
форта, что соответствует 3.4–5.2 м/с). К тому же
на наших участках в окрестностях СУМЗ нет ого-
ленной почвы, что исключает загрязнение ли-
стьев ее частицами, поднимаемыми ветром. По
этим причинам мы считаем, что именно сокра-
щение выбросов привело к снижению концен-
трации Pb в 2019 г.

Гораздо труднее объяснить отсутствие влия-
ния года для Cu и Zn. По литературным данным

количество этих металлов, оседающих на поверх-
ности листьев из атмосферы, составляет около
50% общего содержания их в листьях. В то же время
концентрации Cu и Zn в нашем исследовании не
различались в годы с разным объемом выбросов.
Аналогичные результаты получены С.Ю. Мухаче-
вой [31], продемонстрировавшей отсутствие зна-
чимых различий концентраций Cu и Zn в корме
рыжей полевки на сильно загрязненной террито-
рии вблизи СУМЗа после существенного сокра-
щения выбросов в 2010 г. Для этих металлов боль-
шее значение имеет поступление из почвы [2, 21].
Учитывая сохраняющиеся высокие запасы ТМ в
почвах вблизи СУМЗа [32], можно предполо-
жить, что поступление через корни этих металлов
остается достаточно высоким и после снижения
объема выбросов. Среднее содержание Cu в под-
стилке на наших участках вблизи СУМЗа в 2009 г.
более чем в 100 раз превышало аналогичный по-
казатель в контроле [33]. Мы не располагаем
опубликованными данными о содержании ТМ в
подстилке в 2019 г., однако не следует ожидать су-
щественного снижения содержания ТМ по исте-
чении 10 лет. Исследователи сходятся во мнении,
что очищение почв от загрязнения ТМ – длитель-
ный процесс, затрагивающий не одно десятиле-
тие и даже столетие [21, 31].

Согласно нашим данным, концентрации ТМ
зависели от сроков отбора образцов. Изменение
содержания ТМ в листьях деревьев в течение ве-
гетации – хорошо известное явление [34]: уста-
новлено как повышение содержания ТМ в ли-
стьях к концу вегетации [35–38], так и его снижение
[37]. Увеличение в листьях березы концентраций
ТМ в течение вегетации мы рассматриваем как на-
копление загрязнения (поверхностного и погло-
щенного корнями из почвы). Особенно убеди-
тельно данная закономерность продемонстриро-
вана для Cu. Эти данные еще раз подтверждают
методическую рекомендацию о синхронизации
сроков отбора образцов растений для химическо-
го анализа в разные годы или на разных участках.

Таким образом, существенное снижение кон-
центраций тяжелых металлов в листьях березы
при удалении от завода в годы исследования как в
начале, так и в конце периода вегетации наблюда-
ли для Cu и Cd; для Pb и Zn отрицательная корре-
ляция с расстоянием отмечена лишь в отдельные
годы и сроки вегетации. Концентрации всех ме-
таллов имели тенденцию к увеличению в конце
периода вегетации, но только для Cu установлено
существенное увеличение загрязнения листьев в
конце лета. Снижение концентрации Pb в ли-
стьях в 2019 г. по сравнению с 2009 г., вероятно,
связано с сокращением объема выбросов и соот-
ветствующим уменьшением поверхностного за-
грязнения листьев.
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И COENONYMPHA ARCANIA (LEPIDOPTERA: NYMPHALIDAE) 
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Тестировали гипотезы о том, что вблизи медеплавильного завода бархатницы Aphantopus hyperantus
и Coenonympha arcania накапливают металлы в бóльших концентрациях по сравнению с фоновой
территорией и что накопление металлов в организме имаго отрицательно коррелирует с длиной
крыла, но положительно – с флуктуирующей асимметрией длины крыла. Измеряли длину передне-
го крыла и индивидуальные концентрации Zn, Cu, Pb и Cd в организме имаго, отловленных на раз-
ном удалении от Среднеуральского медеплавильного завода (г. Ревда, Россия). Содержание метал-
лов достигает очень высоких уровней, причем концентрации Zn выше концентраций Cu и Pb на по-
рядок, а концентраций Cd – на два порядка. У обоих видов самцы накапливают металлы
значительно больше, чем самки. Максимальные концентрации Zn, Cu и Cd обнаружены вблизи за-
вода. Длина крыла либо не различалась между участками, либо была выше вблизи завода. Только
для самок одного из видов (A. hyperantus) обнаружена статистически значимая отрицательная связь
между концентрациями Cu и размером крыла. У обоих видов флуктуирующая асимметрия размеров
крыла не различалась между участками и не зависела от концентраций металлов на индивидуаль-
ном уровне.
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Негативные последствия загрязнения назем-
ных экосистем потенциально токсичными метал-
лами и металлоидами особенно заметны вблизи
крупных предприятий цветной металлургии. По-
этому вполне понятен интерес исследователей к
таким импактным территориям: их можно ис-
пользовать в качестве модельных ситуаций для
анализа механизмов устойчивости различных
объектов биоты к стрессирующим факторам и
проверки теоретических построений [1, 2]. Для
насекомых обычно регистрируют снижение чис-
ленности и разнообразия при приближении к ис-
точнику выбросов [3–7], хотя эта закономерность
наблюдается не всегда [8].

Насекомые-фитофаги способны аккумулиро-
вать поступающие с кормом металлы [9–11]. Фи-
зиологическая регуляция содержания неэссенци-
альных элементов, например Cd и Pb, ограниче-
на: они накапливаются в течение всей жизни и
даже при низких концентрациях могут оказывать
токсическое действие [12], в то время как содер-

жание незаменимых микроэлементов, например
Cu и Zn, может регулироваться в организме насе-
комых путем экскреции и связывания металлоти-
онеинами и другими соединениями [10, 13, 14].
Однако при поступлении, превышающем физио-
логические пределы регуляции, эти элементы
также способны накапливаться и вызывать фи-
зиологический стресс, выражающийся в сниже-
нии плодовитости самок [15], выживаемости гу-
сениц, увеличении длительности преимагиналь-
ного развития, уменьшении скорости роста и
размеров имаго [14, 16, 17].

Особый интерес представляет вопрос о влия-
нии загрязнения на размеры организмов, причем
как на уровне отдельных популяций [18], так и
всего сообщества [19]. Репродуктивный успех че-
шуекрылых, как и многих других насекомых, на-
прямую зависит от их размеров: крупные самки
откладывают больше яиц, крупные самцы, как
правило, имеют преимущество при конкуренции
за территорию или самок [20–22]. Поэтому ана-
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лиз изменчивости размеров организмов важен
для прогнозирования судьбы популяций на за-
грязненных территориях.

Одним из индикаторов стресса, в том числе
вызванного загрязнением металлами, считают
нарушение стабильности развития, т.е. уменьше-
ние способности организма противостоять слу-
чайным отклонениям при реализации “идеально-
го”, или “целевого”, фенотипа в ходе онтогенеза
[23–25]. В качестве меры стабильности развития
широко используют флуктуирующую асиммет-
рию (fluctuating asymmetry, FA), под которой по-
нимают небольшие ненаправленные случайные
отклонения признака от идеальной симметрии,
возникающие из-за стохастических эффектов
при развертывании программы развития орга-
низма [25].

На FA возлагали надежды как на опережающий
индикатор негативных изменений в популяциях,
что и подтвердили результаты мета-анализа: в це-
лом для насекомых FA может служить маркером
стресса [26]. Однако конкретно загрязнение метал-
лами чаще не влияло, чем влияло, на величину FA
[26]. У перепончатокрылых [27] и чешуекрылых
[18, 28], обитающих вблизи предприятий цветной
металлургии, отсутствовала связь FA с уровнем
загрязнения.

Как правило, влияние загрязнения на пара-
метры жизнеспособности насекомых (размеры
организма, плодовитость, смертность, скорость
развития, эффективность усвоения пищи и др.) и
FA в природных условиях оценивают на межгруп-
повом уровне. Обычно сравнивают выборки, ото-
бранные на разном удалении от точечного источ-
ника выбросов, предполагая, что на все объекты в
пределах конкретного участка стрессор действует
одинаково, а сила его воздействия различается
между участками. Однако практически всегда
участки различаются также и по действию других,
не учитываемых факторов, которые тем не менее
могут сильно и, возможно, разнонаправленно
влиять на жизнеспособность и FA. У хорошо лета-
ющих насекомых, в частности дневных чешуекры-
лых, различия между участками дополнительно мо-
гут нивелироваться в результате расселительной ак-
тивности имаго, особенно в ситуациях, когда
физическая протяженность градиента загрязнения
относительно невелика и отдельные участки распо-
ложены недалеко друг от друга. Поэтому перспек-
тивным представляется анализ влияния загрязне-
ния на жизнеспособность насекомых на индиви-
дуальном уровне, при котором в качестве меры
токсической нагрузки используют содержание
металлов в отдельных особях.

Данная работа посвящена двум широко распро-
страненным на Урале видам бархатниц (Lepidop-
tera: Nymphalidae) – Aphantopus hyperantus (Linnae-
us, 1758) и Coenonympha arcania (Linnaeus, 1761),

локальные группировки которых обитают в усло-
виях многолетнего загрязнения среды атмосфер-
ными выбросами крупного медеплавильного за-
вода. Из всей разнообразной локальной фауны
бархатниц только эти два вида сохраняются в не-
посредственной близости от завода. Конкретные
механизмы толерантности видов к прямому и
опосредованному действию загрязнения не изу-
чены. В частности, не известно, накапливают ли
эти виды металлы в потенциально токсичных
концентрациях или обладают физиологическими
механизмами их эффективного выведения. Кро-
ме того, вблизи завода гусеницы питаются злака-
ми-псевдометаллофитами, у которых в отличие
от истинных металлофитов эффективный корне-
вой барьер препятствует накоплению металлов в
листьях и стеблях [29].

Для ряда видов чешуекрылых показано [10,
14], что самцы и самки способны накапливать ме-
таллы в разной степени, однако для A. hyperantus и
C. arcania такие данные отсутствуют. Чтобы не
объединять потенциально гетерогенные по со-
держанию металлов группы в одну выборку, сам-
цов и самок анализировали отдельно. Наш под-
ход заключается в оценке прямого воздействия
загрязнения на фенотипическую изменчивость,
поэтому мы исследовали не только различия в на-
коплении металлов между участками, но и оха-
рактеризовали связь морфологических призна-
ков с токсической нагрузкой на индивидуальном
уровне.

Цель настоящей работы – оценить влияние за-
грязнения на изменчивость, в том числе FA, трех
морфологических признаков имаго – длину кры-
ла (как характеристику размера организма), фор-
му крыла и крыловой рисунок. Первый показа-
тель рассмотрен в данной статье, второе сообще-
ние будет посвящено форме крыла и глазчатым
пятнам крылового рисунка. Мы тестировали две
гипотезы: 1) анализируемые виды вблизи завода
накапливают металлы в бóльших количествах по
сравнению с фоновой территорией; 2) концен-
трации металлов в теле имаго отрицательно кор-
релируют с длиной крыла, но положительно с FA
длины крыла.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район исследований находится в окрестностях

Среднеуральского медеплавильного завода
(СУМЗ), который расположен возле г. Ревды
Свердловской обл. Завод функционирует с 1940 г.
и в период максимальных выбросов (1980-е гг.)
был одним из крупнейших точечных источников
атмосферного загрязнения в России. Специфика
токсического эффекта его выбросов, как и других
предприятий такого типа, заключается в сочетан-
ном действии полиметаллической пыли (содер-
жит Cu, Pb, Cd, Zn, Fe, As и др.) и газообразных
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соединений (SO2, NOx, HF), подкисляющих поч-
ву. Валовый выброс СУМЗа в 2003 г. (год сбора ма-
териала) составлял около 30 тыс. т. Динамика
выбросов предприятия документирована ранее
[30, 31].

Сбор материала проводили в таежной зоне на
4 участках, на которых представлена раститель-
ность открытых пространств (послелесные луга,
обочины дорог) (рис. 1). Контрольный участок
(№ 1) выбран в 75 км к юго-востоку от СУМЗа,
фоновый (№ 2, региональный уровень загрязне-
ния) – в 14 км, буферный (№ 3, среднее загрязне-
ние) – в 4–5 км, импактный (№ 4, сильное за-
грязнение) – в 1–2 км к западу от СУМЗа.

Участок № 1 находится в окрестностях био-
станции Уральского федерального университета
(УрФУ), вблизи междуречья Исети и Сысерти
(окр. д. Фомино, Сысертский р-н Свердловской
обл., 56°36′ с.ш., 61°03′ в.д.). Уровень загрязнения
территории невысок и не отличается от других
“экологически благополучных мест” Уральского
региона, что позволяет рассматривать ее в каче-
стве контрольной при проведении экотоксиколо-
гических исследований [32]. В настоящее время
здесь преобладают сосновые травяно-кустарнич-
ковые и травяные леса, вторичные березовые и сос-
ново-березовые травяные леса. В начале XXI в. лес-
ные массивы были подвержены значительным

антропогенным нагрузкам, не связанным с хими-
ческим загрязнением (рекреация, сбор ягод и
грибов, выпас скота, выборочные рубки).

Участок представляет собой вытянутую полосу
(около 1.5–2 км) открытого пространства вдоль
линии электропередач, опушки сосняка и расхо-
дящиеся в глубь леса на 200–300 м просеки. Юго-
восточный конец участка упирается в берег
р. Сысерть и представляет собой регулярно выка-
шиваемый разнотравно-злаковый пойменный
луг. Видовой состав луговых сообществ разнооб-
разен и включает 23 вида злаковых и осоковых
(табл. S1). Злаки составляют 20–50% от общего
числа видов открытых луговых сообществ.

Участок № 2 (окр. пос. Ильмовка, 56°49′ с.ш.,
59°37′ в.д.) имеет неправильную форму, включает
примыкающую к шоссе обширную луговину и от-
дельные лесные поляны, объединенные сетью
грунтовых дорог и лесных троп. На лугах разнооб-
разие представлено 63–69 видами, травостой
многоярусный, преобладает разнотравье (70–
80% по биомассе), злаки составляют 20%, доля осок
и бобовых незначительна, что характерно для по-
слелесных лугов [33, 34]. В 2002–2003 гг. на участке
произрастало 12 видов злаков (см. табл. S1): в этот
период луга регулярно выкашивались.

Участок № 3 (около дер. Хомутовка, 56°51′ с.ш.,
59°49′ в.д.) включает разнотравно-злаковые луга

Рис. 1. Карта-схема района исследований: а – точки сбора материала на территории Свердловской области; б – район
биостанции Уральского федерального университета (УрФУ); в – район Среднеуральского медеплавильного завода
(СУМЗ). Участки: 1 – контрольный, 2 – фоновый, 3 – буферный, 4 – импактный.
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на берегу р. Шайтанка и растительность обочин
дорог. В 2002–2003 гг. на участке произрастало 8
видов злаков (см. табл. S1). Луга также регулярно
выкашивались.

Участок № 4 (56°51′ с.ш., 59°52′ в.д.) обязан
своим происхождением исключительно техно-
генному воздействию. Некогда окружавшие
СУМЗ елово-пихтовые леса постепенно усыхали
и подвергались пожарам; на гарях не происходи-
ло самопроизвольного восстановления лесной
растительности, а формировалась техногенная
пустошь с покровом из мха-эксплерента Pohlia
nutans и группировками хвощей; в дальнейшем
мох “затянули” злаки – полевица тонкая Agrostis
tenuis и щучка дернистая Deschampsia caespitosa
(см. табл. S1). Участок представляет собой вытя-
нутую в длину (около 1 км) поляну с доминирова-
нием полевицы, на которой произрастают ивы
(Salix spp.) в виде отдельных кустов и зарослей.

По состоянию на 2003 г. травяной покров был
сомкнутым, очень низким (15–20 см), с плотной
дерниной, желтеющий к середине лета. Это очень
просто устроенное луговое сообщество длитель-
ное время существовало в неизменном виде и не
подвергалось выкашиванию (по крайней мере с
середины 1990-х гг.). Плотная дернина и слой не-
разлагающейся ветоши препятствовали прорас-
танию не только травянистых, но и древесных
растений [33, 34].

Таксоцен бархатниц. Состав таксоцена охарак-
теризован по материалам маршрутных учетов в
2002–2003 гг.: на участках № 2–4 учеты проводи-
ли в последнюю декаду мая–в начале июня, затем
в последнюю декаду июня– первую декаду июля в
течение 7–10 дней, на участке № 1 – регулярно с
конца мая до середины августа. Обилие C. arcania
и A. hyperantus указано по шкале, согласно кото-
рой при встречаемости более 10 особей за 1 час
вид считается многочисленным, от 9 до 1 – обыч-
ным, менее 1– редким.

На участке № 1 таксоцен бархатниц представ-
лен типичными для предлесостепных сосново-
березовых лесов Среднего Урала 13 видами из 8
родов (табл. S2), среди которых A. hyperantus –
многочисленный, а C. arcania – обычный виды.
Видовой состав бархатниц участков № 2 и 3 оди-
наков: 16 видов из 9 родов (см. табл. S2); обилие
A. hyperantus (многочисленный) на обоих участ-
ках выше, чем C. arcania (обычный). На участке
№ 4 встречены только два вида – A. hyperantus и
C. arcania, которые здесь могут быть отнесены к
категории обычных. Изредка единично из сосед-
них лесных сообществ на луга участка № 4 залета-
ли Lopinga achine, Lasiommata maera, Coenonympha
hero, C. glycerion, но постоянно на этой террито-
рии они не присутствовали.

Характеристика видов бархатниц. Aphantopus
hyperantus – широко распространенный лугово-

лесной транспалеарктический вид [35–37].
Спектр предпочитаемых биотопов весьма широк:
открытые пространства (суходольные, разно-
травные, злаковые, влажные и другие типы лу-
гов), поляны и опушки лиственных и смешанных
лесов, кромки болот и т.д. Вид толерантен к ан-
тропогенной нагрузке: заселяет агроландшафты,
лесополосы, искусственные насаждения, парки,
обочины полей и дорог [35, 38, 39], но предпочитает
естественные луга [40]. Согласно литературным
данным и нашим наблюдениям, A. hyperantus –
оседлый вид, существующий в виде мелких, легко
разграничиваемых популяций [41–43]. На всем
пространстве ареала строго моновольтинен, гусе-
ницы развиваются на различных злаках, зимуют в
III или IV возрасте [37, 44].

Coenonympha arcania – западно-евразийский
вид, распространенный (кроме крайних север-
ных областей Европы) на восток до Урала. Лёт
имаго в разных районах происходит с начала
июня до конца июля в одной генерации, изредка
в двух ([37, 45] наши наблюдения). В качестве
кормовых растений указывают различные рода
злаковых (Agrostis, Brachypodium, Bromus, Cyno-
surus, Danthonia, Festuca, Holcus, Melica, Poa) и осо-
ковых (Carex) [37, 45].

В естественных сообществах южной тайги
имаго летают по лесным опушкам березовых,
сосновых и смешанных лесов, а также по обочи-
нам проселочных дорог и просекам. Излюблен-
ные местообитания вида на Среднем Урале – раз-
личные типы злаковых и разнотравно-злаковых
лугов. В степной и лесостепной зонах бабочки ле-
тают по склонам холмов, держатся вблизи кол-
ков, зарослей ив и других кустарников. По лите-
ратурным данным и нашим наблюдениям, спектр
местообитаний C. arcania достаточно широкий.
Присутствие вида в конкретном местообитании
зависит от двух факторов: 1) наличия больших
(радиусом не менее 100 м) открытых луговых про-
странств с кормовыми растениями из семейств
злаковых и осоковых и 2) наличия кустарников на
лугах, на которых бабочки отдыхают и греются.
При отсутствии хотя бы одного из этих условий
местообитание данным видом не используется
[47–49].

Сбор материала. С помощью энтомологиче-
ского сачка с 29 июня по 7 июля 2003 г. на всех
участках было отловлено 225 имаго C. arcania и
559 имаго A. hyperantus. Все имаго были высуше-
ны и хранились на ватных слоях. Для дальнейше-
го анализа случайным образом (используя гене-
ратор случайных чисел) отбирали по 10–20 осо-
бей с каждого участка (табл. 1).

Концентрации металлов. Оценивали индивиду-
альный уровень накопления в имаго четырех ме-
таллов – Cd, Pb, Cu и Zn. Поскольку в разных
тканях металлы могут депонироваться неодина-
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ково, предварительно на небольшой подвыборке
оценили различия концентраций в двух отделах
тела. Для этого у высушенных имаго были отделе-
ны грудь (thorax, без крыльев и ног) и брюшко
(abdomen). Поскольку оказалось, что концентра-
ции в брюшке намного выше по сравнению с гру-
дью (см. ниже), основную часть анализов выпол-
нили только для брюшка.

Образцы взвешивали на аналитических весах
КERN-770 (точность 0.0001 г), помещали в те-
флоновые сосуды, добавляли 7 мл концентриро-
ванной HNO3 (ОСЧ) и 1 мл деионизированной
H2O, выдерживали в течение 30 мин, а затем озо-
ляли в микроволновой печи МWS-2 (Berghof,
Германия) в соответствии с инструкцией произ-
водителя. После озоления объем пробы доводили
до 10 мл деионизированной H2O. Концентрацию
металлов (мкг/г сухой массы) измеряли методом
атомной абсорбции на спектрометре ContrAA 700
(Analytik Jena, Германия) с использованием элек-
тротермической атомизации. Предел обнаруже-
ния, мкг/мл: Cu – 0.013, Zn – 0.005, Cd – 0.001, Pb –
0.013. Качество измерений оценивали по между-
народному стандартному образцу СRМ 185R.
Извлечение составило, %: Cu – 93.2, Zn – 99.8,
Cd – 114.2, Pb – 94.4.

К сожалению, из-за очень низких значений в
нескольких пробах нам не удалось корректно из-
мерить концентрации Cd (19 значений из 183) и
Pb (22 значения). При анализе данных они были
заменены на минимальные значения по участку.

Длина крыла. Крылья имаго были отделены от
груди и сфотографированы с вентральной сторо-
ны с помощью фотоаппарата Canon Eos 600D,
высота и угол наклона которого были зафиксиро-
ваны с помощью штатива. Длину переднего кры-
ла измеряли как расстояние между основанием
крыла (основанием жилок, образующих медиаль-
ную ячейку) и концом жилки R4. Подчеркнем, что
измеряемый параметр не всегда совпадает с наи-
большей длиной крыла, т.е. расстоянием от его ос-
нования до апекса, поскольку положение оконча-

ния жилки R4 может несколько варьировать. Тем
не менее у дневных бабочек в отличие от низших
чешуекрылых [50] изменчивость положения жи-
лок невелика. Косвенно об этом можно судить на
основании того, что характер жилкования ис-
пользуют в качестве диагностического признака
при видовой идентификации. Точки, ограничи-
вающие использованный промер, хорошо разли-
чимы на фотографиях крыльев и гомологичны
(т.е. однозначно одни и те же) у всех объектов вы-
борки. Это уменьшает субъективизм по сравне-
нию с использованием расстояния до апекса и га-
рантирует, что во всех случаях измеряли один и
тот же морфометрический признак, что очень
важно с методической точки зрения. Измерения
(с точностью 0.05 мм) проводили по изображени-
ям крыльев в программе ImageJ 1.48v [51] дважды
на каждой стороне особи. Повторные измерения
были разнесены во времени на 14 сут. Чтобы из-
бежать “эффекта наблюдателя” (confirmation bias),
особенно критичного при анализе FA [52], изме-
рения проводил оператор, которому не сообщали
информацию о местах сбора бабочек. Всего длина
крыла измерена у 183 особей.

Анализ данных. Значимость различий концен-
траций металлов между разными отделами тела
(грудь и брюшко) и между участками сравнивали
с помощью трехфакторных MANOVA. В первом
случае факторами были вид, пол и отдел тела, во
втором – вид, пол и участок. Концентрации были
предварительно логарифмированы. Для сравне-
ния силы влияния факторов в модели использо-
вали величину эффекта – частное корреляцион-
ное отношение η2 = SSeffect/(SSeffect + SSerror), где
SSeffect – сумма квадратов, объясняемая фактором,
SSerror – сумма квадратов ошибки.

Анализ асимметрии длины крыла проводили
по протоколу [25]. На первом шаге оценивали
статистическую значимость направленной и
флуктуирующей асимметрии с помощью смешан-
ной модели двухфакторного ANOVA, в котором сто-
рону особи (правое или левое крыло) рассматривали

Таблица 1. Объем и структура материала

* Образцы использованы только при сравнении концентраций металлов в груди и брюшке.

Участок

C. arcania A. hyperantus

самцы самки самцы самки

thorax abdomen thorax abdomen thorax abdomen thorax abdomen

Контрольный (№ 1) 2 10 3 10 3 10 3 10

Фоновый (№ 2) 4 10 2 3* 3 10 2 10

Буферный (№ 3) 2 10 3 10 3 10 4 10

Импактный (№ 4) 7 20 7 15 6 20 6 15
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как фиксированный фактор, а особь – как случай-
ный. Вывод о наличии направленной асимметрии
(directional asymmetry, DA) делали по статистиче-
ской значимости фактора “сторона”, FA – взаи-
модействия “особь × сторона”. Если выявляли ста-
тистически значимую DA, то, согласно рекоменда-
циям [25], сравнивали величину DA (средняя
разность между длиной правого и левого крыльев) с
индексом FA4a, который равен 0.798√(var(R – L)),
где var – дисперсия, R – длина правого крыла, L –
длина левого крыла. Если DA ≤ FA4a, то направ-
ленной асимметрией можно пренебречь. Воспро-
изводимость замеров длины крыла оценивали с
помощью индекса ME5 для двух повторных изме-
рений: ME5 = (MSi – MSm)/(MSi + MSm), где
MSi – средний квадрат взаимодействия “особь ×
× сторона”, MSm – средний квадрат ошибки в
смешанной модели двухфакторного ANOVA [25].

На втором шаге – если величина FA суще-
ственно превышала ошибку измерения, т.е. была
статистически значимой – для каждой особи рас-
считывали меру индивидуальной асимметрии, а
именно модуль разности между длиной правого и
левого крыльев (соответствует индексу FA1 в ра-
боте [25]). Применение индекса FA1 считается
корректным, только если отсутствует зависи-
мость между величиной индивидуальной асим-
метрии и размером признака [25]. Предваритель-
ная проверка показала отсутствие такой зависи-
мости (коэффициенты корреляции Пирсона
лежали в диапазоне от –0.01 до –0.25, во всех слу-
чаях p > 0.05). Дополнительно был рассчитан ин-
декс FA2 – отношение модуля разности между
длиной правого и левого крыльев к полусумме их
длины [25]. Поскольку индекс FA2 – величина
относительная, его применение позволяет срав-
нивать FA у объектов, существенно различаю-
щихся по размерам.

Для оценки влияния индивидуальной токси-
ческой нагрузки на длину крыла и ее FA применя-
ли ковариационный анализ (ANCOVA). Дизайн
модели в обоих случаях был одинаков: использо-
вали две ковариаты – десятичный логарифм кон-
центрации меди (log10Cu) и цинка (log10Zn) в
брюшке, категориальный фактор – участок.
Предварительная проверка показала, что лога-
рифмы концентраций Cu и Zn не коррелируют
между собой (коэффициенты корреляции Пир-
сона во всех случаях были незначимы, p > 0.05).
Из-за меньшей надежности оценок концентра-
ции Cd и Pb эти элементы не были включены в
данную модель, а из-за малого объема выборки
(3 экз.) из анализа были исключены самки C. ar-
cania с фонового участка.

Расчеты выполнены в программах Statistica
10.0 (Statsoft, inc.) и Past [53].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Концентрации металлов. Концентрации всех
четырех металлов в брюшке оказались значитель-
но выше, чем в груди (рис. 2), различия статисти-
чески значимы (табл. 2). Эта закономерность
справедлива и для самцов, и для самок обоих ви-
дов. Поскольку оценки концентраций в брюшке
более надежны с точки зрения погрешностей ана-
литических измерений, в дальнейшем анализе
использованы именно они.

Концентрации Zn оказались на порядок боль-
ше концентраций Cu и Pb и на два порядка боль-
ше концентраций Cd. Выявлены межвидовые и
половые различия: C. arcania накапливали боль-
ше металлов, чем A. hyperantus; у обоих видов сам-
цы накапливали больше металлов, чем самки
(табл. 3, рис. 3).

Таблица 2. Результаты MANOVA различий концентраций четырех металлов между отделами тела у двух видов
бархатниц

Источник 
изменчивости Частное η2 Λ Уилкса F df 1 df 2 p

Пол 0.14 0.86 4.3 4 109 <0.001

Пол 0.29 0.71 11.0 4 109 <0.001

Отдел тела 0.87 0.13 175.0 4 109 <0.001

Вид × пол 0.03 0.97 0.9 4 109 0.488

Вид × отдел тела 0.17 0.83 5.6 4 109 <0.001

Пол × отдел тела 0.25 0.75 9.0 4 109 <0.001

Вид × пол × отдел тела 0.07 0.93 1.9 4 109 0.108
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Содержание металлов значимо различалось
между участками: максимальные концентрации
Cu, Zn и Cd обнаружены на импактном участке,
минимальные – на контрольном и фоновом. Для
Pb закономерность иная: у A. hyperantus макси-
мальные концентрации обнаружены на буфер-
ном, а не на импактном участке (см. рис. 3).

Длина крыла. Статистически значимые разли-
чия между участками обнаружены у самцов C. ar-
cania и самок A. hyperantus (табл. 4). Наиболее
крупные самцы C. arcania обитали на контроль-
ном участке (рис. 4). У самок A. hyperantus значи-

мо различались только выборки импактного и
контрольного участков, причем размер крыла
был выше на импактном участке.

Концентрации Zn не коррелировали с разме-
ром крыла. Концентрации Cu на всех участках ста-
тистически значимо отрицательно коррелировали с
размером крыла, но только в одном случае – у са-
мок A. hyperantus (табл. 4, рис. 5). Взаимодействие
“участок × log10Cu” оказалось статистически не-
значимым (F (3, 38) = 0.35, p = 0.79), т.е. коэффи-
циенты наклона регрессии не различались между
участками. Влияние участка на изменчивость

Рис. 2. Концентрация металлов (среднее ± ошибка) в разных отделах тела двух видов (усредненные по всем участкам):
a – брюшко (abdomen), t – грудь (thorax).
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Таблица 3. Результаты MANOVA различий концентраций четырех металлов в брюшке между участками у двух
видов бархатниц

Источник изменчивости Частное η2 Λ Уилкса F df 1 df 2 p

Вид 0.09 0.91 4.1 4 162.0 0.004

Пол 0.62 0.38 64.8 4 162.0 <0.001

Участок 0.37 0.30 20.8 12 428.9 <0.001

Вид × пол 0.05 0.95 2.2 4 162.0 0.067

Вид × участок 0.08 0.80 3.2 12 428.9 <0.001

Пол × участок 0.02 0.96 0.6 12 428.9 0.859

Вид × пол × участок 0.02 0.96 0.8 8 324.0 0.642
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Рис. 3. Концентрация металлов (среднее ± ошибка) в брюшке самцов и самок двух видов на разных участках.
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Таблица 4. Результаты ANCOVA для длины крыла

Предиктор SS df F p
Коэффициент 

наклона (± ошибка)

Самцы C. arcania. R2 = 0.38, F (5, 44) = 5.3, p < 0.01
Участок 8.88 3 6.3 <0.01
Log10Cu 0.27 1 0.6 0.46 0.24 ± 0.31
Log10Zn 0.90 1 1.9 0.17 –0.50 ± 0.36

Самки C. arcania. R2 = 0.23, F (4, 30) = 2.2, p = 0.09
Участок 0.49 2 0.6 0.58
Log10Cu 1.62 1 3.6 0.07 –1.09 ± 0.57
Log10Zn 0.41 1 0.9 0.34 –0.55 ± 0.57

Самцы A. hyperantus. R2 = 0.12, F (5, 44) = 1.2, p = 0.31
Участок 1.42 3 1.9 0.15
Log10Cu 0.01 1 <0.1 0.98 0.01 ± 0.45
Log10Zn 0.01 1 <0.1 0.84 –0.07 ± 0.32

Самки A. hyperantus. R2 = 0.26, F (5, 38) = 2.7, p = 0.03
Участок 3.68 3 2.9 <0.05
Log10Cu 2.11 1 5.0 0.03 –0.85 ± 0.38
Log10Zn 0.10 1 0.2 0.63 –0.27 ± 0.57

Таблица 5. Результаты двухфакторного смешанного дисперсионного анализа асимметрии длины крыла C. arca-
nia и A. hyperantus

Выборка Фактор SS df MS F p ME5

Самцы
C. arcania

Особь 132.23 49 2.70 67.3 <0.01 0.71

Сторона 0.05 1 0.05 1.2 0.28

Особь × сторона 1.96 49 0.04 5.9 <0.01

Ошибка 0.68 100 0.01

Самки
C. arcania

Особь 76.14 37 2.06 51.8 <0.01 0.65

Сторона 0.31 1 0.31 7.8 <0.01

Особь × сторона 1.47 37 0.04 4.8 <0.01

Ошибка 0.63 76 0.01

Самцы
A. hyperantus

Особь 45.58 49 0.93 20.6 <0.01 0.44

Сторона 0.02 1 0.02 0.4 0.52

Особь × сторона 2.22 49 0.05 2.5 <0.01

Ошибка 1.42 80 0.02

Самки
A. hyperantus

Особь 86.82 43 2.02 32.8 <0.01 0.60

Сторона 0.35 1 0.35 5.8 0.02

Особь × сторона 2.65 43 0.06 4.0 <0.01

Ошибка 1.37 88 0.02
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длины крыла оказалось сопоставимо (η2 = 0.18) с
влиянием концентрации Cu (η2 = 0.11).

Асимметрия длины крыла. Во всех выборках
выявлена статистически значимая FA длины
крыла (табл. 5). Другими словами, точность изме-
рений оказалась достаточной для анализа влия-
ния факторов на FA. Воспроизводимость замеров
длины крыла (т.е. ME5) варьировала от 0.44 до
0.71 (см. табл. 5), что свидетельствует о приемле-
мой надежности результатов. В выборках самок
C. arcania и A. hyperantus выявлена статистически
значимая DA длины крыла (см. табл. 5): для самок
C. arcania – DA = –0.09 мм, FA4a = 0.16, для самок
A. hyperantus – DA = –0.09 мм, FA4a = 0.20. Таким
образом, влиянием направленной асимметрии на
оценку FA можно пренебречь.

На каждом из участков FA1 длины крыла не за-
висит от концентрации Cu или Zn, отсутствуют и
статистически значимые различия между участ-
ками (табл. 6). На разных участках FA варьирова-
ла в пределах 0.1–0.2 мм в абсолютных (FA1) или
0.005–0.013 в относительных (FA2) величинах при
размерах крыла 16–18 мм у C. arcania и 19–21 мм у
A. hyperantus (табл. 7).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Изменения состава как растительных сооб-

ществ, так и таксоцена бархатниц по мере при-

ближения к источнику выбросов укладываются в
традиционные представления о негативном вли-
янии промышленного загрязнения на видовое
разнообразие [3–6]. Типичные для южной тайги
Среднего Урала разнотравно-злаковые луга,
представленные на контрольном, фоновом и бу-
ферном участках, в которых обычно присутствует
не менее 10 видов злаковых и осоковых, на импакт-
ной территории трансформировались в очень
своеобразные монодоминантные полевицевые
луга. Видовой состав бархатниц этих лугов сокра-
щен с 16 до 2 видов, рассматриваемых в данной
работе – Aphantopus hyperantus и Coenonympha ar-
cania.

Мы полагаем, что сохранение именно этих
двух видов обусловлено рядом их биологических
особенностей. На всем ареале A. hyperantus заселяет
очень разнообразные варианты открытых про-
странств, что позволяет считать его видом-генера-
листом, толерантным к антропогенной трансфор-
мации растительных сообществ ([37, 38, 40, 43]
и др.). Для C. arcania полевицевые луга оказыва-
ются пригодными благодаря произрастанию на
них ивовых кустарников, отсутствие которых ли-
митирует заселение открытого пространства этим
видом [46–48].

Подчеркнем, что обитание на импактных лу-
гах именно этих двух видов из всего многовидово-
го таксоцена бархатниц указывает на их высокую

Рис. 4. Длина крыла (среднее ± ошибка) двух видов на разных участках. Одинаковые буквы обозначают отсутствие
значимых различий в пределах вида и пола по критерию Тьюки (p < 0.05).
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толерантность не только к загрязнению растений
металлами, но и к вынужденному переходу на уз-
кую олигофагию, т.е. питанию исключительно
двумя видами злаков – Agrostis tenuis и Deschampsia
cespitosa.

Накопление металлов. В организме насеко-
мых-фитофагов металлы преимущественно депо-
нируются в жировом теле, стенке средней кишки,
экскреторных органах, гонадах и половых клет-
ках [15, 54, 55]. Поскольку до 95% от массы груд-
ного отдела у насекомых составляет мускулатура
крыльев и конечностей [56], то выявленные более
высокие концентрации металлов в брюшном от-
деле по сравнению с грудным вполне ожидаемы.
Сведений о концентрациях металлов в имаго
дневных чешуекрылых из природных популяций,
обитающих в условиях промышленного загрязне-
ния, немного [28]. Это контрастирует с многочис-
ленностью данных по другим группам насеко-
мых, например прямокрылым [57], жужелицам
[58], водолюбам [59], разноусым чешуекрылым
[10, 60] и другим таксонам [61].

Полученные нами результаты свидетельству-
ют о том, что в теле имаго A. hyperantus и C. arcania
металлы, особенно Zn, способны накапливаться
в очень высоких концентрациях. Максимальные
зарегистрированные концентрации Zn – 9964
(C. arcania) и 8021 (A. hyperantus) мкг/г в брюшке
имаго – существенно превышают приводимые
другими авторами значения, например 2200 мкг/г
[10] и 4650 мкг/кг [55]. Зарегистрированные кон-
центрации Cd сопоставимы (максимальное зна-
чение – 65 мкг/г) с результатами одних авторов, на-
пример 230 мкг/г [10], но превышают величины
других, например 2.9 мкг/г [60]. Приведенные в [10]
концентрации Pb – около 8 мкг/г – значительно
ниже полученных нами (764 и 324 мкг/г), но авто-
ры специально подчеркнули, что их модельный
объект (Lymantria dispar) почти не усваивал Pb из
корма.

Металлы выводятся из организма с экзувием и
меконием в ходе линек, окукливания и выхода
имаго [10, 14, 55]. Следовательно, можно предпо-
ложить, что концентрации на личиночной стадии
могут быть еще выше, чем на стадии имаго. Но

Рис. 5. Зависимость длины крыла от концентрации меди в брюшке: зеленым цветом обозначен контрольный участок,
синим – фоновый, красным – буферный, черным – импактный; пунктиром обведено резко уклоняющееся значение
концентрации меди (исключено из статистического анализа).
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даже приведенные нами значения можно охарак-
теризовать как чрезвычайно высокие. Растения,
накапливающие Zn в концентрациях выше
10000 мкг/г, относят к гипераккумуляторам [62].
Для насекомых, насколько нам известно, такая
терминология не используется. По аналогии с на-

коплением никеля [62], A. hyperantus и C. arcania
можно считать high-Zn видами. Конкретные ме-
ханизмы этого феномена требуют специального
изучения.

Результаты исследований различий между
самками и самцами в накоплении металлов про-

Таблица 6. Результаты ANCOVA для флуктуирующей асимметрии (FA1) длины крыла

Предиктор SS df F p
Коэффициент 

наклона (± ошибка)

Самцы C. arcania. R2 = 0.05, F (5, 44) = 0.5, p = 0.77

Участок 0.03 3 0.7 0.58

Log10Cu 0.01 1 0.1 0.83 0.02 ± 0.08

Log10Zn 0.01 1 <0.1 0.89 –0.01 ± 0.08

Самки C. arcania. R2 = 0.18, F (4, 30) = 1.6, p = 0.19

Участок 0.09 2 3.1 0.06

Log10Cu 0.02 1 1.2 0.29 –0.12 ± 0.11

Log10Zn 0.03 1 1.9 0.18 0.15 ± 0.11

Самцы A. hyperantus. R2 = 0.06, F (5, 44) = 0.5, p = 0.76

Участок 0.03 3 0.5 0.68

Log10Cu 0.01 1 0.2 0.68 0.05 ± 0.13

Log10Zn 0.01 1 0.4 0.55 –0.05 ± 0.09

Самки A. hyperantus. R2 = 0.02, F (5, 38) = 0.2, p = 0.97

Участок 0.01 3 0.1 0.99

Log10Cu 0.01 1 <0.1 0.85 –0.02 ± 0.13

Log10Zn 0.01 1 0.4 0.53 –0.10 ± 0.16

Таблица 7. Индексы флуктуирующей асимметрии длины крыла (в числителе – индекс FA1 ± ошибка (мм), в зна-
менателе – индекс FA2 ± ошибка [25])

* Показатели не рассчитаны из-за малого объема выборки.

Пол и вид
Участок

контрольный фоновый буферный импактный

Самцы C. arcania 0.11 ± 0.04/
0.006 ± 0.002

0.18 ± 0.04/
0.011 ± 0.002

0.19 ± 0.04/
0.011 ± 0.002

0.16 ± 0.03/
0.010 ± 0.002

Самки C. arcania 0.18 ± 0.04/
0.010 ± 0.002

–* 0.12 ± 0.04/
0.007 ± 0.002

0.23 ± 0.04/
0.013 ± 0.002

Самцы A. hyperantus 0.15 ± 0.04/
0.008 ± 0.002

0.17 ± 0.04/
0.009 ± 0.002

0.09 ± 0.04/
0.005 ± 0.002

0.17 ± 0.03/
0.009 ± 0.002

Самки A. hyperantus 0.22 ± 0.04/
0.011 ± 0.002

0.21 ± 0.04/
0.010 ± 0.002

0.20 ± 0.04/
0.010 ± 0.002

0.20 ± 0.04/
0.009 ± 0.002
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тиворечивы. У некоторых чешуекрылых самки
могут аккумулировать Zn в бóльшей степени, чем
самцы, например у совки Spodoptera litura [14]. У
других видов, например Lymantria dispar [10], сам-
цы накапливают Cu и Zn больше, чем самки. На-
ши результаты свидетельствуют о более интен-
сивном накоплении металлов самцами A. hyper-
antus и C. arcania по сравнению с самками.
Возможно, самки эффективнее выводят металлы
из организма, что показано для S. litura [14]. Од-
нако нельзя исключить, что самцы толерантны к
токсическому действию Cu и Zn (или других эле-
ментов), тогда как самки после превышения
определенного порога концентраций элимини-
руют из популяции. Прояснить данную ситуацию
может лишь прямой эксперимент.

Значимые различия в уровнях накопления ме-
таллов у имаго обоих видов между участками
можно рассматривать как косвенное свидетель-
ство их низкой миграционной активности. Это
означает, что при наличии естественных преград
(сплошные лесные массивы с небольшим коли-
чеством дорог и просек) микропопуляции на рас-
стоянии 5–10 км могут быть в существенной сте-
пени изолированными друг от друга. Ранее ана-
логичный вывод был сделан на основе сравнения
морфологических параметров микропопуляций
бархатниц A. hyperantus и Erebia ligea, разделенных
небольшими расстояниями [43, 63].

Размер крыла. Размеры взрослых насекомых
пластичны и обусловлены влиянием многих эко-
логических факторов. Замедление темпов роста и
уменьшение размеров имаго – хорошо известные
и часто встречающиеся реакции чешуекрылых на
поступление металлов в организм [14, 16, 17]. На-
ши результаты неоднозначны: накопление Zn не
оказывало статистически значимого влияния на
размеры крыла обоих видов, однако концентра-
ция Cu отрицательно связана с размером у самок
одного из видов – A. hyperantus. Отсутствие
уменьшения размеров крыла у самцов, особенно
с учетом того, что концентрации Cu и Zn в их ор-
ганизме в 2 раза выше по сравнению с самками,
также можно интерпретировать как бóльшую то-
лерантность к загрязнению самцов по сравнению
с самками.

Хотя концентрация Cu в организме отрица-
тельно связана с размером самок A. hyperantus, мы
не обнаружили статистически значимого умень-
шения размеров имаго на самом загрязненном
участке. Напротив, отловленные на импактном
участке самки были несколько крупнее, чем на
других участках. У C. arcania и самцов A. hyperan-
tus также не выявлено уменьшения размеров тела
на импактном участке.

По мере приближения к точечному источнику
загрязнения у насекомых, как правило, размер
тела уменьшается [8]. Однако встречаются ис-

ключения: например, листовертка Eulia ministrana
при приближении к медно-никелевому комбина-
ту на Кольском полуострове становилась крупнее
[18]. Причины данного противоречия до конца не
ясны.

Можно предположить, что условия обитания
вблизи источника выбросов могут благоприят-
ствовать рассматриваемым видам, что компенси-
рует прямой эффект токсического действия ме-
таллов на размеры организма. Так, для многих
насекомых-фитофагов характерно увеличение
численности вблизи источников загрязнения [8],
в том числе и в районе СУМЗа [64]. Выдвигались
две основные гипотезы, объясняющие этот фено-
мен: улучшение качества корма и снижение прес-
са хищников [65]. Хотя гипотезы были предложе-
ны для объяснения роста численности, они могут
объяснять и увеличение размеров фитофагов.

Согласно первой гипотезе, в кормовых растени-
ях, подвергшихся стрессу, повышается доступность
питательных веществ, снижается концентрация за-
щитных соединений и/или меняется соотношение
концентраций питательных и защитных веществ
[66]. Как правило, насекомые-фитофаги на улуч-
шение качества корма реагируют увеличением
размеров и плодовитости [67, 68]. Согласно вто-
рой гипотезе, на загрязненных территориях сни-
жаются видовое разнообразие и обилие хищни-
ков, что может благоприятствовать фитофагам.
После достижения критического размера [69], гу-
сеница либо приступает к окукливанию, либо
еще некоторое время продолжает питание и рост.
В последнем случае приобретаются дополнитель-
ные преимущества (повышенная плодовитость за
счет увеличенной массы тела), но ценой риска гибе-
ли на преимагинальной стадии [22, 70]. В условиях
сниженного пресса хищников продление периода
роста может оказаться выигрышной стратегией.

Помимо указанных гипотез, увеличение раз-
меров также может быть связано с изменением
микроклимата на импактном участке, где средняя
температура воздуха в течение вегетационного
периода выше на 0.7–1.0°C по сравнению с фоно-
вой территорией [71]. Рост и развитие насекомых,
как и многих других эктотермных организмов,
подчиняются правилу “температура–размер”
(temperature–size rule), постулирующему, что раз-
мер взрослых особей обратно пропорционален
температуре окружающей среды в течение онто-
генеза [72]. Это связано с тем, что развивающиеся
при более низких температурах эктотермы хотя и
накапливают массу с меньшей скоростью, но до-
растают до взрослого состояния значительно
медленнее и тем самым достигают бóльших раз-
меров по сравнению с развивающимися при бо-
лее высокой температуре. Однако из этого прави-
ла существуют многочисленные исключения: мо-
новольтинные наземные членистоногие, в том
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числе чешуекрылые, с увеличением температуры
окружающей среды могут становиться крупнее
[73, 74]. Для моновольтинных бархатниц C. arca-
nia и A. hyperantus прямые наблюдения о связи
температуры и размера имаго нам не известны,
поэтому нельзя однозначно связать различия в
размерах с влиянием температуры.

Флуктуирующая асимметрия. У насекомых FA
часто положительно связана с интенсивностью
потенциально стрессирующего воздействия. Од-
нако этот эффект менее выражен в природных
условиях по сравнению с лабораторными, скорее
всего, из-за возможного действия многих не учи-
тываемых факторов. Также связь FA с интенсив-
ностью воздействия сильнее в тех случаях, когда
четко выражено негативное влияние фактора на
жизнеспособность [26].

Наши результаты касаются природных попу-
ляций. По крайней мере для самцов исследован-
ных видов не обнаружено негативного влияния
металлов на их размеры. Исходя из этого не вы-
зывает удивления полученный отрицательный
результат: величина FA размера крыла не зависит от
накопления металлов в организме и не различается
между чистыми и загрязненными участками.

Ранее было показано [75], что у чешуекрылых
FA слабо связана с уровнем стресса, в том числе
вызванного промышленным загрязнением ме-
таллами [18, 28]. Отсутствие влияния загрязнения
металлами на FA также описано у муравья Formica
pratensis [76] и пчелы Osmia bicornis [27]. Скорее
всего, изменение FA при стрессе неодинаково
проявляется у разных видов и признаков, а также
специфично по отношению к действующему
фактору [27]. Без предварительных лабораторных
исследований, доказывающих, что у конкретного
вида определенный фактор действительно увели-
чивает FA, использование данного показателя
как универсального маркера стресса в природных
популяциях сомнительно. Наши результаты до-
бавляют аргументы в пользу этого тезиса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Тестируемая нами гипотеза о том, что вблизи
завода бархатницы C. arcania и A. hyperantus на-
капливают металлы в бóльших концентрациях по
сравнению с фоновой территорией, подтверди-
лась. В брюшке имаго этих видов на импактном
участке обнаружены очень высокие концентра-
ции металлов, особенно Zn. Поскольку из всего
многовидового таксоцена бархатниц вблизи заво-
да сохраняются только эти два вида, можно за-
ключить, что они толерантны как к прямому ток-
сическому действию металлов и газообразных
выбросов завода, так и к вызванным промышлен-
ными выбросами изменениям среды обитания.

Не подтвердилась гипотеза о том, что загрязне-
ние негативно влияет на размеры крыла и увеличи-
вает их флуктуирующую асимметрию. В противо-
положность ожидаемому обитающие вблизи завода
особи не были самыми мелкими. На индивидуаль-
ном уровне статистически значимая зависимость
размеров от концентраций металлов обнаружена
только для Cu и только для самок одного из видов
(A. hyperantus), т.е. ее нельзя считать общей. Вли-
яние загрязнения на FA отсутствует как на груп-
повом (нет различий между участками), так и на
индивидуальном (нет зависимости от концентра-
ций металлов) уровнях. Полученные отрицатель-
ные результаты отчасти могут быть связаны с вы-
бором объектов. Не исключено, что гипотеза под-
твердится для более чувствительных к металлам
видов, распространение которых ограничено
участками с промежуточным уровнем загрязне-
ния. Для дальнейших исследований перспекти-
вен также подбор видов, для которых в лабора-
торных условиях четко установлено негативное
влияние загрязнения на параметры жизнеспособ-
ности (в частности, размеры тела), и их изучение
в градиенте загрязнения в природных условиях.
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По материалам 2014 г. оценена реакция сообществ беспозвоночных пойменных и остепненных лу-
гов на выбросы Карабашского медеплавильного завода (основные поллютанты – SO2 и тяжелые ме-
таллы). Вблизи завода в фитоценозах лугов обоих типов снижается фитомасса разнотравья (в 2–
7 раз) и возрастает доля граминоидов (с 36–45 до 53–85%). Обилие беспозвоночных на лугах обоих
типов меняется сходно: общее обилие снижается (в 1.4–2.9 раза), тогда как обилие всех трофиче-
ских и большей части крупных таксономических групп не изменяется. Таксономическая структура
беспозвоночных на пойменных лугах изменялась только в импактной зоне, а на остепненных – уже
в буферной. Этот результат частично подтверждает выдвинутую гипотезу о том, что в сообществах
пойменных лугов реакция на загрязнение выражена слабее, чем в остепненных.
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Население беспозвоночных яруса травостоя
характеризуется высоким обилием и таксономи-
ческим богатством, в том числе из-за присутствия
в нем элементов большинства других наземных
ярусов. Тесная связь с травянистой растительно-
стью, характерная для представителей яруса хотя
бы на отдельных этапах жизненного цикла [1], да-
ет возможность чутко реагировать даже на слабые
стрессовые воздействия. Это позволяет рассмат-
ривать население травостоя как индикатор состо-
яния сообществ беспозвоночных в целом.

Реакция природных сообществ беспозвоноч-
ных травостоя на техногенное загрязнение иссле-
дована чрезвычайно фрагментарно. Большая
часть работ по этой теме выполнена нами в зоне
действия Среднеуральского медеплавильного за-
вода (СУМЗ) на Среднем Урале [2–4], прочие ис-
следования, включая зарубежные, единичны и
посвящены накоплению металлов [5] или источ-
никам загрязнения другого типа [6]. Совершенно
не изучено население луговых беспозвоночных
вблизи других крупных точечных источников, в
том числе Карабашского медеплавильного завода
(КМЗ), окрестности которого в 1996 г. были при-
знаны зоной экологического бедствия [7].

В зоне действия КМЗ широко представлены
первичные луга двух типов, различающихся ре-

жимом увлажнения и обусловленной этим струк-
турой фитоценозов: пойменные (в низинах) и
остепненные (на возвышенных элементах релье-
фа). Режим увлажнения, вероятно, способен су-
щественно модифицировать реакцию сообществ
беспозвоночных на загрязнение. Известно, что в
аридных экосистемах именно доступность воды –
основной лимитирующий фактор роста и разви-
тия растений [8, 9] и важный фактор для сооб-
ществ беспозвоночных [10, 11]. На остепненных
участках с разреженной архитектурой травостоя
режим увлажнения может иметь даже большее
значение, чем состав и структура травянистого
яруса [12]. Следовательно, недостаточное увлаж-
нение может выступать дополнительным стрес-
сором, усиливающим воздействие поллютантов
как на растения, так и на беспозвоночных [13, 14].

Пойменные луга – экосистемы с высоким
уровнем увлажнения – проявляют определенную
специфику в условиях техногенного загрязнения.
Накопление и распределение тяжелых металлов в
поймах рек связано с промывным режимом, при
котором поллютанты агрегируются с мелкодис-
персным органическим осадком и активно пере-
носятся по руслу [15]. Однако сведения о даль-
нейшем влиянии поллютантов на пойменные
экосистемы противоречивы. С одной стороны,

УДК 574.4:[504.5:669.2/.8]
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именно пойменные луга могут выступать для пе-
реносимых по руслу токсикантов в качестве “ло-
вушек”, в которых происходит осаждение и на-
копление токсичного осадка [15]. С другой, высо-
кое содержание органики в осадке может снизить
биодоступность тяжелых металлов [16]; кроме то-
го, в присутствии свободных ионов (например,
при закислении водоемов выбросами медепла-
вильного производства) металлы активнее сорби-
руются органическим материалом [15]. Действи-
тельно, в большинстве случаев в условиях пой-
менных лугов высокие концентрации металлов
не оказывают влияния на структурные и функци-
ональные параметры сообществ растений и раз-
ных групп беспозвоночных [17, 18].

Цель настоящей работы – изучить реакцию на
техногенное загрязнение населения беспозво-
ночных двух типов первичных лугов, различаю-
щихся по режиму увлажнения. Поставлены сле-
дующие задачи: 1) исследовать состояние среды
обитания беспозвоночных (проанализировав из-
менение фитомассы основных фракций траво-
стоя рассматриваемых лугов); 2) изучить измене-
ние обилия беспозвоночных (общего, основных
трофических и наиболее крупных таксономиче-
ских групп); 3) провести первичный анализ изме-
нения таксономической структуры сообществ (на
уровне обилия всех представленных семейств).
Мы проверяем гипотезу о том, что в сообществах
пойменных лугов реакция на загрязнение выра-
жена слабее, чем в остепненных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работа выполнена в районе Карабашского ме-
деплавильного завода (КМЗ, ЗАО “Карабаш-
медь”), расположенного на территории г. Кара-
баш (Южный Урал, Челябинская обл.) и являю-
щегося одним из крупнейших источников
промышленного загрязнения в России. Завод
был запущен в 1907 г., в 1989 г. производство бы-
ло остановлено, а в 1998 г. возобновилось одно-
временно с началом модернизации. Общая масса
выбросов в атмосферу КМЗ за период 1907–
2004 гг. составила 14.3 млн т; на пике производ-
ства в 1970–1980 гг. выбросы достигали 210–
290 тыс. т/год. Основной компонент выбросов –
сернистый ангидрид, среди тяжелых металлов
преобладают Zn, Pb, Cu, As. К настоящему време-
ни уровень выбросов снижен до 5 тыс. т/год.

КМЗ расположен в облесенной, наименее воз-
вышенной (300–600 м над ур. м.) части низкогорий
Южного Урала, в подзоне предлесостепных сосно-
во-березовых лесов. Климат умеренно континен-
тальный со средней температурой января –12.5°С,
июля +19.4°С, среднегодовым количеством осад-
ков 540 мм. В 2014 г. выпало в среднем 512 мм
осадков, из них в июне – 63 мм, июле – 160.5 мм,

августе – 17 мм; средняя температура июня соста-
вила +16.4°С, июля +14.4°С, августа +17.6°С.

Ключевые участки расположены в двух на-
правлениях от КМЗ: северо-восточном (СВ) и
южном (Ю) на первичных лугах размером 5–
20 тыс. м2, сформировавшихся в поймах малых
рек (Сак-Элга, Тыелга и Большая Таловка) и на
возвышенных элементах рельефа (южный склон,
до 600 м над ур. м.). Участки распределены по
трем зонам загрязнения: импактной (сильное за-
грязнение, 6 км СВ и 4 км Ю от КМЗ), буферной
(слабое загрязнение, 14 км Ю) и фоновой (загряз-
нение на уровне регионального фона, 30 км Ю).
Выбор направления СВ обусловлен отсутствием
остепненных участков в импактной зоне к югу от
завода. Границы зон загрязнения установлены на
основе геоботанических описаний и определения
содержания тяжелых металлов в лесной подстил-
ке [19, 20]. Во флористическом составе луговой
растительности всех зон загрязнения доминиру-
ют граминоиды – злаки и осоки. На пойменных
лугах фоновой и буферной зон преобладает Carex
caespitosa L., в импактной зоне ее замещает Des-
champsia cespitosa (L.) P. Beauv. На остепненных
лугах во всех зонах доминирует Stipa pennata L., в
импактной зоне в число доминантов также вхо-
дит Echinops ruthenicus Rochel. На остепненных
лугах импактной зоны травостой значительно
разрежен, имеются девегетированные участки.
Все пойменные луговые участки в конце июня
были частично выкошены; тур учетов в августе
был приурочен к невыкошенной части лугов. Вы-
пас скота повсеместно отсутствовал.

Беспозвоночные травостоя собраны с помо-
щью модифицированного биоценометра Кона-
кова–Онисимовой (площадь основания 0.25 м2)
и портативного пылесоса с автономным источни-
ком питания. Каждая проба – результат одно-
кратной установки биоценометра с последую-
щим сбором пылесосом всех попавших в него
беспозвоночных и срезанием на уровне почвы
всех травянистых растений. Исследование прове-
дено в 2014 г. в два тура учетов, приуроченных ко
второй половине июня (1-й тур) и августа (2-й
тур). Пробные площади размером 25 × 25 м, по
три в каждом типе луга, были расположены на
расстоянии около 100 м друг от друга и удалены от
границы леса. Конструкция биоценометра [21], а
также методика и порядок сбора проб [2] подроб-
но описаны ранее.

Объем выборки составил по 10 проб на пробную
площадь за тур учета. Таким образом, всего было
собрано 360 проб материала (10 проб × 3 пробные
площади × 2 типа лугов × 3 зоны загрязнения ×
× 2 тура учетов) и более 23400 экз. беспозвоночных.
Для растений с точностью 0.1 г измерили общую
воздушно-сухую массу и массу двух фракций – гра-
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миноидов (злаки, осоки и ситниковые) и разно-
травья.

В лабораторных условиях установили таксоно-
мическую принадлежность (до уровня семейств)
и трофическую специализацию беспозвоночных.
Всего рассмотрено 6 трофических групп: сосущие
фитофаги, грызущие фитофаги, сосущие зоофа-
ги, грызущие зоофаги, гемофаги и прочие (см.
табл. S1).

Вся обработка данных выполнена в программ-
ной среде R [22]. В пределах каждого типа луга в
каждой зоне загрязнения были рассчитаны сред-
нее и стандартная ошибка (2 тура × 3 пробные
площади; n = 6) для общей фитомассы и ее фрак-
ций, общего обилия, обилия основных трофиче-
ских и наиболее крупных таксономических групп
(табл. 1), а также обилия всех выявленных се-
мейств (см. табл. S1). Для общей фитомассы и об-
щего обилия беспозвоночных выполнен анализ
влияния факторов “зона загрязнения”, “тип лу-
га” и “тур учетов” на основе обобщенных линей-
ных моделей (glm) в пакете car [23]. Для каждой
пары факторов “зона загрязнения” и “тип луга”
выполнен анализ влияния на фитомассу (общую
и фракций) и обилие (общее, трофических и круп-
ных таксономических групп) на основе обобщен-
ных линейных моделей со смешанными эффекта-
ми (glmer): фиксированные факторы – зона за-
грязнения и тип луга, случайный фактор –
пробная площадь; использован пакет LMERCon-
venienceFunctions [24]. На основе полученных ре-
зультатов реализованы множественные сравне-
ния с помощью критерия Тьюки в пакете mult-
comp [25]. Для фитомассы (общей и фракций) и
обилия (общего, трофических и крупных таксо-
номических групп) рассчитан размер эффекта
техногенного загрязнения в буферной и импакт-
ной зонах относительно фоновой. Использован
натуральный логарифм отношения откликов в
варианте несмещенной оценки, предложенной
для малых выборок и близких к нулю значений
(LRRΔ) в пакете SingleCaseES [26].

Стандартизированный индекс сухости (SPEI)
рассчитан в пакете SPEI [27] для набора значений
среднемесячной температуры воздуха и суммар-
ного месячного количества осадков с января
1936 г. по декабрь 2015 г. по данным метеостан-
ции г. Челябинска (WMO ID 28630, [28]), резуль-
таты визуализированы в пакете ggplot2 [29]. Ин-
декс SPEI предназначен для учета соотношения
осадков и потенциальной эвапотранспирации на
любой территории в глобальном масштабе; зна-
чения индекса можно существенно уточнить при
использовании данных местных метеорологиче-
ских наблюдений за достаточно протяженный пе-
риод (30–50 лет и более). Индекс позволяет оце-
нить условия увлажнения в интересующий пери-
од (с точностью до месяца) по отношению к

многолетнему среднему; значения SPEI выше 1.5 со-
ответствуют избыточному увлажнению, ниже –1.5
засухе.

Для анализа таксономической структуры со-
обществ беспозвоночных (на уровне списка всех
выявленных семейств со значениями обилия) в
пакете pvclust [30] построена дендрограмма мето-
дом Варда на основе матрицы индексов несход-
ства Брея-Кертиса. Достоверность расчета чисел
поддержки (AU) определена с помощью переста-
новочного теста (100 тыс. перестановок).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Расчет индекса сухости SPEI показал, что
июль 2014 г. был несколько переувлажнен по от-
ношению к многолетнему среднему, однако сум-
марное количество осадков за весенний и летний
периоды не выходило за пределы почти 80-летней
нормы (рис. 1).

Реакция лугового травостоя на загрязнение. О б -
щая фитомасса лугов ого тр ав остоя разли-
чается на лугах разного типа (p < 0.001), в разных
зонах загрязнения (p = 0.048) и между турами уче-
тов (p = 0.009). Взаимодействие факторов “тип
луга” и “зона” незначимо (p = 0.529); прочие вза-
имодействия значимы. Общая фитомасса траво-
стоя на пойменных лугах выше, чем на остепнен-
ных: в фоновой и буферной зонах – в 1.6–1.7 раза,
в импактной – в 2.3 раза. В градиенте загрязнения
общая фитомасса сходна в пределах лугов одного
типа, хотя в импактной зоне на остепненных лу-
гах она имеет тенденцию к снижению (табл. 1, 2).

Фитомасса гр аминоидов на пойменных
лугах также выше, чем на остепненных: в фоно-
вой и буферной зонах – в 2.5–2.8 раза, в импакт-
ной – в 4.4 раза. В градиенте загрязнения в преде-
лах лугов одного типа фитомасса граминоидов
сходна, хотя на пойменных лугах демонстрирует
явную тенденцию к увеличению (см. табл. 1, 2).

Рис. 1. Индекс SPEI в 2014 г.: SPEI 1 – рассчитан для
каждого из летних месяцев: 1 – июнь, 2 – июль, 3 –
август; SPEI 4 – суммарно для четырех месяцев (ука-
занного и трех предшествующих). Значения SPEI вы-
ше 1.5 соответствуют избыточному увлажнению, ни-
же –1.5 засухе.
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Фитомасса р азнотр авья в фоновой и бу-
ферной зонах сходна на лугах разных типов, в им-
пактной выше на остепненных лугах (в 3.2 раза). В
градиенте загрязнения фитомасса разнотравья из-
меняется однотипно на пойменных и остепненных
лугах: в фоновой и буферной зонах сходна, в им-
пактной – снижена (в 6.6 и 2.0 раза соответственно,
см. табл. 1, 2).

Доля гр аминоидов в общей фитомассе во
всех зонах на пойменных лугах выше, чем на
остепненных: в фоновой и буферной – в 1.2–1.3
раза, в импактной – в 1.6 раза. С приближением к
заводу доля граминоидов изменяется однотипно
на пойменных и остепненных лугах: в фоновой и
буферной зонах сходна, в импактной – увеличена
(в 1.9 и 1.4 раза соответственно, см. табл. 1, 2).

Эффект техногенного загрязнения в буферной
зоне отсутствует как для общей фитомассы, так и
для фитомассы фракций (рис. 2). В импактной
зоне выявлен отрицательный эффект для общей
фитомассы на остепненном лугу и для фитомассы
разнотравья на лугах обоих типов.

Реакция беспозвоночных травостоя на загрязне-
ние. О бщее о билие беспозв оночных разли-
чается на лугах разных типов (p < 0.001), в разных
зонах загрязнения (p < 0.001), но не подвержено
влиянию тура учета (p = 0.187). При этом все ва-
рианты взаимодействия перечисленных факто-
ров влияют на обилие значимо (p < 0.001). На
пойменных лугах общее обилие в целом выше,
чем на остепненных: в фоновой зоне – в 1.9 раза,
в импактной – в 3.3 раза; в буферной зоне обилие
не различается – как общее, так и для всех групп.

Таблица 1. Обилие беспозвоночных (экз/м2) и фитомасса растений (г/м2) в травостое исследуемых лугов

Примечание. Учетная единица – пробная площадь. Приведено среднее ± стандартная ошибка для выборки из 3 пробных
площадей × 2 тура учетов (n = 6). Прочерк – отсутствие группы. Буквенные надстрочные знаки – результаты множественных
сравнений; одинаковые буквы означают отсутствие различий между остепненным и пойменным лугами для рассматривае-
мой группы в пределах зоны загрязнения.

Трофическая группа/
Фракция фитомассы

Зона загрязнения и тип луга

фоновая буферная импактная

остепненный пойменный остепненный пойменный остепненный пойменный

Беспозвоночные
Общее обилие 154.0 ± 17.12a 293.47 ± 24.56b 191.27 ± 24.16a 203.13 ± 15.16a 65.07 ± 6.36a 215.33 ± 25.16b

Фитофаг сосущий: 100.27 ± 16.20a 177.73 ± 25.76a 106.73 ± 15.12a 125.93 ± 10.80a 49.0 ± 5.92a 150.47 ± 23.56b

Cicadinea phytophaga 44.60 ± 8.68a 119.60 ± 22.40b 71.20 ± 9.20a 69.07 ± 6.40a 34.13 ± 6.68a 100.27 ± 21.88b

Heteroptera 11.40 ± 0.60a 7.53 ± 1.60a 5.73 ± 0.96a 3.67 ± 1.36a 3.0 ± 0.68a 6.93 ± 3.28a

Diptera Brachycera 39.33 ± 8.64a 42.60 ± 4.36a 24.20 ± 7.72a 37.07 ± 5.92a 7.53 ± 0.72a 31.60 ± 3.80b

Фитофаг грызущий: 13.0 ± 2.64a 29.40 ± 2.04a 32.80 ± 7.16a 28.53 ± 1.52a 3.73 ± 1.40a 26.07 ± 6.16a

Coleoptera phytophaga 1.40 ± 0.32a 1.0 ± 0.24a 1.07 ± 0.20a 0.53 ± 0.20a 0.27 ± 0.08a 0.33 ± 0.12a

Diptera Nematocera 9.47 ± 2.32a 22.40 ± 1.84a 28.33 ± 6.68a 24.73 ± 2.36a 3.13 ± 1.36a 24.20 ± 6.20b

Gastropoda – 4.20 ± 1.0 – 2.40 ± 1.04 – –
Зоофаг сосущий: 6.33 ± 1.60a 26.20 ± 3.88a 19.60 ± 3.92a 16.13 ± 3.0a 4.07 ± 0.92a 17.80 ± 1.40a

Heteroptera zoophaga 1.80 ± 0.84a 4.07 ± 1.0a 1.27 ± 0.32a 0.47 ± 0.12a 1.27 ± 0.28a 0.20 ± 0.12a

Aranei 4.53 ± 1.04a 22.07 ± 3.60b 18.33 ± 3.72a 15.67 ± 3.0a 2.47 ± 0.64a 17.60 ± 1.48b

Зоофаг грызущий: 1.27 ± 0.24a 1.33 ± 0.60a 1.60 ± 0.48a 0.20 ± 0.12a 0.40 ± 0.24a 0.47 ± 0.20a

Coleoptera zoophaga 1.13 ± 0.20a 0.73 ± 0.36a 1.40 ± 0.36a 0.20 ± 0.12a 0.33 ± 0.24a 0.47 ± 0.20a

Opiliones – 0.20 ± 0.12 – – – –
Гемофаг 12.13 ± 6.32a 35.30 ± 14.3b 11.0 ± 3.20a 19.27 ± 4.20a 0.27 ± 0.08a 9.47 ± 2.04a

Прочие группы 21.0 ± 4.04a 23.50 ± 3.40a 19.53 ± 4.88a 13.07 ± 0.48a 7.60 ± 0.56a 11.07 ± 1.16a

Травянистые растения
Общая фитомасса 60.81 ± 6.83a 94.75 ± 5.83b 58.33 ± 7.06a 96.55 ± 9.95b 37.79 ± 4.64a 87.76 ± 24.53b

Граминоиды 22.52 ± 3.20a 55.26 ± 11.95b 21.27 ± 3.53a 59.44 ± 12.83b 18.65 ± 3.34a 81.76 ± 25.57b

Разнотравье 38.28 ± 4.13a 39.49 ± 7.39a 37.07 ± 4.43a 37.11 ± 4.86a 19.13 ± 2.29a 6.0 ± 2.33b

Доля граминоидов, % 37.23 ± 3.18a 45.27 ± 8.25b 35.81 ± 3.36a 45.28 ± 8.0b 53.37 ± 4.39a 85.04 ± 4.61b
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С приближением к источнику загрязнения общее
обилие снижается как на пойменных лугах (в
1.4 раза, сходно в буферной и импактной зонах),
так и на остепненных (2.9 раза в импактной зоне,
сходно в фоновой и буферной) (см. табл. 1, 2).
Эффект загрязнения на уровне общего обилия
был отрицательным, кроме остепненных лугов в
буферной зоне, где отмечена незначимая поло-
жительная тенденция (рис. 3).

О билие тр офических и крупных таксо -
номических групп. Высокое обилие на пой-
менных лугах в фоновой зоне обусловлено цика-
довыми (в 2.7 раза выше, чем на остепненных),
пауками (в 4.9 раза) и группой гемофагов (в
2.9 раза). В импактной зоне на пойменных лугах
обильны сосущие фитофаги (обилие в 3.1 раза
выше, чем на остепненных), и в их составе – ци-
кадовые (выше в 2.9 раза), короткоусые двукры-
лые-фитофаги (в 4.2 раза), кроме того – длинно-
усые двукрылые-фитофаги (в 7.7 раза) и пауки (в
7.1 раза) (см. табл. 1, 2). С приближением к заводу
обилие рассмотренных групп демонстрирует раз-

личные тренды на лугах разных типов. На пой-
менных лугах обилие цикадовых сначала снижа-
ется (в буферной зоне – в 1.7 раза), а затем, в им-
пактной зоне, увеличивается до фоновых
значений. На остепненных лугах обилие цикадо-
вых в буферной зоне, напротив, увеличивается в
1.6 раза, а в импактной зоне снижается до фоно-
вого уровня. Обилие короткоусых двукрылых-
фитофагов на пойменных лугах было сходно во
всем градиенте загрязнения, на остепненных – в
фоновой и буферной зонах сходно, а в импактной
снижено в 5.2 раза. Обилие длинноусых двукры-
лых-фитофагов на пойменных лугах также было
сходно во всех зонах, тогда как на остепненных в
буферной зоне увеличено в 3.0 раза, а в импакт-
ной снижено в 3.0 раза. Аналогичная тенденция
отмечена у пауков (обилие на остепненных лугах
в буферной зоне увеличено в 4.0 раза, в импакт-
ной – снижено в 1.8 раза).

Эффект загрязнения для большей части рас-
смотренных трофических и таксономических
групп отсутствовал или был отрицательным (см.

Таблица 2. Результаты множественных сравнений для обилия групп беспозвоночных травостоя и фитомассы
фракций травянистой растительности между зонами загрязнения в пределах одного типа лугов

Примечание. Приведены уровни значимости (p) для выборки из 3 пробных площадей × 2 тура учетов (n = 6). Прочерк озна-
чает отсутствие группы.

Трофическая группа/
Фракция фитомассы

Пары зон загрязнения и тип луга

фоновая–буферная буферная–импактная фоновая–импактная

остепненный пойменный остепненный пойменный остепненный пойменный

Беспозвоночные
Общее обилие 0.134 <0.001 <0.001 0.977 <0.001 <0.001
Фитофаг сосущий: 1.0 0.452 0.062 0.945 0.116 0.940

Cicadinea 0.031 <0.001 <0.001 0.039 0.695 0.594
Heteroptera phytophaga 0.561 0.730 0.872 0.828 0.114 1.0
Diptera Brachycera 0.184 0.973 0.008 0.964 <0.001 0.614

Фитофаг грызущий: 0.493 1.0 0.132 1.0 0.771 1.0
Coleoptera phytophaga 1.0 0.997 0.968 1.0 0.926 0.984
Diptera Nematocera 0.004 0.998 <0.001 1.0 0.281 0.999
Gastropoda – 0.942 – – – –

Зоофаг сосущий: 0.485 0.880 0.306 1.0 0.996 0.945
Heteroptera zoophaga 0.999 0.492 1.0 0.999 0.999 0.563
Aranei 0.012 0.786 0.004 0.998 0.929 0.950

Зоофаг грызущий: 1.0 0.982 0.983 1.0 0.993 0.994
Coleoptera zoophaga 1.0 0.988 0.939 0.999 0.972 1.0

Гемофаг 1.0 0.076 0.157 0.209 0.136 <0.001
Прочие группы 1.0 0.293 0.072 0.996 0.037 0.114

Травянистые растения
Общая фитомасса 1.0 1.0 0.108 0.968 0.054 0.988
Граминоиды 1.0 0.997 0.996 0.188 0.976 0.061
Разнотравье 1.0 0.999 0.043 <0.001 0.027 <0.001
Доля граминоидов 1.0 0.995 0.018 <0.001 0.034 <0.001
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рис. 3). Положительный эффект отмечен только
на остепненных лугах буферной зоны для грызу-
щих фитофагов (и относящихся к группе длинно-
усых двукрылых-фитофагов) и сосущих зоофагов
(и пауков); незначимая положительная тенден-
ция – для цикадовых.

Таксономическая структ ур а беспозв о -
ночных. При анализе таксономической структу-
ры различия между типами лугов были больше,
чем между зонами загрязнения. На пойменных
лугах сообщества фоновой и буферной зон были
сходны, но отличались от сообществ импактной
зоны. На остепненных лугах более сходны были
сообщества буферной и импактной зон, но отли-
чались от сообществ фоновой (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ индекса сухости SPEI не выявил выра-
женных погодных флуктуаций для рассматривае-
мой территории в 2014 г. Это позволяет расцени-
вать полученные данные как “типичные” при
описании состояния луговых сообществ.

Общая фитомасса травостоя в градиенте за-
грязнения на лугах обоих типов изменяется сход-
но, о чем свидетельствует отсутствие значимого
взаимодействия факторов “тип луга” и “зона за-

грязнения”. Действительно, общая фитомасса и
фитомасса граминоидов сходны во всех зонах за-
грязнения КМЗ; фитомасса разнотравья вблизи
завода снижена, а доля граминоидов в общей фи-
томассе, наоборот, увеличена. При этом в импакт-
ной зоне на остепненных лугах выражен отрица-
тельный эффект загрязнения для общей фитомас-
сы, а на пойменных – тенденция к увеличению
фитомассы граминоидов.

В динамике общего обилия беспозвоночных
травостоя единый выраженный тренд отсутствует
(все взаимодействия факторов “зона”, “тур” и
“тип луга” значимы). Тем не менее с приближе-
нием к КМЗ общее обилие снижается: на пой-
менных лугах – уже в буферной зоне, на остеп-
ненных – только в импактной. В буферной зоне на
остепненных лугах обилие ряда трофических (гры-
зущих фитофагов и сосущих зоофагов) и таксоно-
мических (цикадовых, длинноусых двукрылых-фи-
тофагов и пауков) групп увеличивается – единич-
ные случаи положительного эффекта загрязнения.
Изменения в таксономической структуре на пой-
менных лугах отмечены только в импактной зоне,
на остепненных – уже в буферной.

Изменения в травянистых фитоценозах в це-
лом типичны для точечных источников загрязне-
ния. Согласно результатам мета-анализа опубли-

Рис. 2. Размер эффекта техногенного загрязнения для травянистых растений на остепненном и пойменном лугах в бу-
ферной (а) и импактной (б) зонах загрязнения. Горизонтальные линии – границы доверительного интервала.
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Рис. 3. Размер эффекта техногенного загрязнения для общего обилия, трофических и таксономических групп беспо-
звоночных травостоя на остепненном и пойменном лугах в буферной (а) и импактной (б) зонах загрязнения. Горизон-
тальные линии – границы доверительного интервала.
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кованных данных, общий эффект точечных ис-
точников загрязнения на фитомассу сосудистых
растений негативный, однако варьирует в зависи-
мости от яруса растительности и типа источника.
Предприятия, деятельность которых приводит к
закислению почв окружающих экосистем, оказы-
вают наибольший негативный эффект на ярус
травостоя за счет воздействия на разнотравье [31].
В зоне действия СУМЗа, относительно близкого
географически и наиболее хорошо изученного
источника загрязнения сходного типа, на вторич-
ных суходольных лугах ситуация несколько отли-
чается. Также отмечено снижение фитомассы
разнотравья и увеличение доли граминоидов, но
при этом уменьшение общей фитомассы и увели-
чение фитомассы граминоидов [2, 4]. Ранее, на
этапе высоких выбросов СУМЗ, луговая фито-
масса вблизи завода, напротив, была двукратно
увеличена за счет граминоидов [32]. Таким обра-
зом, реакция общей фитомассы может быть свя-
зана с текущим уровнем активности источника
загрязнения и потому не слишком информатив-
на. Гораздо более устойчива реакция граминои-
дов, фитомасса которых увеличивается (на фоне
снижения общей фитомассы) также и в травяном
ярусе в составе лесных экосистем близ СУМЗа
[33]. Доминирование граминоидов отмечено для
луговых экосистем вблизи медеплавильного
предприятия в Англии [34].

Тенденции, описанные для беспозвоночных
травостоя в зоне действия КМЗ, отличаются от
результатов мета-анализа [35], согласно которым
общее обилие наземных беспозвоночных разных

ярусов растительности (но не почвообитающих)
увеличено вблизи точечных источников, закис-
ляющих почвы окружающих экосистем. Увеличе-
ние обилия происходит за счет как сосущих (He-
miptera), так и грызущих (Lepidoptera) фитофагов.
Обилие зоофагов (в том числе пауков) снижено;
двукрылые не проявляют выраженной тенденции
[35]. В луговом травостое в зоне действия СУМЗа
общее обилие вблизи завода также увеличено за
счет сосущих фитофагов (в первую очередь цика-
довых). Обилие всех прочих таксонов в импактной
зоне снижено. Впрочем в буферной зоне грызущие
фитофаги (а также длинноусые двукрылые) и сосу-
щие зоофаги (а также пауки) демонстрируют отно-
сительно высокое обилие [2–4, 32], что сходно с си-
туацией у КМЗ. Данные для других луговых сооб-
ществ в условиях загрязнения сходного типа нам
не известны. Население лесных экосистем в им-
пактной зоне СУМЗа, как правило, находится в
угнетенном состоянии. В почвенной мезофауне
елово-пихтовых лесов с приближением к заводу
резко уменьшаются обилие и видовое богатство
[36, 37]. Также снижение обилия отмечено для со-
обществ некробионтов [38], а обилия и видового
богатства – для герпетобионтов: жужелиц [39] и
паукообразных [40]. Вблизи завода снижена тро-
фическая активность филлофагов березы [41].

Таким образом, специфика изменений сооб-
ществ беспозвоночных травостоя в градиенте за-
грязнения КМЗ заключается в основном в отсут-
ствии увеличения обилия цикадовых (и, следова-
тельно, общего обилия) в импактной зоне.
Известно, что структура сообществ наземных бес-

Рис. 4. Несходство (индекс Брея-Кертиса) таксономической структуры беспозвоночных травостоя в фоновой (Ф), бу-
ферной (Б) и импактной (И) зонах загрязнения на остепненном (ост) и пойменном (пойм) лугах. Цифры в основаниях
ветвей дендрограммы – относительно несмещенные числа поддержки (AU, %). Кластеры с AU ≥ 95% считают стати-
стически значимыми.
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позвоночных определяется составом и структу-
рой связанных с ними растительных ассоциаций
[6, 42, 43]. При этом токсический эффект в отноше-
нии разнообразия растений более чем в 2–3 раза
превышает таковой для беспозвоночных [35].
Видимо, под действием загрязнения происходит
элиминация чувствительных видов растений, в то
время как устойчивые наращивают фитомассу. К
числу последних относятся граминоиды, нередко
преобладающие в импактных зонах металлурги-
ческих предприятий [4, 33, 34] и интенсифициру-
ющие рост под действием загрязнения [33, 44].
Некоторые граминоиды (например, Agrostis capil-
laris L. и Deschampsia cespitosa) относятся к псевдо-
металлофитам, обладающих генетическим потен-
циалом к формированию металл-толерантных
популяций [45]. В результате в условиях загрязне-
ния преимущество получают сосущие олигофаги
(цикадовые и клопы), трофически связанные с
граминоидами-псевдометаллофитами, способ-
ными задерживать металлы на уровне корневого
барьера [46]. Причины отсутствия увеличения
обилия цикадовых в импактной зоне КМЗ на
данный момент не ясны. Предположительно это
связано с отсутствием значимого увеличения фи-
томассы граминоидов. Также можно указать на
сравнительно низкую долю граминоидов в траво-
стое лугов импактной зоны КМЗ (53–85%;
СУМЗ: 94–100%). Кроме того, низкое обилие ци-
кадовых может быть следствием флуктуации,
учитываемой только при многолетних исследова-
ниях.

Сравнение двух типов лугов в градиенте за-
грязнения КМЗ демонстрирует общее сходство
их реакции, хотя имеется ряд особенностей. Для
фитоценозов это доля граминоидов, которая на
пойменных лугах во всех зонах выше и с прибли-
жением к заводу возрастает более выраженно.
Также на пойменных лугах в импактной зоне фи-
томасса разнотравья снижена значительно силь-
нее, чем на остепненных. Можно предположить,
что высокая первичная продуктивность, харак-
терная для пойменных экосистем [47], в условиях
загрязнения позволяет сильнее увеличить фито-
массу металл-толерантным видам, получивших
ресурсы элиминировавших видов. На остепнен-
ных лугах высокая доля разнотравья в импактной
зоне (почти 50%) может свидетельствовать о за-
мещении чувствительных видов металл-толе-
рантными представителями разнотравья, а не
граминоидов. В ряде случаев для не относящихся
к граминоидам растений описана резистентность
к тяжелым металлам, способная обеспечить кон-
курентное преимущество в условиях дефицита
влаги [48].

Для сообществ беспозвоночных в качестве
особенностей можно указать высокое обилие па-
уков и длинноусых двукрылых-фитофагов на
остепненном лугу в буферной зоне. Кривые изме-
нения обилия этих групп в градиенте загрязнения
КМЗ имеют куполообразную форму, относитель-

но редко описываемую исследователями [35]. Од-
нако при отсутствии многолетних данных судить
о надежности наблюдаемой реакции невозмож-
но. Отметим, что обе указанные группы также от-
носительно обильны в буферной зоне СУМЗа, и
это предположительно связано с особенностями
питания [2, 4]. У длинноусых двукрылых-фито-
фагов ротовой аппарат грызущего типа, что обес-
печивает увеличенное по сравнению с сосущими
фитофагами поступление металлов [49]. У пауков
сосущий ротовой аппарат позволяет избегать по-
кровов тела, в которых аккумулируются некото-
рые металлы [50], однако общее поступление ток-
сикантов у хищников может быть выше [51]. В ре-
зультате рассматриваемые группы нередко
многочисленны в буферной зоне, где по сравне-
нию с импактной снижено загрязнение и увели-
чено разнообразие кормовых ресурсов (растений
и потенциальных жертв), а по сравнению с фоно-
вой снижен пресс хищников и конкурентов (в си-
лу общего снижения разнообразия).

Необходимо отметить, что обилие беспозво-
ночных – достаточно вариабельный параметр
структуры сообществ, и для его надежной оценки
требуется сопоставление многолетних данных.
Ввиду этого в настоящей работе приоритет следу-
ет отдать более консервативному параметру –
таксономической структуре. Ее предварительный
анализ в импактной зоне КМЗ продемонстриро-
вал большее воздействие загрязнения на населе-
ние остепненных лугов по сравнению с поймен-
ными.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На материале 2014 г. исследована реакция со-
обществ пойменных и остепненных лугов на вы-
бросы Карабашского медеплавильного завода. С
приближением к КМЗ негативные изменения от-
мечены в луговых сообществах обоих типов. В
фитоценозах снижается фитомасса разнотравья и
возрастает доля граминоидов. В сообществах бес-
позвоночных снижается общее обилие, хотя у
трофических и большей части крупных таксоно-
мических групп обилие не меняется. Основная
специфика изменений луговых экосистем в им-
пактной зоне КМЗ заключается в отсутствии уве-
личения фитомассы граминоидов и обилия цика-
довых (и, следовательно, общего обилия).

Сравнение двух типов лугов выявило опреде-
ленные различия в их реакции на загрязнение. На
пойменных лугах доля граминоидов во всех зонах
выше и с приближением к заводу возрастает силь-
нее; изменения в таксономической структуре
беспозвоночных происходят только в импактной
зоне. На остепненных лугах в импактной зоне со-
храняется высокая доля разнотравья; изменения
в таксономической структуре беспозвоночных
отмечены уже в буферной зоне. Полученные дан-
ные частично подтверждают гипотезу о том, что в
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сообществах пойменных лугов реакция на загряз-
нение выражена слабее, чем в остепненных.

Необходимо отметить, что в работе приведены
предварительные данные, и для подтверждения
сделанных выводов требуется обобщение много-
летнего материала. Тем не менее отсутствие вы-
раженных погодных флуктуаций в рассмотрен-
ный год позволяет надеяться на их относитель-
ную надежность, а нехватка опубликованных
фактических данных по рассматриваемой тема-
тике придает работе актуальность.

Работа выполнена как составная часть НИОКТР
122021000076-9 в рамках государственного зада-
ния Института экологии растений и животных
УрО РАН. Авторы признательны П.Г. Пищулину
(ИЭРиЖ УрО РАН) за предоставленные метеодан-
ные, П.В. Кондраткову (УрФУ) – за определение
фитомассы фракций травостоя, Е.Л. Воробейчику и
М.Р. Трубиной (ИЭРиЖ УрО РАН) – за ценные со-
веты при обсуждении рукописи.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
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Порядок наступления разных фаз развития,
как и энергетические затраты на их прохождение,
задаются наследственным аппаратом организма и
являются результатом действия естественного от-
бора. Очевидно, что отбор, который должен при-
водить к различиям в прохождении фаз развития
у родственных видов, носит адаптивный характер
к условиям обитания [1]. Видимо, экологическая
обусловленность адаптации воспроизводства
проявляется не только на межвидовом уровне, но
и в более крупных группах таксонов.

В качестве одного из показателей продолжи-
тельности эмбриогенеза используют понятия
“физиологическое время” и “температурная нор-
ма”, как сумма температуры воды в целом за пе-
риод инкубации икры или отдельных этапов и
стадий эмбрионального развития, выражаемой в
“градусо-днях” или “градусо-часах” [1–4]. В пре-
делах биологического оптимума для развития ви-
да диапазона температур этот показатель являет-
ся величиной более или менее стабильной.

Экспериментальные наблюдения за эмбрио-
нальным развитием 5 видов камбал проведены
авторами в 2009–2020 гг., результаты которых
опубликованы [5–9]. В этой связи представляет
интерес обобщить собственные данные с привле-
чением литературных сведений по другим видам
дальневосточных камбал и в целом оценить тем-
пературную норму прохождения эмбриогенеза у
видов с разной экологией воспроизводства, что и
послужило целью настоящей работы.

Общий анализ эмбрионального развития до-
статочно полно изученных нами четырех видов
камбал, нерестующих в разные сезоны, позволил
выявить не только видовую специфичность в
длительности эмбриогенеза и количестве необхо-
димого тепла для прохождения отдельных этапов
и стадий, но и некоторые особенности этого про-

цесса надвидового уровня. Выяснено, что “холо-
долюбивые” северная палтусовидная Hippoglos-
soides robustus Gill and Townsend, 1897 и полярная
Liopsetta glacialis (Pallas, 1776) камбалы, нерест и
развитие которых происходят зимой и ранней
весной, большей частью в период ледостава, тре-
буют для полного прохождения эмбриогенеза су-
щественно большего количества тепла, чем “теп-
лолюбивые” желтоперая Limanda aspera Pallas,
1814 и звездчатая Platichthys stellatus (Pallas, 1787)
камбалы, воспроизводство которых происходит в
весенне-летний сезон. Для первой пары видов
сумма тепла составляет соответственно 2147 и
2297 град-час, тогда как для второй эта величина
не превышает 1195 и 1330 град-час.

Для большей объективности оценки выявлен-
ных различий были дополнительно привлечены
литературные данные по камбалам других видов,
нерестующих в разные сезоны года и для которых
возможно было рассчитать “физиологическое
время” [10–13]. Результаты попарного сравнения
14 видов камбаловых рыб методом многомерного
анализа независимых выборок (UPGA) представ-
лены на рис. 1a.

По интересующему нас признаку все исследу-
емые виды четко дифференцируются в два круп-
ных кластера. Первую группу образуют Limanda
aspera, Platichthys stellatus, Cleisthenes herzesteini (в
северной части Охотского моря отсутствует),
Mizopsetta proboscidea, Pseudopleuronectes herzesteini
и Gliptocephalus stelleri, воспроизводство которых
происходит в весенне-летний период при поло-
жительной температуре. У таких камбал для пол-
ного прохождения эмбрионального развития
суммарная величина требуемого тепла составляет
в среднем по всем видам 1190 град-час. Во второй
кластер вошли камбалы с осенне-зимним раз-
множением, воспроизводство которых в есте-
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Рис. 1. Дендрограмма сходства по общей сумме принятого тепла (a) и гистограмма его распределения по этапам раз-
вития (б) у камбаловых рыб в эмбриональный период: 1, 2, 8, 11 – собственные данные; 3, 4, 6, 7, 10, 13, 14 – [10]; 5 –
[11]; 9 – [12]; 12 – [13, 15].
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ственных условиях происходит при близкой к ну-
лю или отрицательной температуре воды, в ос-
новном подо льдом: Pleuronectes quadrituberculatus,
Pseudopleuronectes yokogamae, Hippoglossoides dubi-
us, Lepidopsetta bilineata, Liopsetta glacialis, Hippo-
glossoides robustus, Hippoglossus stenolepis и Reinhard-
tius hippoglossoides matsuurae. У этих камбал для
полного завершения эмбриогенеза требуется в
среднем 2190 град-час.

Подробный анализ эмбриогенеза L. aspera,
P. stellatus, H. robustus и L. glacialis (рис. 1б) пока-
зал, что основное различие в количестве приня-
того тепла у камбал с разной экологией нереста
приходится на VII этап (периодизация по
А.П. Макеевой [14]), завершающий эмбриональ-
ное развитие и в течение которого происходят за-
кладка и развитие ряда важных дефинитивных
органов. Если для L. aspera, P. stellatus на этом эта-
пе требуется соответственно 269 и 337 град-час, то
для L. glacialis – 910, а H. robustus – 1158 град-час.
Для желтобрюхой камбалы Pleuronectes quadritu-
berculatus Pallas, 1814, у которой удалось исследо-
вать два последовательно завершающих этапа
развития, сумма принятого тепла на VII этапе со-
ставила 960 град-час.

Результаты исследований позволяют выдви-
нуть гипотезу о том, что у видов камбал, нерест и
развитие которых происходят во время гидроло-
гической зимы, значительное количество требуе-
мого тепла на завершающем этапе эмбриогенеза
можно принять как адаптацию к условиям среды
на момент их выхода из оболочки яиц. Она на-
правлена на максимальное морфофункциональ-
ное развитие эмбрионов и повышение выживае-
мости вылупившихся предличинок в условиях
слабого развития фито- и зоопланктона во время
гидрологической весны и соответственно низкой
пищевой обеспеченности.

Такие виды, как P. quadrituberculatus, L. glacialis

и H. robustus, выходят из оболочки яиц сравни-
тельно крупными, имея общую длину тела (TL)
6.48, 5.90 и 5.44 мм соответственно (рис. 2а–в).
Они характеризуются высокой двигательной ак-
тивностью и маневренностью благодаря подвиж-
ным грудным плавникам. У них хорошо выраже-
ны отделы головного мозга, сформирована по-
движная нижняя челюсть, дифференциация
желудочно-кишечного тракта на отделы близка к
своему дефинитивному состоянию. Подвижное
состояние глаз, обнаруживаемое еще у эмбрио-
нов, позволяет предположить у вылупившихся
предличинок наличие в органах зрения развитой
функции аккомодации – необходимой в процес-
се охоты за пищевыми объектами. В целом только
что вылупившиеся предличинки этих видов кам-
бал морфофункционально готовы к переходу на
внешнее питание уже через 2–3 сут.

Предличинки P. stellatus и L. aspera выходят из
оболочки яиц на более ранних стадиях развития и
имеют сравнительно небольшие размеры – TL
2.58 и 2.74 мм соответственно (рис 2г, д). Концен-
трация головного мозга и его дифференциация от
общего нервального тяжа у предличинок еще не
произошли, и головной отдел остается тесно при-
жатым к желточному мешку. Такие дефинитивные
органы, как отделы головного мозга, жаберно-че-
люстной аппарат, желудочно-кишечный тракт, на-
ходятся на начальных стадиях развития, грудные
плавники еще в зачаточном состоянии. Сходные
стадии развития только что вылупившихся предли-
чинок приводятся в литературе и по другим видам
летне-нерестующих камбал [10]. Вследствие сла-
бого развития вылупившиеся предличинки пер-
вые дни малоподвижны, и переход их на этап сме-
шанного питания происходит не раньше, чем че-
рез 4 сут. Репродуктивная стратегия популяций
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этой экологической группы видов камбал реали-
зуется через высокую плодовитость.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта ин-
тересов и подтверждают, что в работе с животными
соблюдались применяемые этические нормы.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

1. Ушаков М.В., Недосекина Т. Метод оценки темпе-
ратурных норм развития по данным фенологиче-
ских наблюдений в природе // Экология. 2017.
№ 5. С. 331–338. 
https://doi.org/10.1134/S0044459619020076

2. Зеленников О.В., Кузнецова И.В. Некоторые данные
о состоянии половых желез у производителей гор-
буши в период нерестовой миграции // III научная
сессия морской биологической станции Санкт-
Петербургского гос. ун-та. СПБ., 2002. С. 39–40.

3. Кипятков В.Е., Лопатина Е.Б. Внутривидовая из-
менчивость температурных норм развития у насе-
комых: новые подходы и перспективы // Энтомо-
логическое обозрение. 2010. Т. 89. Вып. 1. С. 33–61.

4. Ушаков М.В. Температурные нормы развития и се-
зонные явления: применима ли формула Блунка к
фенологии земноводных? // Известия выс. уч. зав.
Поволжский регион. Естественные науки. 2019.
№ 2. С. 179–188. 
https://doi.org/10.21685/2307-9150-2019-2-17

5. Юсупов Р.Р. Эмбрионально-личиночное развитие
полярной камбалы Liopsetta glacialis (Pleuronecti-
dae) Тауйской губы (северная часть Охотского мо-
ря) // Известия ТИНРО. 2010. Т. 162. С. 179–193.

6. Юсупов Р.Р. Размножение и развитие звездчатой
камбалы Platichthys stellatus (Pleuronectidae) Тауй-
ской губы (северная часть Охотского моря) // Из-
вестия ТИНРО. 2011. Т. 166. С. 38–58.

7. Юсупов Р.Р. Эмбрионально-личиночное развитие
желтоперой камбалы Limanda aspera (Pleuronecti-
dae) северной части Охотского моря // Известия
ТИНРО. 2013. Т. 175. С. 145–158.

8. Юсупов Р.Р. Эмбриональное и личиночное развитие
северной палтусовидной камблы Hippoglossoides ro-
bustus (Pleuronectidae) северной части Охотского мо-
ря // Известия ТИНРО. 2018. Т. 194. С. 42–53. 
https://doi.org/10.26428/1606-9919-2018-194-42-53

Рис. 2. Вылупившиеся предличинки камбал северной части Охотского моря: a – Pleuronectes quadrituberculatus (TL =
= 6.48 мм), б – Liopsetta glacialis (TL = 5.50 мм), в – Hippoglossoides robustus (TL = 5.44 мм), г – Limanda aspera (TL = 2.74 мм),
д – Platichthys stellatus (TL = 2.58 мм).

(а)

(б)

(в)

(г) (д)



484

ЭКОЛОГИЯ  № 6  2023

Р. Р. ЮСУПОВ, РУС. Р. ЮСУПОВ

9. Юсупов Р.Р., Юсупов Рус. Р. Некоторые данные об
эмбриональном развитии желтобрюхой камбалы
Pleuronectes quadrituberculatus (Pleuronectidae) се-
верной части Охотского моря // Зоол. журнал.
2022. Т. 101. Вып. 10. С. 1120–1126. 
https://doi.org/10.31857/S0044513422080128

10. Перцева-Остроумова Т.А. Размножение и разви-
тие дальневосточных камбал. М.: Изд-во АН
СССР, 1961. 486 с.

11. Николотова Л.А. Материалы по эмбриональному
развитию некоторых видов камбал // Известия
ТИНРО. 1970. Т. 74. С. 22–41.

12. Forrester C.R., Alderdice D.F. Laboratory observations
on early development of the Pacific halibut // Int. Pac.
Halibut Comm. Tech. Report. 1973. № 9. 13 p.

13. Dominguez-Petit R., Ouelet P., Lambert Y. Reproductive
strategy, egg characteristics and embryonic development of
Greenland halibut (Reinhardtius hippoglossoides) // ICES
Journal of Marine Science. 2013. V. 70. №2. P. 342–351. 
https://doi.org/10.1093/icesjms/fss180

14. Макеева А.П. Эмбриология рыб. М.: Изд-во МГУ,
1992. 216 с.

15. Stene A., Gundersen A.C., Albert O.T. et al. Early devel-
opment of Northeast Arctic Greenland Halibut (Rein-
hardtius hippoglossoides) // J. Northw. Atl. Fish. Sci.
1999. V. 25. P. 171–177.


