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Исследована суточная динамика сообществ беспозвоночных в луговом травостое градиента загрязнения 
Среднеуральского медеплавильного завода (основные поллютанты – SO2 и тяжелые металлы). На наиболее 
загрязненной территории во второй половине суток увеличивается обилие беспозвоночных в верхней части 
травостоя – как общее (в 1.9 раза), так и групп сосущих (в 3.2 раза) и грызущих (в 2.2 раза) фитофагов. Это 
приводит к значимому уменьшению сходства формы кривых суточной динамики на фоновой и наиболее за-
грязненной территориях. В остальных рассмотренных трофических группах суточные изменения менее вы-
ражены. Полученные результаты подтверждают гипотезу о модификации суточной динамики беспозвоноч-
ных травостоя в условиях промышленного загрязнения. Наиболее вероятные причины изменений: общая 
деградация среды обитания беспозвоночных, дестабилизация в ней температурного режима, а также измене-
ние состава и структуры самих сообществ беспозвоночных. 
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В числе характерных особенностей сообществ 
беспозвоночных травостоя указывают высокое 
обилие и разнообразие, тесную связь с травяни-
стой растительностью и «чрезвычайно сильную 
суточную динамичность» [1]. Под суточной ди-
намикой понимают вертикальные перемещения 
беспозвоночных в толще травостоя, в результате 
которых в верхней его части оказываются то одни, 
то другие группы. При этом постулируется, что все 
группы беспозвоночных в течение суток посещают 
верхние слои травяного яруса [1]. Экологический 
смысл суточных миграций заключается, с одной 
стороны, в избегании экстремальных условий сре-
ды и с другой – в поиске наиболее благоприятных 
условий [1, 2].

Причины суточной динамики беспозвоночных 
наиболее активно изучали во второй половине 
XX в. Согласно общепризнанной точке зрения, в ее 
основе лежат эндогенные (не связанные с влиянием 
среды обитания) физико-химические клеточные 
механизмы, обусловленные транскрипцией ма-
тричных РНК [3], транспортом малых молекул 

через мембраны [4, 5] или сложными взаимосогла-
сованными трансформациями соединений [6, 7]. 
Наличие таких механизмов позволяет «предвидеть» 
будущие изменения условий среды (например, 
наступление дневной жары или ночного холода) 
и готовиться к ним заранее [2]. Внешние факто-
ры (освещенность, метеорологические условия, 
особенности местообитаний, трофические свя-
зи в сообществах и прочие [1, 2, 8]) в основном 
синхронизируют эндогенные ритмы с текущим 
состоянием окружающей среды [9]. Согласно дру-
гой точке зрения, основное значение имеют фак-
торы среды, а эндогенные ритмы второстепенны, 
поскольку полностью изолировать организмы 
от среды невозможно [10].

Во второй половине XX в. описана специфика 
суточной динамики беспозвоночных травостоя 
(строго закономерный характер, выраженность 
во всех природных зонах, смещение максимума 
подъема беспозвоночных в верхнюю часть тра-
востоя на ночное время [1]), а также выполнены 
основные исследования ненарушенных сообществ 
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и агроэкосистем [11–14]. В последние десятилетия 
в лабораторных экспериментах на позвоночных 
было показано модифицирующее влияние ме-
таллов на суточные ритмы [15–18]. Для беспозво-
ночных нам известна единственная работа [19], 
подтверждающая возможность подобной моди-
фикации. Чтобы установить, реализуется ли она 
в природных условиях, необходимы данные по-
левых исследований. Это позволит сделать вклад 
в понимание механизмов адаптации биоты к ток-
сической нагрузке и, следовательно, принципов 
функционирования экосистем в условиях загрязне-
ния, что определяет актуальность данной работы.

К настоящему времени влияние промышленно-
го загрязнения на суточную динамику беспозвоноч-
ных практически не изучено, хотя потенциально 
оно может быть велико. Вблизи металлургических 
заводов, деятельность которых вызывает закис-
ление почвы, разнообразие луговых трав сильно 
снижено, в отдельных случаях – до нескольких 
видов [20–22]. Это неизбежно упрощает структуру 
и архитектуру травостоя [21] и ведет к изменению 
в нем температурного режима [23]. В результате 
изменяются как сами местообитания, так и ми-
кроклиматические условия обитания беспозвоноч-
ных травостоя. Не менее значительны изменения 
в самих сообществах беспозвоночных. У боль-
шинства групп существенно снижаются обилие 
и видовое богатство [20, 21]; некоторые таксоны 
(например, сенокосцы и наземные моллюски) 
вблизи завода могут полностью исчезать [23–25]. 
Обилие цикадовых, напротив, при сильном за-
грязнении может значительно увеличиваться [20, 
21, 26]. Как следствие, соотношение трофических 
групп на сильно загрязненной и фоновой терри-
ториях может существенно различаться [20, 21, 
26, 27], что означает модификацию трофических 
связей в сообществах беспозвоночных. Изменение 
соотношения трофических групп описано также 
для источника выбросов другого типа – завода 
фосфатных удобрений, защелачивающего верхние 
почвенные горизонты [28]. Следовательно, на за-
грязненных территориях выражены предпосылки 
к изменению суточной динамики в сообществах 
беспозвоночных.

Ранее мы уже пытались проанализировать вли-
яние загрязнения на суточную динамику беспозво-
ночных травостоя, дав приблизительную оценку ее 
согласованности в разных зонах загрязнения [29]. 
Полученные результаты привели нас к выводу о не-
значительном влиянии загрязнения на суточную 
динамику – предварительному, поскольку он был 
основан на косвенном показателе. В данной работе 

использован более мощный критерий – прямая 
оценка сходства формы временн́ых рядов на тер-
риториях с разным уровнем загрязнения.

Цель настоящей работы – на качественном уров-
не установить наличие эффекта промышленного 
загрязнения в отношении суточной динамики 
беспозвоночных травостоя. Наличие выраженных 
изменений в сообществах беспозвоночных и среде 
их обитания позволило выдвинуть гипотезу о том, 
что влияние загрязнения способно модифициро-
вать суточную динамику.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Характеристика исследуемой территории

Исследуемая территория расположена в наименее 
возвышенной части Уральского хребта (150–400 м над 
ур. м.) в подзоне южной тайги. Работы проводили 
в окрестностях Среднеуральского медеплавильного 
завода (СУМЗ, 56.8515º с. ш., 59.9069º в. д.). СУМЗ 
действует с 1940 г., основные компоненты его вы-
бросов – диоксид серы, соединения фтора, оксиды 
азота, металлы и металлоиды (Cu, Pb, Zn, Cd, Fe 
и As). Ежегодный объем выбросов в 1980 г. достигал 
225 тыс. т, после чего начал снижаться: до 148 тыс.  т – 
в 1990 г., 63  тыс. т – в 2000 г., 28 тыс.  т – в 2004 г. 
и до 3–5 тыс. т – после 2010 г. [30].

Места сбора материала расположены в западном 
направлении от СУМЗа (против господствующих 
ветров) на вторичных суходольных лугах, сфор-
мировавшихся в результате вырубки леса около 
70 лет назад. Луга находятся в пониженных эле-
ментах рельефа на лесных полянах размером около 
5000 м². Пробные площади приурочены к трем 
зонам загрязнения: фоновой (30 км от СУМЗа, 
загрязнение на уровне регионального фона), бу-
ферной (4 км, умеренное загрязнение) и импакт-
ной (1 км, сильное загрязнение). Основания для 
выделения зон загрязнения подробно рассмотрены 
ранее [30, 31]. Флористический состав и структу-
ра луговой растительности сильно различаются 
между зонами, что обусловлено исчезновением 
чувствительных видов разнотравья и замещением 
их злаками вблизи завода. В фоновой зоне луга 
разнотравные, в буферной – разнотравно-зла-
ковые, в импактной – злаковые, с абсолютным 
доминированием Agrostis tenuis Sibth. Средняя 
(± ошибка) высота травостоя в 2008 г. состави-
ла в фоновой зоне 109.1 ± 4.7 см, в буферной – 
113.2 ± 4.0 см, в импактной –55.5 ± 1.4 см (по дан-
ным 10 измерений на каждой пробной площади). 
Более детально травостой был описан ранее [21]. 
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На момент проведения исследований выпас скота 
и сенокос на всех участках отсутствовали.

Сбор и обработка беспозвоночных

Учеты проведены в 2004 г. в три тура – во второй 
половине июня, июля и августа. В каждой из зон 
загрязнения были заложены по 3 пробные площади 
размером 50 × 50 м (всего 9). Площади в пределах 
зоны загрязнения выбирали исходя из наличия 
лугов сходного типа на отдельных лесных полянах, 
удаленных друг от друга не менее чем на 100–300 м 
и расположенных на сопоставимом расстоянии 
от завода.

Суточную динамику трофических и крупных 
таксономических групп беспозвоночных исследо-
вали в верхней части (20–30 см) лугового траво-
стоя. При этом оценивали не абсолютное обилие 
беспозвоночных на единицу пространства, а его 
аналог: относительное обилие, нормированное 
к стандартному ловчему усилию. Рассуждения 
об увеличении или снижении обилия далее по тек-
сту работы применимы только в контексте анализа 
суточной динамики. Пробы отбирали в 0:00, 4:00, 
8:00, 12:00, 16:00 и 20:00 ч, суточный цикл состоял 
из 6 учетов. Использовали кошение стандартным 
энтомологическим сачком (диаметр обруча 30 см, 
глубина мешка из капроновой сетки 70 см, длина 
рукояти 130 см). Каждая проба включала 20 взмахов 
сачка; последовательные в суточном цикле учеты 
производили в разных частях пробных площадей 
для предотвращения «исчерпания» беспозвоночных.

Участвовали два учетчика, каждый из которых 
выполнял полный суточный цикл на каждой пробной 
площади в каждый тур учета. Учетчики чередовались 
между зонами загрязнения и пробными площадями 
(Приложение, табл. S1). Привлечение двух учетчиков 
позволяет минимизировать смещение получаемых 
оценок обилия, вызванное влиянием их индиви-
дуальных особенностей. В структуре эксперимен-
та заложены два типа экспериментальных единиц: 
пространственные (пробные площади) и времен-
ные (сутки учета); в качестве измеряемых единиц 
рассмотрены пробы (Приложение, рис. S1). Всего 
собрано 324 пробы (6 проб в сутки × 2 учетчика × 
3 пробные площади в каждой зоне × 3 зоны загряз-
нения × 3 тура) и более 292 тыс. экз. беспозвоночных.

Собранных беспозвоночных вместе с фраг-
ментами растений вытряхивали из сачка в широ-
когорлую емкость с 70%-ным раствором этанола 
(для облегчения дальнейшей упаковки), после чего 
отцеживали в пакетик из капроновой сетки, этике-

тировали и хранили в 70%-ном растворе этанола. 
Определение таксономической принадлежности 
(до уровня семейств) и трофической специализа-
ции беспозвоночных производили в лаборатории. 
Всего выделено 6 трофических групп: сосущие 
и грызущие фитофаги, сосущие и грызущие зо-
офаги, гемофаги и прочие [20]. В состав группы 
«прочие» были также включены муравьи, которых 
сложно однозначно отнести к одной из основных 
трофических групп. Использованный метод учета 
ориентирован на представителей макрофауны; 
попадавшие в пробы представители мезофауны 
(Collembola, Thysanoptera, Acariformes) были ис-
ключены из дальнейшего анализа.

Анализ суточной динамики беспозвоночных

Все расчеты произведены в программной среде 
R [32]. Кривые суточной динамики общего обилия 
и основных трофических групп беспозвоночных 
визуализированы в пакете ggplot2 [33]. В каждой 
из зон загрязнения для общего обилия, основных 
трофических и наиболее обильных таксономиче-
ских групп беспозвоночных рассчитаны среднее 
и стандартная ошибка для каждого времени суток 
(3 площади × 3 тура, n = 9), а также среднесуточные 
значения (n = 6). При этом данные по измеряемым 
единицам (пробам) были усреднены в пределах ка-
ждой пробной площади (n = 2). При последующей 
обработке данных индивидуальное влияние учет-
чиков было минимизировано z-нормированием 
обилий каждой из рассмотренных групп по сред-
нему и среднеквадратическому отклонению для 
каждого учетчика:

' ij j
ij

j

d x
d

−
=

σ ,

где '
ijd  – нормированное значение обилия в i-й 

пробе, собранной j-м учетчиком; ijd  – исходное 
значение обилия; jx  – среднее значение обилия 
группы, собранной j-м учетчиком во всех зонах 
нагрузки; σ j  – среднеквадратическое отклонение 
значения группы, собранной j-м учетчиком во всех 
зонах нагрузки.

Далее анализировали z-нормированное обилие 
беспозвоночных. Анализ влияния факторов «зона 
загрязнения», «тур учета» и «время суток» был вы-
полнен в пакете LMERConvenienceFunctions [34]. 
Использованы линейные модели со смешанными 
факторами (фиксированные факторы – зона, 
тур и время суток; случайный фактор – пробная 
площадь). Также произведены множественные 
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сравнения (тест Тьюки) между зонами загрязнения 
для каждой из рассмотренных групп в пределах 
каждого времени суток (пакет multcomp [35]).

Анализ сходства формы временны́х рядов

Специфику изменения суточной динамики 
беспозвоночных в градиенте загрязнения выявили 
с помощью метода оценки сходства формы времен-
н́ых рядов (Shape-Based Distances, SBD) в пакетах 
dtwclust [36] и proxy [37]. Метод SBD, основанный 
на процедуре «k-Shape»-кластеризации, в насто-
ящее время относится к числу наиболее быстрых 
и точных методов анализа временн́ых рядов. Метод 
ориентирован на выявление незначительных изме-
нений формы сравниваемых рядов, обусловлен-
ных, например, сдвигом значений или изменением 
их масштаба. Значения индекса SBD находятся 
в интервале от 0 до 2, где 0 означает идеальное 
сходство временн́ых рядов [38]. В работе сравни-
вали временные ряды, состоящие из данных одних 
учетных суток на каждой пробной площадке (дли-
на ряда 6  измерений). На основе значений SBD, 
полученных для каждой рассмотренной группы 
беспозвоночных, рассчитали среднее и границы 
доверительного интервала для каждой пары зон 
загрязнения. Значимость оценки доверительных 
интервалов проверили с помощью бутстрепа ме-
тодом BCa (99 999 перестановок) в пакете boot [39]. 
Значения SBD, полученные для общего обилия 
и основных трофических групп, визуализировали 
в пакете ggplot2.

Анализ температурных параметров

Данные о температурном режиме в травостое 
собраны в 2010–2011 гг. (с 1 июня по 31 августа) 
термохронами iButton DS1921 с минимальной гра-
дацией регистрируемой температуры 0.5 ºС. Тер-
мохроны устанавливали на каждой из пробных 
площадей на опорах в 4 случайных точках на рас-
стоянии 15–20 м друг от друга. В точках 1–3 закла-
дывали по 2  термохрона: первый – в 2–3 см над 
поверхностью почвы, второй – в толще травостоя 
(на высоте около 30 см). В точке 4 устанавливали 
один термохрон в 10–15 см над травостоем. Все тер-
мохроны прикрывали от прямых солнечных лучей 
защитными колпачками. В каждый год устанавли-
вали по 63 термохрона (по 7 на каждой пробной 
площади); температуру воздуха измеряли через 
каждые 2 ч (12 измерений в сутки). Для полученных 
данных рассчитали среднесуточные, максималь-
ные суточные и размах (разность максимального 
и минимального значений) суточных температур 
у поверхности почвы, в середине травостоя и над 

травостоем. Средние значения температуры рассчи-
таны как для каждого из летних месяцев, так и для 
летнего периода в целом; также рассчитаны границы 
доверительных интервалов для этих показателей.

Стандартизированный индекс сухости (SPEI) 
рассчитан в пакете SPEI [40] для набора значений 
среднемесячной температуры воздуха и суммарно-
го месячного количества осадков с января 1959 г. 
по декабрь 2021 г. по данным метеостанции г. Ревда 
(WMO ID28430, [41]), результаты визуализированы 
в пакете ggplot2 [33]. Индекс SPEI предназначен 
для учета соотношения осадков и потенциаль-
ной эвапотранспирации на любой территории 
в глобальном масштабе; значения индекса можно 
существенно уточнить при использовании данных 
местных метеорологических наблюдений за доста-
точно протяженный период (30–50 лет и более). 
Индекс позволяет оценить условия увлажнения 
в интересующий период по отношению к мно-
голетнему среднему. Так, форма индекса SPEI 1 
характеризует условия указанного месяца, форма 
SPEI 4 – усредненные условия 4 месяцев – указан-
ного и трех предшествующих. Значения индекса 
ниже –1.5 соответствуют засухе, выше +1.5 – из-
быточному увлажнению.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Суточная динамика беспозвоночных

Согласно результатам анализа линейной модели 
со смешанными факторами, на общее обилие беспо-
звоночных значимо влияют зона загрязнения, тур 
учета и время суток. Значимы и все взаимодействия 
факторов, за исключением «тур учета × время суток» 
(табл. 1). Во всех основных трофических группах 
влияние зоны загрязнения, тура учета и време-
ни суток также значимо. Для сосущих фитофагов, 
наиболее обильной трофической группы, незначи-
мы взаимодействия факторов «зона загрязнения × 
время суток» и «тур учета × время суток». В других 
группах тренды разнонаправлены (см. табл. 1).

Общее обилие беспозвоночных в фоновой 
зоне было наименьшим в ранние утренние часы, 
а наибольшим – около полудня и перед полуночью 
(рис. 1a; Приложение, табл. S2). В буферной зоне 
тенденция аналогична. В импактной зоне общее 
обилие увеличено: выше фонового – в 1.9 раза, 
буферного – в 1.5 раза. Суточная динамика в целом 
соответствует фоновой зоне, хотя «полуденное» 
увеличение обилия выражено сильнее и протя-
женнее во времени.
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Суточная динамика сосущих фитофагов со-
ответствует тенденциям, описанным для общего 
обилия (рис. 2a; Приложение, табл. S2). Обилие 
в импактной зоне увеличено сильнее: в 3.2 раза 
по сравнению с фоновым, в 2.0 раза – с буферным. 
Суточная динамика других трофических групп 
имеет специфические особенности. В группе гры-

зущих фитофагов в фоновой и буферной зонах 
наибольшее обилие было также отмечено около 
полудня и перед полуночью (рис. 2б; Приложение, 
табл. S2). В импактной зоне обилие, напротив, 
было снижено: в 2.2 раза по сравнению с фоновым, 
в 1.4 раза – с буферным. Суточная динамика в им-
пактной зоне изменена. «Полуденное» увеличение 
обилия отчетливо смещено вправо, в сторону ве-
чера, когда в фоновой и буферной зонах обилие 
снижается. В результате пиковое обилие группы 
в импактной зоне достигает фоновых значений 
(рис. 2с, приложение табл. S2). Суточная дина-
мика сосущих зоофагов во всех зонах выражена 
слабо, хотя обилие группы немного увеличивается 
около полудня и полуночи (рис. 2в; Приложение, 
табл. S2). Суточная динамика грызущих зоофагов 
также слабо выражена и сходна во всех зонах за-
грязнения. «Полуденное» и «полуночное» увеличе-
ния обилия все же заметны и несколько смещены 
влево, на более ранние часы (рис. 2г; Приложение, 
табл. S2). Суточная динамика гемофагов в целом 
совпадает с описанной для грызущих зоофагов 
(Приложение, табл. S2). В группе «прочие», объ-
единяющей таксоны с иной трофической специ-
ализацией, общий характер суточной динамики 
определяют Hymenoptera microparasitica. В фоновой 
и буферной зонах их обилие сходно, с тенденцией 
к увеличению около полудня. В импактной зоне 
выражен «полуденный» пик, в 3.2 раза превыша-
ющий фоновые значения (приложение табл. S2).

Анализ сходства формы временны́х рядов

Кривые суточной динамики общего обилия 
были наиболее сходными в фоновой и буферной 
зонах. При сравнении фоновой и импактной зон 
сходство кривых сильно снизилось; доверитель-
ный интервал расстояния между зонами не пере-
секался с интервалами других сравниваемых пар 

Таблица 1. Результаты анализа линейной модели со смешанными факторами (фиксированные факторы – зона, тур и время 
суток; случайный фактор – пробная площадь)

Группы
Факторы

зона тур время суток зона × тур зона × 
время тур × время

Общее обилие < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 0.0289 0.1002

Фитофаг сосущий < 0.0001 < 0.0001 0.0002 < 0.0001 0.0742 0.4468

Фитофаг грызущий < 0.0001 0.0008 0.0458 < 0.0001 0.0001 0.0006

Зоофаг сосущий < 0.0001 < 0.0001 0.0007 < 0.0001 0.2255 0.0026

Зоофаг грызущий < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 0.0328 0.8077 < 0.0001

Гемофаг 0.1637 0.6930 0.3528 0.0510 0.1296 0.3733

Прочие < 0.0001 0.5484 < 0.0001 0.5878 < 0.0001 0.1095

Примечание. Приведена достигнутая значимость.
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Рис. 1. Суточная динамика общего обилия (а) и рас-
пределение значений индексов SBD при сравнении 
пар зон загрязнения (б) в  сообществах беспозвоноч-
ных травостоя: a – средние и границы 95%-ного дове-
рительного интервала, учетная единица – 3 пробные 
площади × 3 тура учетов (n = 9); б – медиана, кварти-
ли и выбросы; учетная единица – 9 сравнений между 
пробными площадями в тур учета × 4 сравнения меж-
ду сутками учета (учетчиками) в  тур × 3 тура учетов 
(n = 108).
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Рис. 2. Суточная динамика основных трофических групп в сообществах беспозвоночных травостоя: a – сосущих фи-
тофагов, б – грызущих фитофагов, в – сосущих зоофагов, г – грызущих зоофагов. Приведены средние и границы 
95%-ного доверительного интервала, учетная единица – 3 пробные площади × 3 тура учетов (n = 9).
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зон загрязнения (рис. 1б; табл. 2). При сравнении 
буферной и импактной зон сходство несколько 
снизилось, хотя расстояние между зонами значи-
мо не увеличилось. В группе сосущих фитофагов 
ситуация сходная, хотя доверительные интервалы 
во всех сравниваемых парах зон не пересекаются 
(Приложение, рис. S2a; табл. 2). Кривые суточной 
динамики грызущих фитофагов были наиболее 
сходными в буферной и импактной зонах, наи-
менее – в фоновой и импактной. При этом дове-
рительные интервалы всех сравниваемых пар зон 
также не пересекались (Приложение, рис. S2b; 
табл. 2). В группе сосущих зоофагов кривые су-
точной динамики в фоновой зоне были сходны 
и с буферной, и с импактной (Приложение, рис. 
S2c; табл. 2). У грызущих зоофагов кривые суточ-
ной динамики были сходны во всех зонах загрязне-
ния (Приложение, рис. S2d; табл. 2). У гемофагов 
наиболее сходна суточная динамика в фоновой 
и импактной зонах, наименее – в буферной и им-
пактной. В группе «прочие» различия динамики 
между зонами не выявлены (см. табл. 2).

Анализ температурных параметров

Согласно значениям индекса сухости SPEI, сум-
марное количество осадков в летние и весенние ме-
сяцы в 2004 и 2011 гг. находилось в пределах почти 

80-летней нормы. В летние месяцы 2010 г. осадки 
также соответствовали норме, однако с учетом 
весенних месяцев июль и август были несколько 
засушливее, чем обычно (Приложение, рис. S3).

В фоновой и буферной зонах суточная дина-
мика температуры воздуха была сходна во всех 
точках измерений – над травостоем, в середине 
травостоя и над поверхностью почвы. В импакт-
ной зоне в дневные часы над травостоем были 
отмечены более низкие температуры (рис. 3а). 
В середине травостоя температура была в целом 
выше (рис. 3б), а над поверхностью почвы – суще-
ственно выше в дневные часы (рис. 3в). Средне-
суточные, максимальные суточные температуры 
и размах суточных температур во всех зонах были 
сопоставимы (Приложение, табл. S3).

ОБСУЖДЕНИЕ

В импактной зоне суточная динамика сообществ 
беспозвоночных травостоя претерпевает изменения. 
В период с полудня до захода солнца общее обилие 
и обилие фитофагов сильно возрастают. При этом 
у сосущих фитофагов различия с фоновой зоной 
увеличиваются, а у грызущих, напротив, уменьша-
ются. Формы кривых суточной динамики указан-
ных групп сильнее всего различаются в фоновой 
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и импактной зонах. Принимая во внимание, что 
пробные площади были максимально унифици-
рованы по экотопическим условиям, а динамика 
погодных условий в изучаемом градиенте (около 
30 км) в значительной степени синхронна, наибо-
лее вероятной причиной описанных изменений 
следует считать прямое или опосредованное дей-
ствие промышленного загрязнения.

Для общего обилия и всех рассмотренных групп 
отмечено сильное влияние фактора «тур учета» 
(см. табл. 1), обусловленное, очевидно, сезонной 
сменой таксономического состава. Представи-
тели одних видов выходят из стадии яйца и по-
являются в пробах, представители других уходят 
в диапаузу и перестают учитываться. При смене 

возрастной стадии возможна смена трофиче-
ской специализации (например, у Lepidoptera, 
Hymenoptera symphyta и др.). Тем не менее при 
анализе материалы разных туров были объеди-
нены. Данные «огрублены» сознательно, чтобы 
в первом приближении, «широкими мазками», 
установить, присутствует ли эффект промышлен-
ного загрязнения в отношении суточной динамики 
беспозвоночных. Предпосылки к такому подходу 
имеются в результатах анализа линейной модели. 
Отсутствие значимого взаимодействия факторов 
«тур учета × время суток» означает, что для сооб-
щества в целом тренд изменения обилия в течение 
суток совпадает во всех турах учетов (см. табл. 1). 
Для отдельных трофических групп этот тренд вы-
ражен слабее и проявляется в основном у сосущих 

Таблица 2. Несходство (индексы SBD) суточной динамики обилия беспозвоночных травостоя в разных зонах загрязнения

Группа / Таксон Фоновая – буферная Фоновая – импактная Буферная – 
импактная

Общее обилие 0.38 [0.34–0.43]a 0.64 [0.57–0.70]b 0.47 [0.42–0.53]a

Фитофаг сосущий 0.34 [0.28–0.41]a 0.70 [0.62–0.77]b 0.49 [0.43–0.55]c

Cicadinea 0.38 [0.32–0.45]a 0.66 [0.58–0.74]b 0.52 [0.45–0.60]ab

Miridae 0.40 [0.32–0.48]a 0.52 [0.44–0.60]a 0.36 [0.30–0.43]a

Diptera brachycera 
anthophaga 0.20 [0.17–0.25]a 0.82 [0.74–0.88]b 0.75 [0.68–0.80]b

Фитофаг грызущий 0.64 [0.59–0.69]a 0.77 [0.71–0.83]b 0.47 [0.43–0.51]c

Diptera nematocera 
anthophaga 0.48 [0.43–0.53]a 0.51 [0.45–0.56]a 0.42 [0.36–0.49]a

Lepidoptera larvae 0.54 [0.49–0.59]a 0.70 [0.64–0.76]b 0.55 [0.48–0.63]a

Symphyta larvae 0.67 [0.61–0.73]a 0.95 [0.90–1.0]b 0.64 [0.56–0.72]a

Pulmonata 0.83 [0.79–0.87] – –

Зоофаг сосущий 0.45 [0.39–0.52]a 0.45 [0.40–0.51]a 0.59 [0.53–0.65]b

Nabiidae 0.54 [0.49–0.60]a 0.57 [0.51–0.63]a 0.83 [0.77–0.88]b

Linyphiidae 0.46 [0.39–0.52]ab 0.33 [0.28–0.39]a 0.51 [0.44–0.58]b

Salticidae 0.48 [0.43–0.53]a 0.65 [0.60–0.69]b 0.75 [0.69–0.80]b

Thomisidae 0.57 [0.52–0.63]a 0.53 [0.47–0.60]a 0.59 [0.52–0.65]a

Зоофаг грызущий 0.36 [0.32–0.39]ab 0.40 [0.36–0.44]a 0.28 [0.25–0.32]b

Cantharidae 0.15 [0.12–0.20]a 0.14 [0.10–0.18]a 0.11 [0.09–0.14]a

Coccinellidae 0.49 [0.44–0.53]a 0.64 [0.58–0.69]b 0.60 [0.55–0.65]b

Phalangiidae 0.76 [0.71–0.81] – –

Гемофаг 0.41 [0.35–0.47]ab 0.32 [0.27–0.37]a 0.51 [0.44–0.58]b

Прочие группы 0.42 [0.38–0.46]a 0.50 [0.46–0.54]a 0.45 [0.41–0.49]a

Hymenoptera 
microparasitica 0.43 [0.38–0.47]a 0.50 [0.46–0.55]a 0.42 [0.38–0.46]a

Примечание. Приведены среднее и бутстреп-верифицированные границы 95%-ного доверительного интервала для пар зон 
загрязнения в пределах отдельных групп/таксонов. Учетная единица: 9 сравнений между пробными площадями в тур учета 
× 4 сравнения между сутками учета (учетчиками) в тур × 3 тура учетов (n=108); прочерк – отсутствие группы в импактной 
зоне. Индексы SBD рассчитаны для каждого из  дней учета (всего 6 временн́ых точек). Буквенные индексы – результат 
сопоставления границ доверительного интервала; одинаковые буквы означают отсутствие различий между индексами SBD 
в пределах отдельных групп/таксонов.
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фитофагов (см. табл. 1 и Приложение, рис. S4), 
лидирующих по обилию в травостое.

Причины изменений в суточной динамике сооб-
ществ беспозвоночных травостоя на загрязненной 
территории могут заключаться во влиянии несколь-
ких взаимосвязанных факторов. Во-первых, под 
действием загрязнения могут меняться обилие и со-
отношение многих таксономических и трофических 
групп, а значит, и трофическая структура сообществ. 
Во-вторых, загрязнение способно модифицировать 
состав и архитектуру луговой травянистой расти-
тельности – местообитания беспозвоночных. В‑тре-
тьих, трансформация травяного яруса способна 
приводить к изменению в нем микроклиматических 
условий. Потенциальную значимость (вне кон-
текста загрязнения) всех трех групп факторов для 
суточной динамики беспозвоночных подчеркивали 
неоднократно [1, 2, 8].

К числу основных компонентов выбросов СУМ-
За относятся тяжелые металлы, чья способность 
модифицировать суточные ритмы позвоночных об-
щепризнана. На примере карпообразных рыб [15, 
17] и крыс [16, 18] показано, что воздействие ме-
таллов (Cd, Cu и Pb) нарушает согласованность 
ряда ферментных реакций и экспрессию отдельных 
генов, а это нарушает синхронизацию эндогенных 
ритмов с окружающей средой. Для беспозвоночных 
нам известна единственная работа, описываю-
щая изменение соотношения сна и активности 
в суточном цикле дрозофилы под влиянием ме-
тилртути [19], что подтверждает принципиальную 
возможность модификации суточных ритмов про-
мышленным загрязнением.

Общий характер изменений в трофической 
структуре сообществ наземных непочвообитающих 
беспозвоночных на территориях с загрязнением раз-
ных типов заключается в увеличении обилия фито-
фагов и снижении обилия зоофагов  [42]. Изменения 
в сообществах беспозвоночных травостоя в целом 
соответствуют приведенной тенденции и наиболее 
полно описаны для окрестностей СУМЗа. В бу-
ферной зоне увеличено обилие сосущих зоофагов 
(клопов-набиид и некоторых пауков; Приложение, 
табл. S2, [23]) а также некоторых грызущих фитофа-
гов (Diptera nematocera anthophaga,  [20, 21]). Оби-
лие других групп сходно с фоновым или снижено. 
В импактной зоне сильно увеличены общее обилие 
и обилие сосущих фитофагов (в первую очередь 
цикадовых и клопов-мирид), а обилие остальных 
групп снижено (Приложение, табл. S2) [20, 21, 26]. 
Кроме того, для всех рассмотренных групп заре-
гистрировано снижение видового богатства. Так, 
количество видов пауков вблизи завода снижено 
почти в 2 раза – с 90 до 48; доминирование в сообще-
ствах значительно возросло [23]. Видовое богатство 
тлей уменьшилось трехкратно, с 30 до 9 видов [43]; 
сенокосцы  [23] и брюхоногие моллюски [24, 25] 
полностью исчезли.

Данные для других луговых экосистем вблизи 
точечных источников загрязнения единичны, од-
нако во всех случаях структура сообществ беспо-
звоночных изменяется под действием загрязнения. 
В импактной зоне Карабашского медеплавильного 
завода (г. Карабаш, Южный Урал) общее обилие 
беспозвоночных снижено в 1.4–2.9 раза. Обилие 
основных трофических групп значимо не изме-
нилось, хотя у фитофагов (сосущих и грызущих) 
отмечена тенденция к его снижению [27]. На лугах 
вблизи завода фосфатных удобрений в Германии 
защелачивание верхних почвенных горизонтов 
(pH увеличен с 7 до 9) привело к снижению видового 

Рис. 3. Суточная динамика температуры воздуха в раз-
ных зонах загрязнения: a – над травостоем, б – в толще 
травостоя, в – вблизи уровня почвы. Приведены сред-
ние и  границы 95%-ного доверительного интервала, 
учетная единица – пробная площадь (n = 3).
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богатства и разнообразия сосущих (цикадовые) 
и грызущих (жесткокрылые) фитофагов, а также 
сосущих зоофагов (полужесткокрылые) [28].

Таким образом, дневное увеличение обилия 
в импактной зоне СУМЗа, скорее всего, обуслов-
лено сосущими фитофагами, наиболее обильной 
группой, особенности суточной динамики кото-
рой проявляются на фоне снижения численности 
всех прочих групп. Показатели видового богатства 
у растений и беспозвоночных обычно изменяют-
ся сходным образом [44, 45], поэтому снижение 
богатства растений в импактной зоне, вероятно, 
означает снижение богатства сосущих фитофагов. 
В этом случае суточная динамика на загрязненной 
территории может быть обусловлена спецификой 
одного или нескольких видов цикадовых и кло-
пов-слепняков, адаптировавшихся к условиям 
импактной зоны и многократно увеличивших 
численность. Данное предположение представ-
ляется правдоподобным, однако требует проверки 
на уровне видовой структуры сообществ.

Трансформация сообществ беспозвоночных 
хорошо соотносится с деградацией среды их оби-
тания. Согласно общей тенденции, фитомасса 
травянистой растительности уменьшается вблизи 
предприятий цветной металлургии [46]. В импакт-
ной зоне СУМЗа снижены общая фитомасса (дву-
кратно) и видовое богатство (с 63–69 до 3–5 видов); 
в травостое абсолютно доминирует Agrostis tenuis 
(94–99% в общей фитомассе) [20, 21]. Проективное 
покрытие лугов уменьшилось с 90–100% в фоновой 
и буферной зонах до 50–80% в импактной [47]. 
В импактной зоне Карабашского медеплавильно-
го завода фитомасса лугового разнотравья также 
уменьшена (в 2–7 раз), а доля граминоидов увели-
чена (с 36–45 до 53–85%) [27]. Сильное снижение 
разнообразия отмечено вблизи медеплавильно-
го завода в Англии, где на лугах доминировали 
Agrostis stolonifera L. и Festuca rubra L. [22]. Видовое 
богатство и разнообразие луговых растений были 
снижены вблизи завода фосфатных удобрений 
в Германии (с 42–64 до 2 видов) [28].

Структура сообществ наземных беспозвоноч-
ных определяется составом и структурой связан-
ных с ними растительных ассоциаций [44, 45, 48]. 
Сложная архитектура растительности препятствует 
свободному движению воздуха, создавая градиент 
микроклиматических условий. Это наряду с высо-
ким таксономическим разнообразием кормовых 
растений обеспечивает большой набор экологи-
ческих ниш для обитания беспозвоночных [49]. 
Уменьшение разнообразия растений ведет к сни-

жению разнообразия беспозвоночных [44, 45]. 
Присутствие граминоидов в травостое само по себе 
не оказывает негативного эффекта на луговые со-
общества; их высокая продуктивность способствует 
увеличению видового богатства фитофагов и оби-
лия зоофагов  [45]. Однако в условиях загрязнения 
разнообразие растений резко снижено, а грамино-
иды могут доминировать абсолютно. Их вертикаль-
но-линейная организация со слабо выраженным 
ветвлением стебля приводит к упрощению общей 
архитектуры травяного яруса загрязненной тер-
ритории. Кроме того, травостой лугов импактной 
зоны разрежен, о чем свидетельствует снижение 
проективного покрытия [47]. Для фитофагов и зо-
офагов это означает смещение спектра кормовых 
объектов, потерю стаций пережидания и размно-
жения. Кроме того, разреженный травостой менее 
эффективно компенсирует погодные флуктуации, 
а колебания температуры и влажности в нем долж-
ны проявляться сильнее [50], что неблагоприятно 
для многих групп беспозвоночных [51]. Увеличение 
размаха суточных температур в импактной зоне 
отмечено также для березовых лесов [52].

Полученные результаты подтверждают предпо-
ложение об изменении суточной динамики темпе-
ратуры воздуха в травостое загрязненной террито-
рии. В самое жаркое время суток, после полудня, 
температуры вблизи поверхности почвы и в толще 
травостоя в импактной зоне заметно выше, чем 
в фоновой (см. рис. 3). По-видимому, разрежен-
ный травостой импактной зоны не экранирует 
поверхность почвы от нагрева солнцем, из-за чего 
температура в нем выравнивается по всей глубине. 
Наибольшее обилие беспозвоночных в верхней 
части травостоя в дневные часы соответствует 
самым высоким температурам (около полудня), 
а в ночные – самым низким (около полуночи). 
В фоновой и буферной зонах увеличение обилия 
относительно невелико. В импактной зоне оно вы-
ражено сильнее, причем дневное продолжительнее 
и занимает большую часть светлого времени суток 
(см. рис. 1 и 3).

Вертикальные миграции беспозвоночных тра-
востоя связаны с поиском благоприятных условий 
среды, в первую очередь температуры и влажно-
сти [1, 2, 14]. Принято считать, что подъем в верх-
нюю часть травостоя в ночные часы сопровождает-
ся наибольшей активностью питания; по крайней 
мере для некоторых групп это подтверждено ана-
лизом содержимого кишечника [1]. Подъем в днев-
ные часы вряд ли связан с питанием, поскольку, 
как отмечено выше, этот процесс должен быть 
приурочен к благоприятным, а не экстремальным 
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температурам. Вероятно, он в большей степени 
обусловлен избеганием нагретой солнцем поверх-
ности почвы.

Если принять это предположение, то в обобщен-
ном виде влияние температуры воздуха в травостое 
на суточную динамику беспозвоночных в импактной 
зоне можно описать следующим образом. В ночные 
часы температура в травостое минимальна. После 
рассвета температура вблизи поверхности почвы 
начинает увеличиваться, и беспозвоночные начинают 
подниматься в верхнюю часть травостоя. В середине 
дня температуры вблизи почвы и в толще травостоя 
максимальны (на 3–4 ºC выше показателей, измерен-
ных над травостоем), как и обилие беспозвоночных 
(см. рис. 1 и 3). По-видимому, поверхность почвы 
в импактной зоне становится «нагретой сковород-
кой», вынуждая беспозвоночных подниматься выше, 
чтобы избежать перегрева. Можно предположить, 
что в импактной зоне способность компенсировать 
перегрев подобным образом является одним из фак-
торов выживания, обеспечивающих существование 
только устойчивых групп. Косвенно это подтверж-
дено изменением соотношения жизненных форм 
пауков вблизи завода, где увеличивается доля ксеро-
фильных и уменьшается доля гигро- и мезофильных 
видов [23]. Во второй половине дня температура 
в травостое снижается и после заката сравнивается 
во всех зонах загрязнения. Высокое общее обилие 
беспозвоночных в импактной зоне также сохраняется 
по крайней мере до захода солнца за границу леса 
(19–21 ч местного времени в зависимости от тура 
учетов). Вероятно, это связано с питанием наиболее 
обильных групп (преимущественно сосущих фито-
фагов) в верхней части травостоя при наступлении 
благоприятных температурных условий. Дальнейшее 
снижение температуры ведет к уменьшению обилия 
беспозвоночных вплоть до минимальных значений 
после полуночи.

Таким образом, все три рассмотренные группы 
факторов (изменение состава и структуры траво-
стоя, изменение трофической структуры сообществ 
беспозвоночных и изменение температурного ре-
жима в травостое) могут вести к модификации 
суточной динамики в импактной зоне СУМЗа. 
Сама модификация подтверждена уменьшением 
сходства кривых суточной динамики при прибли-
жении к заводу. Уменьшение отмечено не только 
для общего обилия, но и для сосущих фитофагов 
(см. табл. 2), для которых по результатам анализа 
линейной модели не было установлено влияние 
загрязнения на суточную динамику (отсутствие 
значимого взаимодействия факторов «зона» и «вре-
мя суток», см. табл. 1). Тем не менее величина из-

менений оказалась меньше, чем можно было бы 
ожидать исходя из масштаба трансформации со-
обществ. Оценки индекса SBD, полученные при 
сравнении сообществ фоновой и импактной зон, 
в среднем не превышают единицы, т. е. половины 
от максимально возможной величины несходства 
(см. табл. 2 и Приложение, рис. S2). Относитель-
но высокая согласованность суточной динамики 
в градиенте загрязнения подтверждает результа-
ты, полученные ранее [29]. Вероятно, в значи-
тельной степени это обусловлено экотопической 
унификацией пробных площадей и единообрази-
ем (вследствие незначительной географической 
удаленности) погодных условий на них. Отметим, 
что во все рассмотренные годы погодные усло-
вия на рассматриваемой территории были близки 
к многолетней норме (см. Приложение, рис. S3). 
В то же время оценки индекса SBD могут быть 
несколько смещены из-за того, что учеты в разных 
зонах в ряде случаев были проведены в разные дни 
(см. Приложение, табл. S1). Это могло привести 
к некоторой погрешности вследствие динамики 
погодных условий. Кроме того, относительно вы-
сокая согласованность суточной динамики беспо-
звоночных травостоя в разных зонах может иметь 
в основе действие эндогенных внутриклеточных 
механизмов [3–7], обсуждение которых, впрочем, 
выходит за рамки данного исследования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Под действием промышленного загрязнения 
суточная динамика сообществ беспозвоночных 
травостоя претерпела изменения. В импактной 
зоне сильно увеличены общее обилие и обилие ряда 
групп (сосущих и грызущих фитофагов) во вто-
рой половине суток. В результате сходство формы 
кривых суточной динамики в фоновой и импакт-
ной зонах значимо уменьшилось. В остальных 
рассмотренных трофических группах изменения 
менее выражены. Наиболее вероятные причины 
модификации суточной динамики в импактной 
зоне – общая деградация травостоя (среды оби-
тания беспозвоночных), дестабилизация темпера-
турного режима в нем, а также изменение состава 
и структуры самих сообществ беспозвоночных. 
Полученные результаты подтверждают выдвинутую 
гипотезу о возможности модификации суточной 
динамики беспозвоночных травостоя в условиях 
промышленного загрязнения.
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CIRCADIAN DYNAMICS OF GRASS STAND INVERTEBRATE 
COMMUNITIES EXPOSED TO EMISSIONS FROM THE MIDDLE 
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Abstract – The study investigated the circadian dynamics of the invertebrate communities in the meadow grass stands 
along the pollution gradient of the Middle Ural Copper Smelter (the main pollutants are SO2  and heavy metals). In the 
most polluted area, the abundance of invertebrates in the upper part of the grass stand increases in the second half of 
the day, both in total (1.9 times) and in the groups of herbivores, both sucking (3.2 times) and chewing (2.2 times). 
This leads to a significant decrease in the similarity of the shape of the curves of circadian dynamics in the background 
and most polluted areas. In the other trophic groups considered, circadian changes are less pronounced. The obtained 
results confirm the hypothesis about modification of circadian dynamics of grass stand invertebrates under industrial 
pollution. The most probable reasons for the changes are general degradation of invertebrate habitat, destabilization 
of temperature regime in it, as well as changes in the composition and structure of invertebrate communities themselves.

Keywords: circadian dynamics, relative abundance, meadow communities, phytophages, zoophages, industrial 
pollution, metallurgical enterprise




