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Хотя в эволюционном масштабе времени дли�
тельность работы промышленных предприятий
пренебрежимо мала, произрастающие в окрест�
ностях металлургических заводов растения могут
адаптироваться к избыточному поступлению тя�
желых металлов. По сравнению с популяциями из
чистых местообитаний в импактных популяциях
возрастает как доля устойчивых к металлам осо�
бей, так и степень устойчивости отдельных инди�
видуумов (Ernst, 2006).

Металлоустойчивость растений активно ис�
следуют в разных аспектах – физиологическом,
биохимическом, генетическом, экологическом. С
середины ХХ в. для характеристики металло�
устойчивости широко используют корневой тест,
заключающийся в сравнении скорости линейно�
го роста корня в чистой питательной среде и в
среде с добавлением токсиканта (Wilkins, 1957).
С его помощью на многих видах (Agrostis tenuis,
A. gigantea, D. caespitosa, Festuca rubra, F. ovina, Lo�
lium perenne, Sedum alfredii, Silene paradoxa, S. vul�
garis и др.) показана более высокая устойчивость

к разным металлам популяций из загрязненных
местообитаний по сравнению с фоновыми (Ernst,
2006).

На раннем этапе использования корневого те�
ста применяли единственную – наиболее показа�
тельную – концентрацию металла (Wilkins, 1978),
при которой не наблюдается полное угнетение
контрольных растений, но в достаточной степени
ингибируется рост устойчивых. С развитием эко�
токсикологии пришло понимание того, что кор�
ректная оценка металлоустойчивости возможна
лишь при использовании широкого диапазона
концентраций металла (Kopittke et al., 2010; Дуля,
Микрюков, 2011). В большинстве современных
исследований это требование выполняется (Men�
goni et al., 2003), но математические способы ана�
лиза металлоустойчивости растений остаются
“архаичными”: чаще всего они сводятся к много�
численным попарным сравнениям скорости ро�
ста при разных дозах металла, из�за чего изложе�
ние результатов громоздко и сложно для интер�
претации. Иногда авторы сравнивают параметры
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линейной регрессии, связывающей скорость ро�
ста с дозой токсиканта (De Vos et al., 1991; Paschke,
Redente, 2002), однако такой подход еще менее
обоснован из�за четко выраженной нелинейно�
сти зависимости.

Наиболее корректно и информативно характе�
ризовать реакцию на действие токсиканта с по�
мощью аппроксимации дозовой зависимости не�
линейными моделями (Ritz, 2010). Согласно
представлениям классической токсикологии, за�
висимость состояния организма от дозы токси�
канта в широком диапазоне концентраций опи�
сывается сигмоидальной кривой. Для ее характе�
ристики принято использовать эффективные
концентрации токсиканта (ЕСх), угнетающие
рост на 10, 50 и 90% от исходного уровня: ЕС10 и
ЕС90 близки к точкам перегиба нелинейной
функции, которые маркируют начало и заверше�
ние быстрых изменений состояния организма, а
ЕС50 делит дозовую кривую пополам и лучше все�
го оценивает ее положение в диапазоне концен�
траций. ЕСх характеризуют устойчивость к ток�
сиканту: чем они выше, тем организм устойчивее.
Также принято оценивать угол наклона линейно�
го участка кривой, который показывает, насколь�
ко резко ухудшается рост при увеличении дозы
токсиканта, и тем самым характеризует чувстви�
тельность (Weltje, 2003). Дифференцированный
анализ чувствительности и устойчивости оказал�
ся очень информативным в радиоэкологии (Жу�
равская и др., 1997). 

Особенности формы кривой (угол наклона,
ширина верхнего или нижнего плато, наличие от�
клонений от сигмоидальности) обусловлены спе�
цификой влияния токсиканта на организм и ме�
ханизмами металлоустойчивости (Weltje, 2003;
Slikker Jr et al., 2004). Логично предположить, что
у адаптированных организмов дозовая зависи�
мость отличается от исходной (положением в
диапазоне концентраций и/или формой).

В основе того или иного варианта трансформа�
ции лежат разные стратегии приспособления к
избытку токсиканта. Поэтому диагностика типа
трансформации в сочетании с анализом физиоло�
гических и экологических свойств вида позволяет
приблизиться к пониманию механизмов адапта�
ции, соответственно прогнозировать последствия
загрязнения токсикантами для популяций и эко�
систем.

Цель данной работы – сравнение трансформа�
ции зависимости доза–эффект для двух видов,
хорошо адаптированных к загрязнению среды тя�
желыми металлами. Для этого в лабораторных
условиях с помощью корневого теста в широком
диапазоне концентраций Cu в питательной среде
исследовали реакцию вегетативного потомства
материнских растений Deschampsia caespitosa и
Lychnis flos�cuculi. Сами материнские растения

были отобраны с разных территорий – фоновой и
длительное время загрязненных выбросами меде�
плавильного завода. Такая методическая схема
позволила строить дозовые зависимости индиви�
дуально для каждого материнского растения.

Выбор как конкретного токсиканта для экспе�
риментов, так и видов не случаен и продиктован
следующим. Хроническое атмосферное загрязне�
ние в течение 70 лет работы медеплавильного за�
вода привело к тому, что содержание Cu вблизи
завода на порядки выше, чем на фоновой терри�
тории, что можно считать одной из основных
причин как элиминации чувствительных видов,
так и микроэволюционных преобразований в по�
пуляциях устойчивых форм (см. табл. 1). Суще�
ствующие концентрации Cu на импактной терри�
тории многократно превышают пороговые значе�
ния, определенные для исследуемых видов
(Paschke, Redente, 2002).

Выбор видов связан с их способностью выжи�
вать и даже увеличивать обилие в условиях загряз�
нения, в то время как почти все остальные виды
полностью исчезают (Cox, Hutchinson, 1980). Со�
гласно нашим данным (Трубина, Дуля, 2007),
обилие D. caespitosa и L. flos�cuculi на исследуемой
загрязненной территории в 2–6 раз выше, чем в
фоновых условиях (см. табл. 1).

Щучка дернистая Deschampsia caespitosa (L.)
Beauv. (Poaceae) [ITIS № 40586, IPNI № 30074881�2] –
многолетний, облигатно микотрофный луговой
злак; ацидофильный, выносливый к бедным поч�
вам, гигромезофитный космополитный вид; раз�
множается преимущественно семенным спосо�
бом. Продолжительность жизни в среднем со�
ставляет 40–50 лет, иногда достигая 70–80 лет
(Жукова, 1976; Davy, 1980). Горицвет обыкновен�
ный Lychnis flos�cuculi L. [ITIS № 20309, IPNI
№ 155082�1; = Silene flos�cuculi (L.) Clairv., Coro�
naria flos�cuculi (L.) Braun] (Caryophyllaceae) –
также космополитный вид, характерный для сы�
рых лугов; способен размножаться половым и ве�
гетативным путем; преимущественно перекрест�
ное опыление осуществляется насекомыми
(Biere, 1995). Виды семейств Poaceae и Caryophyl�
laceae эволюционно далеки друг от друга и отлича�
ются по многим экологическим и физиологиче�
ским характеристикам (The Angiosperm …, 2009).
Вместе с тем представители именно этих семейств
наиболее устойчивы к промышленному загрязне�
нию (Ernst, 2006; Дуля, Микрюков, 2011). Поэтому
представляет интерес их сравнение в аспекте ана�
лиза стратегий металлоустойчивости.

Особо следует оговорить использование тер�
мина “популяция” в данной работе: им обозначе�
на группировка особей в пределах одной зоны за�
грязнения, изолированная чередой лесных мас�
сивов и удаленная от других аналогичных
группировок на 3 км и более. Хотя мы специально
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не оценивали ранг этих группировок в иерархии
популяционных категорий, можно предположить
существование некоторой степени простран�
ственной изоляции между ними и, следователь�
но, охарактеризовать их как микропопуляции.

Для интерпретации результатов необходимо
учитывать длительность работы предприятия, ис�
ходя из которой можно предположить, что под
действием токсического пресса на загрязненной
территории в популяциях обоих видов произошел
отбор особей с генетически закрепленной повы�
шенной металлоустойчивостью, т.е. в узком
смысле адаптированных к избытку Cu. Кроме то�
го, для исключения влияния возможной аккли�
мации – индивидуальных обратимых изменений
организма под влиянием среды – растения более
года выращивали на выровненном экофоне.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследуемая территория находится в окрест�
ностях Среднеуральского медеплавильного заво�
да (СУМЗ, Свердловская обл., г. Ревда). Влияние
СУМЗа на биоту многосторонне изучено (Воро�
бейчик и др., 1994; Нестерков, Воробейчик, 2009;
Трубина, Воробейчик, 2012). Исследуемые попу�
ляции произрастают в луговых сообществах трех
зон загрязнения: импактной – 1–1.5 км к западу
от завода, буферной – 4 км, фоновой – 30 км. На
лугах были проведены геоботанические описа�
ния, включающие оценку проективного покры�
тия и высоты травостоя.

Для анализа содержания Cu в почве в каждой
зоне отбирали по пять образцов корнеобитаемого
слоя (0–10 см) почвы по схеме конверта со сторо�
ной 1 м. Воздушно�сухой образец был измельчен
и просеян через сито 2 мм. Концентрации водных
(в вытяжках деионизированной водой), подвиж�
ных (5% HNO3) и обменных (0.05М CaCl2 ⋅ 6H2O)
форм Cu из 2 г почвы в 20 мл экстрагента измеря�
ли на атомно�абсорбционном спектрометре AAS
vario 6 (Analytic Jena, Германия).

Тестируемый материал. В пределах каждой зо�
ны загрязнения материал отбирали на трех лугах,
разделенных лесными массивами и удаленных
друг от друга на 0.2–1 км. Побеги или семена со�
бирали с материнских растений (по 2–12 на луг),
удаленных друг от друга не менее чем на 15 м.
Проращивание семян, укоренение побегов с по�
следующим выращиванием вегетативного потом�
ства осуществляли в теплице при естественном
освещении в садовой почвосмеси (“TerraVita”,
Украина) в условиях выровненного экофона в те�
чение 15 мес. Для токсикологических экспери�
ментов было получено 1228 вегетативных от�
прысков от 57 материнских растений D. caespitosa,
из которых 26 выращены из семян урожая 2006 г.,
а 31 выкопаны в виде побегов в августе–сентябре
2008 г. Вегетативное потомство L. flos�cuculi
(378 отпрысков) получено от 28 материнских рас�
тений, собранных в августе–сентябре 2007 г.

Оценка металлоустойчивости. Эксперименты
проведены по методике корневого теста (в ноябре–
декабре 2008 г. – с L. flos�cuculi и декабре 2009 г. –

Таблица 1. Характеристика исследуемых местообитаний

Параметр

Зона (расстояние от СУМЗа, км), координаты

фоновая (30), 
56°48′ с.ш., 59°25′ в.д.

буферная (4),
56°51′ с.ш., 59°49′ в.д.

импактная (1),
56°50′ с.ш., 59°52′ в.д.

Параметры растительности

Тип сообщества Луг злаково�
разнотравный

Луг разнотравно�
злаковый

Луг хвощево�
злаковый

Общее проективное покрытие 
травостоя*, % 

91.3 ± 4.75 75.0 ± 7.51 33.4 ± 6.96

Высота травостоя*, см 37.4 ± 4.34 24.8 ± 0.87 23.7 ± 7.95

α�разнообразие* 15.5 ± 3.78 12.6 ± 3.00 2.4 ± 0.50

Обилие D. caespitosa** 1.82 ± 0.09 4.13 ± 0.10 0.56 ± 0.06

Обилие L. flos�cuculi** 2.55 ± 0.18 1.23 ± 0.14 15.90 ± 1.43

Содержание разных форм Cu в почве, мкг/г

Водные 0.52 ± 0.02 1.24 ± 0.39 1.27 ± 0.68

Обменные 0.08 ± 0.02 2.41 ± 1.35 33.31 ± 9.02

Подвижные 22.49 ± 0.40 277.29 ± 107.69 530.93 ± 295.31

Примечание. Приведены средние значения ± стандартное отклонение, n = 3, учетная единица – луг; * – по 20–30 площадок
размером 0.5 × 0.5 м на каждом лугу; α�разнообразие – количество видов на одной площадке; ** – плотность особей, шт./м2,
приведены средние значения ± стандартная ошибка, данные по: Трубина, Дуля, 2007.
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феврале 2010 г. – с D. caespitosa). Каждую особь
отделяли от материнского растения и помещали в
отдельный пластиковый стакан с питательной
средой (100 мл среды Хогланда, разбавление 1 : 6,
Hoagland’s No. 2, Sigma Aldrich, Германия). На
предварительном этапе эксперимента растения
выращивали в течение 8 дней в чистой питатель�
ной среде. После этого параллельно выращивали
при разных концентрациях CuSO4 ⋅ 5H2O в тече�
ние пяти дней. Диапазон концентраций (в пере�
счете на Cu2+) для D. caespitosa составил 0.006
(контроль); 0.08; 0.10; 0.13; 0.18, 0.26, 0.31, 0.34,
0.41 и 0.51 мг/л, для L. flos�cuculi – 0.006; 0.08;
0.10; 0.13; 0.18, 0.26 мг/л. До и после воздействия
Cu у каждой особи измеряли максимальную дли�
ну корня и рассчитывали величину его прироста
за период экспонирования. Эксперимент прово�
дили при освещении лампами дневного света
(16 ч/сут), относительной влажности воздуха
60%, температуре 22°С. В результате эксперимен�
та получено 85 (общее количество семей обоих
видов) дозовых зависимостей. Каждое материн�
ское растение было представлено 8–42 особями,
из них 2–4 приходились на каждую концентра�
цию Cu. Таким образом, для каждого материн�
ского растения получен массив данных по его ре�
акции на разные концентрации Cu в питательной
среде. В последующий анализ вошли массивы
данных для 19 растений D. caespitosa из каждой зо�
ны загрязнения, а также для семи растений L. flos�
cuculi из фоновой, 10 – из буферной и 11 – из им�
пактной зон.

Анализ данных. Разные модели неодинаково
описывают одни и те же массивы данных, из�за
чего возможно смещение оценок токсикометри�
ческих параметров. Наиболее корректно исполь�
зовать несколько конкурирующих моделей, стро�
го оценивая их соответствие исходным данным,
например, с помощью информационного крите�
рия Акаике (AIC), который учитывает как точ�
ность модели, так и ее простоту (по количеству
оцениваемых параметров). Для практического
использования абсолютные величины AIC транс�
формируют в значения нормализованного отно�
сительного правдоподобия каждой модели (Burn�
ham, Anderson, 2002), или AIC�вес, который ин�
терпретируют как вероятность того, что модель
лучшая из всего набора исследованных.

Как правило, величины токсикометрических
показателей, рассчитанные с помощью разных
моделей (даже тех, которые одинаково хорошо
согласуются с данными), различаются. Поэтому
необходимо снижение неопределенности оцен�
ки, связанной с выбором модели, чего можно до�
стигнуть усреднением оценок, полученных с помо�
щью разных моделей. Процедура такого усреднения
моделей заключается в расчете средневзвешенного
значения токсикометрического параметра по всем

моделям с учетом их AIC�весов, а также его стан�
дартной ошибки и доверительного интервала
(ДИ) (Buckland et al., 1997).

В данной работе зависимость “концентрация
Cu–прирост корня” для каждой семьи (т.е. потом�
ства одного материнского растения) аппроксими�
ровали функциями из четырех классов: лог�логи�
стические модели, лог�нормальные, два класса мо�
делей Вейбулла (всего 24 модели; подробнее см.:
Ritz, 2010). Нижний предел прироста корня в нели�
нейных моделях приравнивали нулю. Для каждой
модели были рассчитаны AIC�веса, кроме того,
каждая модель прошла визуальный контроль на со�
ответствие данным. Для оценки устойчивости каж�
дой семьи использованы средневзвешенные вели�
чины эффективных концентраций ЕС10, ЕС50 и
ЕС90. Анализ выполнен в ПО R v.2.15.0 (R Devel�
opment Core Team, 2012) с использованием пакета
drc v.2.2�1 (Ritz, Streibig, 2005).

Пример последовательности анализа данных
представлен на рис. 1. Точки – это значения ско�
рости роста вегетативных отпрысков одной семьи
при разных концентрациях Cu в питательной сре�
де, линии – модели, аппроксимирующие зависи�
мость. Процедура усреднения значений эффек�
тивных концентраций показана на примере ЕС50

(рис. 1б).
В качестве показателя чувствительности ис�

пользованы значения параметра b, характеризую�
щего крутизну линейного участка кривой Вей�
булла класса I: чем больше b, тем больше крутизна
наклона нисходящей кривой и, следовательно,
выше чувствительность к токсиканту.

Последующий анализ данных заключался в
сравнении ЕСх и b разных выборок. Отличия счи�
тали значимыми, если доверительный интервал
для разницы параметров не включал ноль. Для
оценки внутрипопуляционной вариабельности
этих показателей использовали меру абсолютной
изменчивости Sn, представляющую собой среднее
расстояние между всеми наблюдениями в выбор�
ке по всем сочетаниям. Данный показатель – бо�
лее робастная и независимая от центра распреде�
ления характеристика, чем традиционно исполь�
зуемые стандартное или медианное отклонение
(Rousseeuw, Croux, 1993). Все сравнения показа�
телей выполнены с помощью стратифицирован�
ного бутстрепа (10000 повторений) с использова�
нием пакета boot v.1.3�4 (Canty, Ripley, 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ

С приближением к СУМЗу наблюдаются зако�
номерные изменения луговой растительности:
падает ее разнообразие, уменьшается высота тра�
вянистого яруса, происходит его изреживание, в
1.2–3 раза снижается проективное покрытие в бу�
ферной и импактной зонах по сравнению с фоновой
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территорией (табл. 1). Содержание наиболее биодо�
ступной (обменной) формы Cu в почве импактной
зоны превышает фоновый уровень в 400 раз, в бу�
ферной – в 30 раз (см. табл. 1).

По результатам моделирования дозовых зави�
симостей в список лучших моделей входят част�
ные случаи модели Цедергрин�Рица�Штрайбига,
модель экспоненциального затухания, линейная
функция, а также модели Вейбулла c разными
формами асимметрии (Ritz, 2010).

Для L. flos�cuculi все три эффективные концен�
трации возрастают в градиенте загрязнения, при�
чем выявлены значимые превышения ЕС50 им�
пактной выборки над ЕС50 буферной и фоновой
(в 1.5–2 раза), а также ЕС90 импактной выборки
над ЕС90 фоновой (в 3.6 раза). Для D. caespitosa в
градиенте загрязнения увеличивается только
ЕС90: этот показатель значимо выше (в 1.4 раза) в
импактной популяции, чем в фоновой (рис. 2).

Среднее значение b, оценивающего чувстви�
тельность, у D. caespitosa из импактной зоны ни�
же, чем из фоновой (рис. 3). В популяциях L. flos�
cuculi значения b между зонами загрязнения не
различаются (см. рис. 3).

Изменчивость всех трех эффективных кон�
центраций для D. caespitosa значимо не различает�
ся в градиенте загрязнения, тогда как изменчи�
вость ЕСх для L. flos�cuculi возрастает: Sn ЕС10 и
ЕС90 из импактной зоны значимо выше, чем из
фоновой и буферной (табл. 2). Изменчивость чув�
ствительности D. caespitosa из импактной зоны
значимо ниже, чем в фоновой популяции, а у

L. flos�cuculi не меняется в градиенте загрязнения
(см. табл. 2).

Для обоих видов частотные распределения
токсикометрических показателей, построенные
для разных популяций (рис. 4), перекрываются,
что свидетельствует о наличии во всех популяци�
ях особей со сходными уровнями устойчивости.
Частотные распределения ECх во всех популяци�
ях D. caespitosa правосторонние, что связано с
присутствием в них индивидуумов с существенно
более высокой устойчивостью по сравнению со
средним уровнем в популяции. В то же время для
L. flos�cuculi такие особи обнаружены только в
импактной популяции.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Если не учитывать феномен гормезиса, то ги�
потетически при адаптации возможны четыре ба�
зовых варианта трансформации зависимости до�
за–эффект (рис. 5): I – “параллельный перенос” –
одинаковое увеличение всех ЕСх без изменения
чувствительности (рис. 5а); II – снижение чувстви�
тельности при увеличении устойчивости только в
области максимальных доз (рис. 5б); III – увеличе�
ние устойчивости во всем токсическом диапазоне
при снижении чувствительности (рис. 5в); IV –
возрастание устойчивости в области умеренно не�
благоприятных доз с одновременным увеличени�
ем чувствительности (рис. 5г).

Трансформация дозовых зависимостей у адапти�
рованных к обитанию на промышленных терри�
ториях популяций кардинально различается для
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Рис. 1. Пример мультимодельного анализа устойчивости: 
а – экспериментальные данные после тестирования растений из семьи № 7 и их аппроксимация моделями; проекции
на ось абсцисс – значения EC50; б – средние значения ЕС50 и их стандартные ошибки, рассчитанные с помощью раз�
ных моделей: 1 – Вейбулла I, 2 – лог�нормальной, 3 – Вейбулла II, 4 – Цедергрин�Рица�Штрайбига, 5 – линейной,
6 – экспоненциального затухания; avgEC – средневзвешенное значение EC50.
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Рис. 2. ЕС10, ЕС50, ЕС90 в популяциях D. caespitosa (а) и L. flos�cuculi (б) из фоновой (1), буферной (2) и импактной (3)
зон загрязнения. Медиана, 95% ДИ (одинаковые буквы обозначают отсутствие отличий между медианами выборок
одного вида из разных популяций).
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Рис. 3. Наклон в популяциях D. caespitosa (а) и L. flos�cuculi (б) из фоновой (1), буферной (2) и импактной (3) зон за�
грязнения. Медиана, 95% ДИ. 
1 – значения медиан и 95% ДИ, 2 – средние значения и 95% ДИ. Одинаковые буквы (латинские – для медиан, гре�
ческие – для средних значений) обозначают отсутствие отличий между показателями выборок одного вида из раз�
ных популяций.

рассмотренных видов. Импактная популяция
D. caespitosa демонстрирует повышенную устой�
чивость к концентрациям Cu, находящимся в гу�
бительной части токсического диапазона, но не к
концентрациям, слабо угнетающим рост. У расте�
ний из этой популяции также понижена чувстви�
тельность к Cu; следовательно, при загрязнении
происходит трансформация зависимости доза–
эффект по типу II (см. рис. 5б). В противополож�
ность этому повышенная устойчивость импакт�
ной популяции L. flos�cuculi по сравнению с фо�
новой выявлена во всем диапазоне концентра�
ций, причем чувствительность одинакова во всех
зонах; следовательно, дозовая зависимость транс�
формируется по типу I (см. рис. 5а).

Трансформацию зависимостей доза–эффект
можно интерпретировать с разных точек зрения.

С позиций физиологии адаптация к избытку Cu у
D. caespitosa может базироваться на дополнитель�
ных механизмах устойчивости, которые включа�
ются только при экстремальных уровнях токси�
канта. Примерами таких механизмов могут быть
внутриклеточные репарационные процессы
(Hall, 2002). Для L. flos�cuculi из загрязненных ме�
стообитаний характерны механизмы защиты,
усиленно (по сравнению с базовым уровнем) ра�
ботающие во всем диапазоне неблагоприятных
концентраций. К ним можно отнести процессы
поддержания гомеостаза концентрации Cu в
клетке (сниженное поступление ионов, их актив�
ный отток из клетки, компартментализация в ва�
куолях), которые были выявлены у устойчивых к
избытку Cu линий родственного вида Silene vul�
garis (Verkleij et al., 2001). Интересно, что анализ
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Таблица 2. Изменчивость показателей устойчивости и чувствительности в популяциях D. caespitosa и L. flos�cuculi
(средние значения Sn, в скобках 95% ДИ, одинаковыми буквами обозначено отсутствие отличий между Sn разных
популяций)

Показатель
Зона нагрузки

фоновая буферная импактная

D. caespitosa

ЕС10 0.090 (0.069–0.15)a 0.053 (0.013–0.128)a 0.063 (0.026–0.143)a

EC50 0.084 (0.046–0.133)a 0.093 (0.051–0.146)a 0.063 (0.044–0.136)a

ЕС90 0.130 (0.044–0.202)a 0.143 (0.063–0.412)a 0.225 (0.115–0.523)a

Наклон 2.412 (1.667–5.168)a 1.412 (0.806–3.249)аb 0.971 (0.547–1.685)b 

L. flos�cuculi

ЕС10 0.010 (0–0.024)a 0.024 (0.008–0.044)a 0.058 (0.036–0.09)b

EC50 0.029 (0–0.043)a 0.043 (0.014–0.089)a 0.079 (0.029–0.239)a

ЕС90 0.040 (0.003–0.357)a 0.099 (0.036–0.202)a 0.561 (0.127–1.217)b

Наклон 1.705  (0.013–2.321)a 0.873 (0.352–2.098)a 0.430  (0.075–4.15)a 

устойчивости (с помощью последовательного
корневого теста в диапазоне концентраций Cu
0.01 – 20 мг/л) популяций этого вида из местооби�
таний с фоновым, промежуточным и высоким со�
держанием Cu в почве привел к результатам, сход�
ным с нашими (De Vos et al., 1991): адаптация
S. vulgaris к Cu сопровождается одинаковым уве�
личением всех ECх; соответственно этому форма
кривой доза–эффект постоянна в градиенте за�
грязнения (меняется только ее положение в диа�
пазоне концентраций).

С позиций эволюционной генетики чувстви�
тельность характеризует уровень фенотипиче�
ской пластичности: чем она больше, тем ниже
пластичность генотипа (Weltje, 2003). При такой
интерпретации адаптация D. caespitosa реализует�
ся за счет увеличения пластичности механизмов
металлоустойчивости, тогда как для L. flos�cuculi
характерна стратегия адаптации, при которой фе�
нотипическая пластичность остается на прежнем
уровне, но увеличивается средний уровень метал�
лоустойчивости. Это подтверждают и косвенные
данные: по результатам изучения морфологиче�
ской изменчивости исследуемых видов в широ�
ком спектре экологических условий показано,
что D. caespitosa – очень пластичный вид (Davy,
1980; Seliskar, 1985), причем уровень физиологи�
ческой пластичности особей из разных местооби�
таний может быть различен (Tieszen, Helgager,
1968). В то время как фенотипическая пластичность
L. flos�cuculi по отношению к множеству факторов
низка, и генотипы с разными экологическими оп�
тимумами роста и размножения обладают сходны�
ми уровнями пластичности (Biere, 1995).

С позиций экологии трансформацию зависи�
мости у D. caespitosa можно интерпретировать
следующим образом: в загрязненных местообита�

ниях снижение интенсивности линейного роста
корня, вызванное повышенным содержанием Cu
в почве, до определенной степени допустимо, по�
скольку не препятствует успешному существова�
нию растений. Для L. flos�cuculi, наоборот, адап�
тация направлена на избегание любой степени
угнетения роста корня. Возможно, эти особенно�
сти обусловлены разным строением корневой си�
стемы у изучаемых видов. У D. caespitosa она со�
стоит из множества придаточных корней длиной
15–30 см, достигающих 60–70 см (Davy, 1980), по�
этому губительное влияние Cu, главным образом
заключающееся в угнетении апикальной мери�
стемы, может отчасти нивелироваться за счет
компенсаторного появления придаточных кор�
ней. Корневая система L. flos�cuculi представлена
коротким (5–8 см) главным корнем и слаборазви�
тыми боковыми (Chaloupecká, Lep , 2004), поэто�
му ухудшение роста главного корня может быть
критично для величины всасывающей поверхно�
сти и соответственно конкурентоспособности
особи.

При сравнении дозовых зависимостей L. flos�
cuculi из фоновой и буферной зон можно было бы
ожидать трансформацию по типу IV, поскольку
теоретически такой тип трансформации может
быть промежуточным вариантом при переходе от
фоновой популяции к импактной. Соответствие
типу IV свидетельствовало бы о наличии допол�
нительных механизмов устойчивости у растений
из буферной зоны при умеренно неблагоприят�
ных уровнях токсиканта. Главная особенность та�
ких механизмов – низкая “детоксикационная ем�
кость”, как, например, у металлотионеинов, од�
нако роль последних в детоксикации металлов
второстепенна (Mengoni et al., 2003). Нами уста�
новлено, что форма дозовых кривых сходна в бу�
ферной и импактной зонах в популяциях обоих

s

^



250

ЭКОЛОГИЯ  № 4  2013

ДУЛЯ и др.

0
0.100.05 0.15 0.20 0.25 0.30 0.35 0.40 0.45

1
2
3
4
5
6
7
8

0
0.10

0.05 0.15
0.20

0.25
0.30

0.35
0.40

0.45

1

2

3

4

5

6
7

0.50
0.55

0.60

0
0.40.2

1

2

3

4

5

6

0.6 0.8 1.0 1.2 1.4 1.6 1.8 2.0 2.2

0

0.5

1

2

3

4

1.0
1.5

2.0
2.5

3.0
3.5

4.0
4.5

5.0
5.5

6.0
6.5

7.0
7.5

8.0 11.0
11.5

0
0.100.05 0.15 0.20 0.25 0.30 0.35 0.40 0.45

1

2

3

4

5

6

0
0.10

0.05 0.15
0.20

0.25
0.30

0.35
0.40

0.45

1

2

3

4

5

6

0.50
0.55

0.60

0
0.40.2

1

2

3

4

5

6

0.6 0.8 1.0 1.2 1.4 1.6 1.8 2.0 2.2 2.4 2.6

0

0.5

1

2

3

4

1.0
1.5

2.0
2.5

3.0
3.5

4.0
4.5

5.0
5.5

6.0 18.0
18.5

5

6

Cu2+, мг/л Cu2+, мг/л

Cu2+, мг/лCu2+, мг/л

Cu2+, мг/л Cu2+, мг/л

Наклон, отн. ед. Наклон, отн. ед.

Количество семей

EC10

EC50

EC90

Наклон

1
2
3

(a) (б)

Рис. 4. Частотные распределения ЕС10, ЕС50, ЕС90 и наклона дозовой кривой в популяциях D. caespitosa (а) и L. flos�
cuculi (б) из фоновой (1), буферной (2) и импактной (3) зон загрязнения.

видов; следовательно, вне зависимости от уровня
токсиканта в среде, тип трансформации дозовой
зависимости – это видовая константа. Это под�
тверждают и результаты других исследований (De

Vos et al., 1991; Macnair et al., 1993; Mengoni et al.,
2003).

Трансформация по типу III, также не выявлен�
ная в данной работе, подразумевает индуцирова�

Количество семей
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ние новых механизмов устойчивости при незна�
чительных уровнях токсиканта, однако в отличие
от типов IV и I их эффективность нелинейно воз�
растает с увеличением концентрации Cu. Такая
стратегия адаптации более вероятна у видов, ис�
пытывающих сезонные колебания токсичности
среды, например у гидрофитов.

Изменчивость показателей металлоустойчиво�
сти в фоновой популяции D. caespitosa велика и
свидетельствует о наличии в ней металлоустойчи�
вых генотипов. Повышенная токсикотолерант�
ность у части особей на фоновой территории (см.
рис. 4) может быть обусловлена высоким есте�
ственным уровнем пластичности ее физиологи�
ческих признаков. Сходный феномен был пока�
зан для этого вида в отношении температуры
(Tieszen, Helgager, 1968). В противоположность
этому внутрипопуляционная изменчивость ме�
таллоустойчивости L. flos�cuculi в фоновой зоне

низка по сравнению с популяциями из загрязнен�
ных зон, что подразумевает низкую фенотипиче�
скую пластичность в отношении токсического
фактора.

В выборках обоих видов из загрязненных ме�
стообитаний, помимо металлоустойчивых, обна�
ружены генотипы с низкими уровнями устойчи�
вости, что и обусловливает высокий уровень из�
менчивости. Это достаточно неожиданно, так как
принято считать, что под действием токсического
пресса происходит элиминация неустойчивых ге�
нотипов (Meerts, Van Isacker, 1997). Между тем
токсичность почвы загрязненных местообитаний
определяется не только содержанием тяжелых
металлов, но и многими другими параметрами,
например рН, содержанием соединений Р, орга�
нического вещества, и может характеризоваться
высокой пространственной гетерогенностью да�
же в микромасштабе (Воробейчик, Позолотина,
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Рис. 5. Гипотетические типы трансформации зависимости доза–эффект при адаптации к избытку тяжелого металла.
1 – дозовая зависимость неустойчивых индивидуумов, 2 – дозовая зависимость адаптированных особей.
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2003). Такая пространственная неоднородность
токсичности субстрата на уровне микромасштаба
может стать причиной больших различий в ме�
таллоустойчивости особей, растущих в непосред�
ственной близости друг от друга (Bradshaw, 1965),
и соответственно обусловить высокую изменчи�
вость этого признака в популяции. Также необхо�
димо учитывать, что популяции импактных реги�
онов формируются под действием множества
экстремальных условий среды, а не только избыт�
ка тяжелых металлов (особый температурный и
влажностный режим, недостаток одних питатель�
ных элементов и избыток других, нехватка опы�
лителей, ослабление конкуренции и т.д.). По этой
причине не совсем корректно характеризовать
популяции из загрязненных местообитаний толь�
ко как металлоустойчивые, хотя это и принято в
работах по эволюционной генетике (Ducousso
et al., 1990; Mengoni et al., 2001).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ зависимостей доза–эффект для двух
видов, совместно произрастающих при разных
уровнях промышленного загрязнения, показал,
что при адаптации к избытку Cu в среде транс�
формация дозовой зависимости исследуемых ви�
дов различна: для L. flos�cuculi характерен “парал�
лельный перенос”, при котором форма кривой не
меняется, тогда как у D. caespitosa снижается чув�
ствительность к Cu, а устойчивость увеличивает�
ся только в области максимальных концентра�
ций. Разные типы трансформации дозовой зави�
симости свидетельствуют о разных стратегиях
адаптации к токсической нагрузке. Таким обра�
зом, виды, успешно произрастающие в течение
одинакового времени в одних и тех же загрязнен�
ных местообитаниях, демонстрируют разные ме�
ханизмы приспособления к загрязнению.

Поскольку изучаемая территория, помимо Cu,
также значительно загрязнена Pb, Zn, Cd и As
(Воробейчик и др., 1994), можно предположить
наличие устойчивости у растений из исследуемых
популяций и к этим элементам. Тем не менее вы�
явленные особенности трансформации зависи�
мости доза–эффект, полученные для Cu, нельзя
напрямую экстраполировать на другие элементы,
так как немало свидетельств функционирования
специфических по отношению к определенным
тяжелым металлам механизмов детоксикации
(котолерантность). Особенно редки случаи кото�
лерантности к Cu у устойчивых к другим метал�
лам линий. Более подкреплены предположения о
множественной устойчивости, т.е. о совместном
существовании нескольких металлоспецифич�
ных механизмов защиты (Hall, 2002).

Результаты нашей работы демонстрируют пре�
имущества использования в исследованиях ме�
таллоустойчивости растений математического

аппарата, разработанного в классической токси�
кологии для анализа зависимостей доза–эффект.
Этот подход позволяет исключить потерю инфор�
мации о металлоустойчивости на разных участках
диапазона концентраций токсиканта, а также о
чувствительности к нему и внутрипопуляцион�
ной изменчивости токсикометрических парамет�
ров в градиенте загрязнения.

Авторы признательны В.С. Безелю, М.Р. Тру�
биной и В.Н. Позолотиной за обсуждение рабо�
ты, Э.Х. Ахуновой – за измерение концентраций
Cu. Работа выполнена при поддержке Програм�
мы развития ведущих научных школ (проект
НШ�5325.2012.4), Президиума УрО РАН (проект
11�4�НП�461) и РФФИ (проект 12�04�32116).
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