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Способ распространения диаспор может существенно влиять на уязвимость травянистых растений
к антропогенной трансформации экосистем, но в настоящее время нет единого мнения о связи спо-
соба распространения диаспор с процессами вымирания и колонизации. В работе проанализирова-
ны результаты описаний растительного покрова, выполненных в районе воздействия Среднеураль-
ского медеплавильного завода в период высоких (1995–1998 гг.) и низких (2014–2016 гг.) выбросов.
Проверяли две гипотезы: 1) способ распространения диаспор влияет на уязвимость: наименее уяз-
вимы к трансформации местообитаний те виды, чьи диаспоры распространяются дальше; 2) неза-
висимо от способа распространения диаспор восстановление при высоких уровнях загрязнения ме-
нее выражено, чем при низких. Для всех групп отмечено высокое варьирование видового богатства
в пространстве, его резкое снижение в области высоких токсических нагрузок, наличие локалитетов
с большим видовым богатством даже при сильном загрязнении. С увеличением загрязнения разно-
образие групп в мезомасштабе (сотни метров) снижалось сильнее, чем в макромасштабе (километры).
Виды с разным способом распространения диаспор различались как по чувствительности к загряз-
нению, так и по способности к реколонизации после сокращения выбросов, но связь уязвимости с
дальностью переноса диаспор неоднозначна. Высокая чувствительность к загрязнению и низкая
способность к восстановлению выявлены у видов как с наименьшей (автохоры), так и с наибольшей
(эпи-/эндозоохоры) дальностью распространения диаспор; наименее уязвимы анемохоры. Разно-
образие большинства групп в зоне сильного загрязнения за прошедшие 20 лет осталось на низком
уровне, положительные сдвиги произошли у мирмекохоров и типичных анемохоров, при этом ди-
намика у типичных анемохоров не зависела от уровня нагрузки.

Ключевые слова: временнáя динамика, разнообразие, потеря видов, расселение растений, реколони-
зация, тяжелые металлы, сокращение выбросов
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Антропогенное воздействие на экосистемы
часто сопровождается существенной фрагмента-
цией и уменьшением качества местообитаний,
что приводит к резкому снижению биоразнооб-
разия [1, 2]. Следствием этого может быть нару-
шение экосистемных функций, причем не только
в локальном, но и глобальном масштабах [3–5],
поэтому изучение последствий трансформации
экосистем актуально для современной экологии.
Важен анализ уязвимости биоты к внешним воз-
действиям, что подразумевает оценку как чув-
ствительности к нагрузке, так и способности к
восстановлению после ее снижения, а также вы-

явление факторов, влияющих на процессы выми-
рания и реколонизации.

Виды травяно-кустарничкового яруса в лесах
умеренной зоны составляют основу разнообразия
растений, играют значительную роль в регуляции
потоков биогенов и поддержании разнообразия
других групп биоты [6–8]. Многие виды травяни-
стых растений уязвимы к фрагментации и изме-
нению качества местообитаний из-за низкой ско-
рости расселения [9–12], которая может лимити-
роваться небольшим количеством генеративных
диаспор [13] и невысокой дальностью их распро-
странения [14–16]. В свою очередь дальность рас-
пространения диаспор зависит от способа их рас-
пространения [14, 15, 17, 18], что может влиять на
уязвимость видов.

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна по
doi 10.31857/S0367059720020122 для авторизованных пользова-
телей.
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В настоящее время нет единого мнения о связи
способа распространения с процессами вымира-
ния и колонизации. В одних работах показано от-
сутствие такой связи [19, 20], в других – наличие
[21–23]. Оценки чувствительности к антропоген-
ному преобразованию среды также различаются
[22, 23]. Противоречивость данных, скорее всего,
обусловлена тем, что на процессы вымирания и
расселения видов может влиять множество фак-
торов [24], в частности качество местообитаний
[10, 25, 26], характеристики видов [27–30], избира-
тельность в поедании и переносе диаспор животны-
ми [31–34], изменение вклада распространителей
[22]. Однако дефицит информации о динамике ви-
дов с разным способом распространения в транс-
формированных экосистемах не позволяет сделать
какие-либо обобщения. Несмотря на существен-
ный вклад атмосферного загрязнения в деградацию
природных экосистем, уязвимость видов с раз-
ным способом распространения диаспор к этому
типу воздействия ранее не сравнивали.

Цель нашей работы – сравнение уязвимости
видов травяно-кустарничкового яруса с разным
способом распространения генеративных диас-
пор к загрязнению выбросами медеплавильного
завода. Проверяли несколько гипотез.

Первая – способ распространения диаспор су-
щественно влияет на уязвимость: наименее уязви-
мы к трансформации местообитаний те виды, чьи
диаспоры распространяются дальше. Гипотеза ба-
зируется на предположении, что такие виды с боль-
шей вероятностью могут попасть в “осколки” ме-
стообитаний с благоприятными условиями среды и
сохраниться в них при длительном загрязнении, а
также быстрее заселять территорию после сокраще-
ния выбросов. С другой стороны, связь между спо-
собом распространения диаспор и дальностью их
распространения может быть очень слабой [19, 20]
из-за возможности случайного переноса диаспор на
очень большие расстояния [14, 18], нивелирующего
действия других факторов [24, 35] или изменения
вклада распространителей [22].

Вторая гипотеза – независимо от способа рас-
пространения диаспор восстановление при высо-
ких уровнях загрязнения будет менее выражено,
чем при низких. Гипотеза базируется на предпо-
ложении, что расселение видов в пространстве
может лимитироваться как отсутствием диаспор
[36], так и неблагоприятными для выживания
условиями среды [10, 25, 37]. Несмотря на суще-
ственное сокращение выбросов, концентрации
токсикантов в почве и подстилке в окрестностях
медеплавильных заводов остаются очень больши-
ми в течение десятилетий [38–40]. В сочетании с
низким количеством и обилием видов на прилега-
ющих к источнику выбросов территориях и высо-
ким уровнем фрагментации местообитаний [41]

это может существенно лимитировать процессы
расселения видов после сокращения выбросов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проведены в окрестностях
Среднеуральского медеплавильного завода, рас-
положенного на окраине г. Ревды, в 50 км к запа-
ду от г. Екатеринбурга. Основные ингредиенты
выбросов – газообразные соединения серы, фто-
ра и азота, а также пылевые частицы с сорбиро-
ванными тяжелыми металлами (Cu, Pb, Zn, Cd,
Fe, Hg и др.) и металлоидами (As). Предприятие
функционирует с 1940 г., валовый выброс СУМЗ
в 1980-х гг. достигал 150–225 тыс. т в год, к началу
2000-х гг. снизился до 65 тыс. т/год, к середине
2000-х гг. – до 25 тыс. т/год, а после кардиналь-
ной реконструкции предприятия в 2010 г. – до
5 тыс. т/год [49]. Согласно физико-географиче-
скому районированию, территория относится к
подзоне южной тайги, к провинции низкогорий
Среднего Урала, абсолютные высоты – от 100 до
450 м над ур. м. [42].

Проанализированы результаты описаний рас-
тительного покрова, выполненных в период вы-
соких (1995–1998 гг.) и низких (2014–2016 гг.) вы-
бросов предприятия. В каждый из периодов выпол-
нили геоботанические описания на 110 пробных
площадях (ПП) размером 25 × 25 м, заложенных в
лесных фитоценозах на расстоянии не менее 1 км
друг от друга в пределах территории 56 × 36 км во-
круг завода. Пробные площади различались по типу
ландшафтов (элювиальные, транзитные, аккумуля-
тивные), типу почв (серые лесные, бурые горно-лес-
ные, дерново-подзолистые) и растительности (бере-
зовые, сосново-березовые и сосновые леса разных
ассоциаций). Критериями подбора ПП служили от-
сутствие свежих пожаров и сильных антропогенных
нарушений, не связанных с загрязнением, удален-
ность от автомобильных дорог не менее 100 м и воз-
раст эдификаторов древесного яруса не менее 80 лет.
Местоположения ПП в первый и второй периоды
могли несколько различаться, так как в первый пе-
риод положение ПП фиксировали вручную на карте
масштаба 1 : 100000.

Согласно ранее предложенным классифика-
циям [14, 17], все отмеченные виды по способу
распространения диаспор были подразделены на
6 групп (табл. 1). Поскольку многие виды использу-
ют несколько способов распространения диаспор
(см. Приложение в он-лайн версии), отнесение к
той или иной группе выполнено на основании мор-
фологических характеристик, главным образом
признаков плодов.

Для оценки токсической нагрузки использо-
вали индекс токсичности, характеризующий
среднее превышение регионального фона для
кислоторастворимых форм четырех металлов
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(Cu, Cd, Рb и Zn) в лесной подстилке. За регио-
нальный фон принято содержание этих металлов
в лесах Сысертского района Свердловской обла-
сти (23.6 мкг/г Cu, 1.1 – Cd, 17.4 – Рb, 147.8 – Zn).
Использованы пробы, собранные в 1995–1998 гг.
(экстракция 5%-ной HNO3, отношение субстрата
к экстрагенту 1 : 10, время экстракции – сутки по-
сле однократного встряхивания). Концентрацию
определяли методом атомной абсорбции на спек-
трометре AAS-3 (Analytik Jena, Германия). На
каждой ПП отбирали по 3 усредненные пробы
подстилки. Индекс токсичности менялся от 2.30
до 132.14 усл. ед. В ходе анализа градиент раздели-
ли на две зоны (по 55 ПП в каждой). В пределах
зоны слабого загрязнения индексы менялись от
2.30 до 10.63 усл. ед., сильного – от 10.86 до 132.14.

Чувствительность к загрязнению и способ-
ность к реколонизации оценивали по степени из-
менения разнообразия групп в градиенте нагруз-
ки до и после существенного сокращения выбросов
соответственно. Для характеристики разнообразия
групп использовали два показателя: видовое богат-
ство (ВБ, число видов на площади 625 м2) и общее
число видов в пределах зоны. Первый из них ха-
рактеризует видовое разнообразие группы в мезо-
масштабе (сотни метров), второй – в макромас-
штабе (километры). Различия в чувствительности
групп к токсической нагрузке оценивали по вели-
чине угла наклона линий регрессий (для ВБ) и до-
ле исчезнувших видов от их общего числа (для
разнообразия в макромасштабе). Различия в спо-
собности к реколонизации после сокращения вы-

бросов оценивали по наличию/отсутствию стати-
стически значимого увеличения ВБ групп за про-
шедшие 20 лет и динамике общего числа видов в
группах. В качестве дополнительного параметра ис-
пользовали долю незаселенных ПП на участках с
очень сильным загрязнением (более 49.76 усл. ед.)
до и после сокращения выбросов.

Влияние способа распространения диаспор и
уровня нагрузки на динамику ВБ групп в период
высоких выбросов для каждой зоны оценили с
помощью ковариационного анализа (модель для
определения гомогенности углов наклона линий
регрессий). Реакция разных групп на увеличение
токсической нагрузки различалась, поэтому для
определения влияния периода наблюдений, спо-
соба распространения и уровня нагрузки на дина-
мику ВБ использовали модель ковариационного
анализа для данных с разными углами наклона. Пе-
ред проведением анализа данные по видовому бо-
гатству были преобразованы с помощью извлече-
ния квадратного корня. Множественные сравнения
выполнены с помощью критерия Тьюки. Для срав-
нения доли незаселенных участков видами разных
групп и динамики показателя во времени использо-
вали двусторонний t-критерий. Все расчеты прове-
дены в Statistica v7.0 software (StatSoft, Inc.).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Видовое богатство. Данные 1995–1998 гг. сви-

детельствуют о том, что в зоне слабого загрязне-
ния ВБ с увеличением нагрузки в большинстве

Таблица 1. Признаки, представители и дальность распространения генеративных диаспор у видов с разным спо-
собом диссеминации

Способ распространения Основные признаки и представители
Дальность распространения, м

50–99% диаспор максимум

Авто-
хоры

Без приспособлений 
для расселения (БП)

Диаспоры осыпаются при полегании и раска-
чивании стеблей или под собственной тяже-
стью (Veronica sp., Campanula sp.)

0.1–1 [14] 1 [14]

Автомеханохоры 
(АМ)

Активное разбрасывание диаспор благодаря 
специфике строения плодов (Geranium sp., 
Vicia sp.)

1–5 [14] 7 [14]

Анемо-
хоры

Полуанемохоры 
(ПА)

Небольшие крыловидные выросты на диаспо-
рах, легкие и ломкие соцветия, сохранение 
связи чешуек с зерновками, значительная 
высота (сем. Poaceae и Apiaceae)

2–150 [14] 200 [14]

Типичные анемо-
хоры (ТА)

Длинные хохолки, очень мелкие и легкие 
диаспоры (сем. Asteraceae, Pyrolaceae, хвощи, 
папоротники, плауны)

10–500 [14] 3600 [14]

Зоохоры Мирмекохоры (М) Наличие элайосом или активное распростране-
ние с помощью муравьев (Viola sp., Myosotis sp.)

2–15 [14] 70 [14, 17]

Эпи-, эндозохоры 
(ЭЭ)

Яркие и сочные плоды, приспособления для 
прикрепления плодов к шерсти и перьям (Vac-
cinium sp., Geum sp.)

400–1500 [14] 6000 [31]
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групп не менялось, у ЭЭ увеличивалось, у ПА
снижалось (табл. 2, рис. 1а). Взаимодействие
“группа × индекс нагрузки” значимо (F5,308 = 2.29,
P < 0.046), а влияние нагрузки в целом незначимо
(F1,308 = 0.01, P < 0.917). В зоне сильного загрязне-
ния существенное снижение ВБ с увеличением на-
грузки наблюдалось во всех группах (см. табл. 2,
рис. 1б; F5,308 = 209.48, P < 0.001). В наименьшей
степени негативные изменения были выражены у
ТА и ПА (взаимодействие “группа × индекс на-
грузки”: F = 2.785,308, P < 0.018).

От первого ко второму периоду ВБ в зоне слабо-
го загрязнения возросло (F1,308 = 13.75, P < 0.001), но
существенные сдвиги отмечены только у М (P <
< 0.001) и ТА (P < 0.001) (взаимодействие “период ×
× группа × индекс нагрузки”: F5,308 = 3.15, P < 0.001).
Увеличение у М произошло главным образом в
области низких нагрузок, у ТА – на всей части
градиента. В зоне сильного загрязнения ВБ также
возросло (F1,308 = 7.80, P < 0.005), однако значи-
мое повышение отмечено только у ТА (P < 0.037)
(взаимодействие “период × группа × индекс на-
грузки”: F5,308 = 40.75, P < 0.001).

ВБ групп широко варьировало в пределах всей
обследованной территории и даже в зоне сильно-
го загрязнения на отдельных ПП могло быть до-
вольно высоким (табл. 3). Средние значения ВБ
групп в зоне сильного загрязнения были суще-

ственно меньше, чем в зоне слабого, как в пер-
вый, так и во второй период наблюдений.

Доля незаселенных участков на территории с
очень сильным загрязнением была наибольшей у
М и АМ, наименьшей – среди ПА и ТА (рис. 2).
От первого ко второму периоду изменение доли
незаселенных участков в группах различалось:
выраженное снижение наблюдалось у анемохор-
ных видов, а у остальных групп она либо осталась
на прежнем уровне (АМ, М), либо несколько воз-
росла (БП, ЭЭ).

Общее число видов. По данным первого перио-
да наблюдений, общее число видов в зоне силь-
ного загрязнения по сравнению с зоной слабого у
автохоров и зоохоров снизилось (БП – на 24%,
АМ – на 18%, М – на 28%, ЭЭ – на 19%), а у ане-
мохоров, наоборот, возросло (ПА – на 15%, ТА –
на 3%) (табл. 4). В целом общее число видов в зоне
сильного загрязнения по сравнению с зоной слабо-
го было меньше лишь на 9%. От первого ко второму
периоду общее число видов в обеих зонах загрязне-
ния в большинстве групп изменилось незначитель-
но: в зоне слабого загрязнения несколько увеличи-
лось число типичных анемохоров (появились Epi-
pactis sp., Senecio nemorensis и др.) (см. Приложение),
в зоне сильного загрязнения увеличилось число
мирмекохоров (появились Allium victorale, Pulmo-
naria obscura и др.), а полуанемохоров, наоборот,
снизилось (исчезли Bupleurum aureum, Crepis si-
birica и др.).

Таблица 2. Результаты регрессионных анализов по оценке влияния уровня токсической нагрузки на изменение
видового богатства в группах с разным способом распространения диаспор

Примечание. β – стандартизированный коэффициент регрессии, SE – стандартизированная ошибка коэффициента регрес-
сии, R2 – коэффициент детерминации, P – достигнутый уровень значимости для уравнений регрессии.

Группы по способу 
распространения диаспор

Зона загрязнения (индекс нагрузки, усл. ед.)

cлабого (2.3–10.6) cильного (10.9–132.1)

β (SE) R2 P β (SE) R2 P

1995–1998 гг.
Без приспособлений (БП) –0.026 (0.054) 0.00 0.631 –0.032 (0.004) 0.49 0.000
Автомеханохоры (АМ) –0.007 (0.037) 0.00 0.840 –0.024 (0.003) 0.51 0.000
Мирмекохоры (М) 0.004 (0.029) 0.00 0.884 –0.025 (0.004) 0.42 0.000
Эпи-, эндозоохоры (ЭЭ) 0.076 (0.032) 0.10 0.022 –0.022 (0.003) 0.49 0.000
Полуанемохоры (ПА) –0.107 (0.048) 0.09 0.030 –0.015 (0.004) 0.24 0.000
Типичные анемохоры (ТА) 0.050 (0.049) 0.02 0.312 –0.015 (0.004) 0.23 0.000

2014–2016 гг.
Без приспособлений (БП) –0.09 (0.045) 0.07 0.050 –0.031 (0.005) 0.42 0.000
Автомеханохоры (АМ) –0.023 (0.033) 0.01 0.492 –0.027 (0.004) 0.45 0.000
Мирмекохоры (М) –0.055 (0.028) 0.07 0.059 –0.031 (0.004) 0.49 0.000
Эпи-, эндозоохоры (ЭЭ) 0.021 (0.022) 0.02 0.356 –0.023 (0.003) 0.53 0.000
Полуанемохоры (ПА) –0.125 (0.046) 0.12 0.009 –0.014 (0.003) 0.29 0.000
Типичные анемохоры (ТА) 0.092 (0.031) 0.15 0.004 –0.024 (0.003) 0.47 0.000
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ОБСУЖДЕНИЕ
Виды с разным способом распространения

диаспор различались как по чувствительности к
загрязнению, так и по способности к реколониза-

ции после сокращения выбросов. Однако полу-
ченные результаты лишь частично подтверждают
нашу первою гипотезу: способ распространения
влияет на уязвимость видов, но связь между уяз-

Рис. 1. Изменение в градиенте нагрузки видового богатства групп растений с разным способом распространения диас-
пор при слабом (а) и сильном (б) загрязнении: черный круг, пунктирная линия – первый период наблюдений; белый
круг, сплошная линия – второй период.
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вимостью и дальностью переноса диаспор неод-
нозначна.

Чувствительность к загрязнению. По данным
первого периода наблюдений, снижение видово-
го богатства при высоких уровнях загрязнения
наблюдалось во всех группах, но среди анемохо-
ров негативные изменения были выражены в
наименьшей степени (см. рис. 1 и табл. 2). Анемо-
хоры характеризовались также самой низкой долей
незаселенных участков при очень сильном за-
грязнении (см. рис. 2). Более того, общее число
видов анемохоров в зоне сильного загрязнения
даже возросло (см. табл. 4).

Дифференцированный отклик групп может
быть обусловлен разными причинами. В частно-
сти, меньшая чувствительность анемохоров к за-
грязнению может быть связана с тем, что боль-
шинство из них образует огромное количество ге-
неративных диаспор, которые благодаря очень
мелким размерам или наличию специфических
приспособлений, например хохолков, способны
распространяться на значительные расстояния
[14, 17]. Это может увеличивать вероятность по-
падания диаспор в “осколки” местообитаний с
более благоприятными условиями, т.е. обеспечи-
вать меньшую чувствительность видов этой груп-
пы к усилению фрагментации местообитаний и
ухудшению их качества. Отсутствие исследова-
ний по динамике видов с разным способом рас-
пространения диаспор в окрестностях других за-
водов не позволяет оценить степень общности
полученных оценок чувствительности. Однако
исследования по потерям видов в антропогенно
преобразованных ландшафтах Европы также сви-
детельствуют о меньшей чувствительности ане-
мохорных видов и большей – зоохоров и гидрохо-
ров [22].

Во всех группах потери видов в мезомасштабе
(видовое богатство в пределах сообществ) были
выражены в большей степени, чем в макромас-
штабе (общее число видов в зоне загрязнения).
Это соответствует нашим данным по динамике
альфа- и гамма-разнообразия сообществ на этой
территории [41]. Использованное нами ранее бо-
лее дробное зонирование (5 зон нагрузки) пока-
зывает, что резкое снижение общего числа видов
происходит только непосредственно вблизи заво-

Таблица 3. Видовое богатство групп с разным способом распространения диаспор в зонах слабого и сильного за-
грязнения в разные периоды наблюдений. Приведены средние арифметические значения ± стандартная ошибка
и лимиты (в скобках)

Группа по способу 
распространения диаспор

Зона загрязнения (индекс нагрузки, усл. ед.)

слабого (2.3–10.6) сильного (10.9–132.1)

1-й период 2-й период 1-й период 2-й период

Без приспособлений (БП) 9.0 ± 0.55 10.2 ± 0.53 4.9 ± 0.61 4.5 ± 0.59
(2–18) (3–20) (0–17) (0–16)

Автомеханохоры (АМ) 4.0 ± 0.25 4.9 ± 0.21 2.6 ± 0.28 3.0 ± 0.33
(0–7) (0–8) (0–7) (0–7)

Мирмекохоры (М) 5.6 ± 0.24 8.9 ± 0.29 1.9 ± 0.31 2.9 ± 0.42
(2–9) (3–13) (0–9) (0–11)

Эпи-, эндозоохоры (ЭЭ) 4.6 ± 0.23 5.0 ± 0.17 3.3 ± 0.27 3.3 ± 0.26
(1–7) (2–7) (0–7) (0–6)

Полуанемохоры (ПА) 7.6 ± 0.45 9.2 ± 0.51 4.3 ± 0.38 5.7 ± 0.4
(1–15) (3–19) (0–10) (1–14)

Типичные анемохоры (ТА) 6.1 ± 0.42 8.4 ± 0.31 4.2 ± 0.39 6.2 ± 0.49
(1–16) (3–13) (0–11) (0–14)

Рис. 2. Доля незаселенных ПП при очень сильном за-
грязнении у видов с разным способом распространения
диаспор в первый (1) и второй (2) периоды наблюдений.
Группы: БП – без приспособлений, АМ – автомехано-
хоры, М – мирмекохоры, ЭЭ – эпи-, эндозоохоры,
ПА – полуанемохоры, ТА – типичные анемохоры.
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да (в радиусе 3 км) [41]. Однако даже в зоне силь-
ного загрязнения видовое богатство групп в от-
дельных местообитаниях могло быть высоким
(см. табл. 3), что свидетельствует о неравномер-
ности элиминации видов в пространстве и нали-
чии локалитетов с более благоприятными условия-
ми среды. По нашим наблюдениям такими локали-
тетами могут быть приручьевые и припойменные
участки, подветренные склоны, участки с вывалами
единичных деревьев.

Разная выраженность изменений разнообра-
зия в мезо- и макромасштабе свидетельствует о
наличии значительного временнóго лага между
элиминацией видов в локальных местообитаниях
и их исчезновением со всей территории. Наличие
временнóго лага, предшествующего полной эли-
минации видов с территории, показано в ряде ис-
следований [2, 43]. Среди препятствующих исчезно-
вению видов факторов называют высокую продол-
жительность жизни, существование покоящихся
стадий (сохранение в почве семян и спор) и наличие
нескольких локальных популяций в пределах тер-
ритории [44]. При длительном поступлении за-

грязняющих веществ выживание отдельных ви-
дов может быть обусловлено также наличием
меж- и внутривидовой дифференциации по толе-
рантности к токсикантам и возможностью адап-
тации к их избытку [45, 46], высокой простран-
ственной неравномерностью распределения ток-
сикантов [41, 47] и условий среды.

Способность к реколонизации после сокращения
выбросов. Низкая способность к реколонизации
после сокращения выбросов отмечена не только у
автохоров, т.е. видов с наименьшей дальностью
распространения диаспор, но и у эпи-, эндо-
зоохоров, дальность распространения диаспор
которых максимальна. Очень низкая, вопреки
ожиданиям, способность к реколонизации эпи-,
эндозоохоров может быть обусловлена отсутстви-
ем или очень низкой численностью распростра-
нителей в загрязненных местообитаниях. Значи-
тельное снижение численности птиц и мелких
млекопитающих в зоне действия этого и других
медеплавильных заводов показано в ряде работ
[48–52]. Существенный вклад в распространение
диаспор растений вносят и крупные млекопитаю-

Таблица 4. Общее число видов в группах с разным способом распространения генеративных диаспор в разных
зонах токсической нагрузки в 1995–1998 гг. и 2014–2016 гг.

Группа Годы
Зона загрязнения (индекс нагрузки, усл. ед.)

слабое (2.3–10.6) сильное (10.9–132.1)

Автохоры 1995–1998 57 44
2014–2016 52 43

В том числе:
без приспособлений (БП) 1995–1998 46 35

2014–2016 43 35
автомеханохоры (АМ) 1995–1998 11 9

2014–2016 9 8
Зоохоры 1995–1998 33 25

2014–2016 34 30
В том числе:

мирмекохоры (М) 1995–1998 18 13
2014–2016 19 19

эпи-, эндозоохоры (ЭЭ) 1995–1998 16 13
2014–2016 15 12

Анемохоры 1995–1998 72 78
2014–2016 80 73

В том числе:
полуанемохоры (ПА) 1995–1998 34 39

2014–2016 36 34
типичные анемохоры (ТА) 1995–1998 38 39

2014–2016 44 39
Всего видов 1995–1998 163 148

2014–2016 166 147
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щие [31, 33, 53]. Хотя данные по этой группе на
рассматриваемой территории отсутствуют, из-
вестно, что численность крупных млекопитаю-
щих в современном биоценотическом покрове
из-за деятельности человека крайне низка [54].

Информации о восстановлении обилия потен-
циальных распространителей диаспор после со-
кращения выбросов мало. В некоторых исследо-
ваниях показано очень медленное улучшение ре-
продуктивных и других показателей населения
птиц после сокращения выбросов [55, 56]. Ре-
зультаты отдельных экспериментов показывают,
что через несколько десятилетий после сокраще-
ния выбросов в деградированных экосистемах
наблюдается низкая скорость изъятия плодов
птицами и млекопитающими [57]. Это косвенно
свидетельствует о длительном сохранении низ-
кой численности распространителей в окрестно-
стях заводов после сокращения выбросов.

Мирмекохоры очень чувствительны к загряз-
нению, но после сокращения выбросов в зоне
слабого загрязнения увеличилось их видовое бо-
гатство, а в зоне сильного загрязнения несколько
возросло общее число видов. Более выраженная
по сравнению с эпи-, эндозоохорами положи-
тельная динамика разнообразия этой группы мо-
жет быть обусловлена следующим. Видовое раз-
нообразие и обилие муравьев по мере приближе-
ния к рассматриваемому заводу не уменьшаются,
а наоборот возрастают, небольшое снижение по-
казателей зафиксировано только при очень высо-
ких нагрузках [58]. Существенная роль муравьев в
распространении диаспор растений хорошо из-
вестна [34], причем муравьи способствуют не
только перемещению диаспор в пространстве: у
диаспор мирмекохорных видов муравьи съедают
только элайосомы, а семена при этом остаются
неповрежденными и выбрасываются из гнезд.
Удаление элайосом стимулирует всхожесть се-
мян, предотвращает повреждаемость их грибами
и снижает привлекательность для мелких млеко-
питающих [59]. Временное запасание и хранение
диаспор в гнездах предохраняют их также от по-
вреждения и поедания животными.

Видовое богатство типичных анемохоров за
прошедшие 20 лет увеличилось в обеих зонах (см.
рис. 1 и табл. 3). Более быстрая по сравнению с
другими группами реколонизация анемохорами
загрязненных местообитаний может быть обу-
словлена их высокой представленностью в зоне
сильного загрязнения, а также тем, что ветер как
агент диссеминации повсеместен и присутствует
постоянно. Увеличение видового богатства ане-
мохоров на всей исследованной территории за
прошедший период может быть также следствием
массовых ветровалов, произошедших на террито-
рии Свердловской области в 1995 г. [60]. Извест-
но, что ветровалы способствуют существенному

увеличению обилия видов открытых и нарушен-
ных местообитаний, к числу которых относятся
многие анемохорные виды. Хотя исследованные
ПП не были подвержены массовым ветровалам,
ветровальные участки на прилегающих террито-
риях могли служить источниками значительного
количества диаспор.

Различия в реколонизации между слабо и сильно
загрязненными участками. Динамика видового бо-
гатства большинства групп зависела от уровня на-
грузки: положительные сдвиги отмечены только
при низких нагрузках, а в зоне высоких нагрузок
разнообразие осталось на прежнем уровне. Одна-
ко у типичных анемохоров динамика не зависела
от уровня нагрузки. Таким образом, наша вторая
гипотеза также подтвердилась лишь частично.

Одной из возможных причин практически
полного отсутствия положительных изменений в
сильно загрязненных местообитаниях у большей
части групп может быть сохранение высоких кон-
центраций тяжелых металлов в почве и подстилке
в течение десятилетий после сокращения выбро-
сов [40]. Лимитировать процессы расселения ви-
дов в загрязненных местообитаниях может также
подстилка, увеличение мощности которой в зоне
действия завода хорошо документировано [61].
Негативное действие мощной подстилки на воз-
обновление растений хорошо известно [62, 63].
Факторами, лимитирующими расселение видов
после сокращения выбросов, также могут быть
произошедшие в условиях загрязнения измене-
ния травяно-кустарничкового яруса: 1) суще-
ственное снижение числа и обилия видов; 2) уве-
личение размеров территории, полностью непри-
годной для выживания видов, т.е. ухудшение
качества местообитаний в сочетании с увеличени-
ем дистанции до источников диаспор (усиление
фрагментации). Влияние доступности диаспор и
качества местообитаний на динамику лесных ви-
дов после прекращения аграрного использования
земель, как и негативное действие фрагментации
местообитаний на процессы иммиграции видов,
показано в ряде экспериментальных работ [10, 25,
26, 37, 64]. Оценка вклада разных факторов требу-
ет дополнительных исследований. Отсутствие по-
ложительных изменений в течение десятилетий или
крайне медленное восстановление разнообразия
растительных сообществ после сокращения выбро-
сов показано в ряде работ [39, 65–67], и наши дан-
ные хорошо согласуются с выводом о длительном
сохранении деградированного состояния расти-
тельных сообществ после сокращения выбросов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
При длительном атмосферном загрязнении

среды выбросами медеплавильного завода резкое
снижение видового богатства, независимо от спо-
соба распространения диаспор, происходит глав-
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ным образом при высоких токсических нагруз-
ках. Общее число видов (разнообразие в макро-
масштабе) снижается в меньшей степени, чем
видовое богатство (разнообразие в мезомасштабе).
Более того, для всех групп в зоне высоких токси-
ческих нагрузок отмечено наличие локалитетов с
относительно высоким видовым богатством. Со-
хранение таких локалитетов в сочетании со значи-
тельным временным лагом, предшествующим ис-
чезновению вида на всей территории, может иметь
большое значение для реколонизации деградиро-
ванных экосистем после сокращения выбросов.

Несмотря на многократное снижение выбро-
сов завода за прошедшие 20 лет, положительные
сдвиги в видовом богатстве выявлены только у
мирмекохоров (в области низких нагрузок) и ти-
пичных анемохоров (на всем градиенте загрязне-
ния). Однако в целом видовое богатство всех
групп в зоне высоких нагрузок осталось на крайне
низком уровне, что свидетельствует о стабильно-
сти деградированного состояния травяно-кустар-
ничкового яруса на наиболее загрязненной тер-
ритории.

Виды с разным способом распространения
диаспор различаются по степени уязвимости к
изменению условий среды, вызванных длитель-
ным атмосферным загрязнением, но связь уязви-
мости с дальностью переноса диаспор неоднознач-
на. У видов с наименьшей (автохоры) и наибольшей
(эпи-, эндозоохоры) дальностью распространения
диаспор отмечены практически одинаково высокая
чувствительность к загрязнению и крайне низкая
способность к реколонизации после сокращения
выбросов, т.е. очень высокая уязвимость. Высоко
чувствительны к загрязнению также мирмеко-
хоры, но способность к реколонизации у них вы-
ше, чем у автохоров и эпи-, эндозоохоров, а наи-
менее уязвимы анемохоры.

Выявленные различия в поведении видов с
разным способом распространения диаспор важ-
ны для понимания закономерностей динамики
растительных сообществ при антропогенных воз-
действиях и оценки последствий таких воздей-
ствий. В деградированных лесных экосистемах, с
крайне низким качеством местообитаний и высо-
кой степенью их фрагментации [41], наименее
уязвимы виды, чьи диаспоры распространяются
внешним агентом абиотического происхожде-
ния, в частности ветром. Наиболее уязвимы виды
диаспор, не имеющие приспособлений для пере-
носа внешними агентами (автохоры), и виды, чьи
диаспоры распространяются птицами и млеко-
питающими (эпи-, эндозоохоры). Изменение
вклада распространителей в трансформирован-
ных экосистемах может быть одной из причин ча-
стичной “потери” связи дальности распростране-
ния диаспор со степенью уязвимости видов. Бо-
лее того, изменение вклада распространителей

может приводить к смещению состава и структу-
ры растительных сообществ в сторону увеличе-
ния участия наименее уязвимой группы, в дан-
ном случае анемохоров (эффект самоусиления).
В таком случае сама возможность возврата транс-
формированных сообществ к типичным лесным
сообществам незагрязненных местообитаний
становится маловероятной.
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за предоставление данных по содержанию метал-
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