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АННОТАЦИЯ

Гетерогенность среды может существенно  модифицировать темпы вымирания видов при усилении 
антропогенной нагрузки и темпы реколонизации нарушенных территорий после снижения нагрузки,  
но  этот вопрос в настоящее время мало  изучен. Проанализировано  распространение 14 видов травяно- 
кустарничкового  яруса лесов на территории площадью 1734 км2 в двух природных районах восточного  
и западного  макросклона Урала в период высоких (1995–1998 гг.) и низких (2014–2016 гг.) выбросов 
Среднеуральского  медеплавильного  завода. При увеличении /  снижении нагрузки величина отклика 
и характер  динамики были видоспецифичны,  существенно  зависели от условий местообитаний,  но  ос-
новной вклад в пространственно- временную динамику видов вносил уровень нагрузки. В период высоких 
выбросов гетерогенность среды замедляла темпы снижения площади распространения видов в градиенте 
нагрузки,  но  при очень сильном загрязнении распространение сокращалось независимо  от местообита-
ния или вида. После снижения выбросов распространение большей части видов на сильно  загрязненных 
территориях в течение 19 лет мало  изменилось,  элиминация и сокращение распространения у наиболее 
чувствительных видов продолжились. Положительные сдвиги отмечены главным образом на менее за-
грязненных территориях,  темпы реколонизации в разных местообитаниях различались. В зависимости от 
условий местообитаний отклик видов на увеличение /  снижение нагрузки может быть “быстрым” (отно-
сительно  высокие темпы изменений) и “медленным” (более низкие темпы изменений и даже продолжение 
снижения распространения).

Ключевые слова: вымирание,  фрагментация,  реколонизация,  расселение,  восстановление,  загряз-
нение,  тяжелые металлы,  двуокись серы.

ВВЕДЕНИЕ

Пространственно- временная динамика ви-
дов при изменении условий среды –  одна из 
центральных тем современной экологии. Изме-
нение климата и антропогенное воздействие,  
включая загрязнение среды,  входят в число  
основных причин наблюдаемых в настоящее 

время изменений состава сообществ и сни-
жения их разнообразия [Pereira et al., 2012; 
Di Marco et al., 2019; Sánchez- Bayo, Wyckhuys, 
2021; Kharuk et al., 2023]. Вопросы,  касающи-
еся темпов и характера деградации биоты 
при разных типах и уровнях антропогенно-
го  воздействия,  способности биоты к самовос-
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становлению после снижения /  прекращения 
воздействия,  а также выявление факторов,  
существенно  модифицирующих темпы вы-
мирания видов и реколонизации нарушенных 
территорий,  особенно  актуальны.

Наличие временного  лага в вымирании или 
расселении видов при изменении условий сре-
ды показано  в ряде исследований [Kolk, Naaf, 
2015; Naaf, Kolk, 2015; Ash et al., 2017;  Тру-
бина,  2020]. Кроме внутренне присущих ви-
дам особенностей,  в число  факторов,  влияю-
щих на эти процессы,  входит гетерогенность 
условий среды [Hylander, Ehrlén, 2013; Ale- 
xander et al., 2018]. Разная величина откли-
ка разных сообществ при поступлении загряз-
нителей [Трубина,  2002;  Perring et al., 2018; 
Hedwall et al., 2021] и после сокращения на-
грузки [Rose et al.,  2016] косвенным образом 
свидетельствует о  существенной роли усло-
вий местообитаний в динамике видов. Однако  
вопрос о  влиянии условий местообитаний на 
темпы вымирания локальных популяций ви-
дов растений при длительном поступлении за-
грязнителей и темпы реколонизации видами 
загрязненных территорий после сокращения 
выбросов остается открытым.

Цель работы –  оценить влияние условий 
местообитаний на распространение видов со-
судистых растений в период высоких и низ-
ких выбросов медеплавильного  завода. В дан-
ной работе мы сфокусировались на видах 
травяно- кустарничкового  яруса лесов. При-
крепленный образ жизни и низкая скорость 
расселения большей части этих видов [Bae-
ten et al., 2009; Brunet et al., 2021] делают их 
крайне уязвимыми к утрате,  фрагментации 
и изменению качества местообитаний [Nordén 
et al., 2014; Haddad et al., 2015; Paal et al., 2017;  
Трубина,  2020]. В работе мы проверяли сле-
дующую гипотезу –  условия местообитаний 
оказывают существенное влияние на распро-
странение видов при поступлении и сокраще-
нии поступления загрязнителей,  но  основной 
вклад в пространственно- временную динами-
ку видов вносит уровень нагрузки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проведены в окрестностях 
Среднеуральского  медеплавильного  завода,  
расположенного  на окраине г. Ревды,  в 50 км 
к западу от Екатеринбурга. Основные ингре-

диенты выбросов –  газообразные соединения 
серы,  фтора и азота,  а также пылевые частицы 
с сорбированными тяжелыми металлами (Cu,  
Pb,  Zn,  Cd,  Fe,  Hg и др.) и металлоидами (As). 
Предприятие функционирует с 1940 г. В 1980 г. 
его  выбросы составляли 225 тыс. т.,  в 1990 г. –  
148,  в 1994 г. –  96,  в 2000 г. –  63,  в 2004 г. –  28,  
а после кардинальной реконструкции предпри-
ятия в 2010 г. –  3–5 тыс. т поллютантов/год [Во-
робейчик,  Кайгородова,  2017].

Согласно  физико- географическому райо-
нированию [Капустин,  2009] вблизи г. Ревда 
проходит граница между двумя природны-
ми районами –  низкогорьями Среднего  Ура-
ла и восточными предгорьями Урала,  разли-
чающимися термо- и влагообеспеченностью. 
К западу от этой границы преимущественно  
распространены пихто- еловые леса с высоким 
участием неморальных видов,  к востоку –  сос- 
новые леса с высоким участием бореальных 
видов,  что  обусловлено  меньшим количеством 
осадков и более континентальным климатом на 
восточном макросклоне [Игошина,  1964]. Соглас-
но  почвенно- географическому районированию 
[Гафуров,  2008] рассматриваемая территория 
принадлежит главным образом к Первоураль-
скому (восточный сектор) и Кузино- Полевскому 
(западный сектор) округам Среднеуральской 
южно-таежной почвенной провинции. Для 
Первоуральского  округа в целом характер-
но  преобладание дерново- подзолистых почв,  
для Кузино- Полевского  –  горных лесных бу-
рых. Картирование территории на основе поле-
вой диагностики механического  состава мине-
ральных горизонтов на глубине 20–30 см также 
показало  четкую дифференциацию почв за-
падного  и восточного  секторов [Воробейчик,  
Нестеркова,  2015].

Для анализа распространения видов ис-
пользовали результаты описаний раститель-
ного  покрова,  выполненных в период высоких 
(1995–1998 гг.) и низких (2014–2016 гг.) выбро-
сов предприятия. Аспекты,  касающиеся дина-
мики видового  богатства мхов и сосудистых 
растений с разным способом распростране-
ния генеративных диаспор,  рассмотрены ра-
нее [Трубина,  2020;  Трубина,  Дьяченко,  2020]. 
В каждый из периодов описания были выпол-
нены на 110 пробных площадях (ПП) разме-
ром 25 × 25 м,  заложенных в лесных фито-
ценозах на расстоянии не менее 1 км друг от 
друга вокруг завода в пределах территории 
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площадью 1734 км2. Участки различались по  
типу ландшафтов (элювиальные,  транзитные,  
аккумулятивные),  типу почв (серые лесные,  
бурые горно- лесные,  дерново- подзолистые) 
и растительностью (березовые,  сосново- бере- 
зовые,  сосновые и елово- пихтовые леса раз-
ных ассоциаций). Критериями подбора ПП 
служили отсутствие свежих пожаров и силь-
ных антропогенных нарушений,  не связанных 
с загрязнением,  удаленность от автомобиль-
ных дорог не менее 100 м,  возраст эдифика-
торов древесного  яруса не менее 80 лет. Ме-
стоположения ПП в первый и второй периоды 
могли несколько  различаться,  так как в пер-
вый период положение ПП фиксировали вруч-
ную на карте масштаба 1 : 100 000.

Для оценки токсической нагрузки исполь-
зовали индекс токсичности,  характеризующий 
среднее превышение регионального  фона для 
кислоторастворимых форм четырех металлов 
(Cu,  Cd,  Рb и Zn) в лесной подстилке [Во-
робейчик,  2003]. Индекс нагрузки менялся от 
2,3 до  132,1 усл. ед. В ходе анализа градиент 
разделили на пять зон загрязнения,  обеспе-
чивающих сходное (21–23) число  ПП в каж- 
дой зоне: 1 –  очень сильного  (40,0–132,1),  2 –  
сильного  (16,7–37,4),  3 –  умеренного  (7,0–
16,6),  4 –  слабого  (4,4–6,9) и 5 –  фонового  
(2,3–4,35). В пределах этих же зон загрязне-
ния осуществляется мониторинг эпифитных 
лишайников [Михайлова,  2022] и мхов [Тру-
бина,  Дьяченко,  2020]. Средние индексы на-
грузки в одной и той же зоне разных секторов 
не различались.

Площади зон загрязнения и распростране-
ния видов рассчитаны в QGIS  3.16.5. Исполь-
зована местная система координат: МСК66,  
зона 1. Для интерполяции применен метод об-
ратных квадратов (OBP). Карта района работ 
с границами зон загрязнения и расположени-
ем ПП приведена на рис. 1. Площадь распро-
странения видов для каждой зоны нагрузки 
и для каждого  сектора рассчитывали отдель-
но. При расчете площадей вычтены площади 
11 самых крупных водоемов (общая площадь 
50,39 км2). Из-за различий в площади зон за-
грязнения исходные данные по  площади рас-
пространения видов были пересчитаны в от-
носительную площадь распространения (Sr).

Предварительный анализ данных пока-
зал наличие существенных различий в рас-
пространении большей части видов на фо-

новых территориях восточного  и западного  
секторов,  что  вполне ожидаемо,  учитывая 
их расположение в разных природных райо-
нах. Для минимизации вклада исходной про-
странственной неравномерности распростра-
нения видов проверка выдвинутой гипотезы 
проведена для видов,  имеющих на фоновых 
территориях обоих секторов высокую (более 
55 %) и близкую друг к другу площадь рас-
пространения. Только  14 видов (Angelica syl-
vestris L.,  Betonica officinalis L.,  Calamagrostis 
arundinacea (L.) Roth,  Geranium sylvaticum L.,  
Fragaria vesca L.,  Lathyrus vernus (L.) Bernh,  
Maianthemum bifolium (L.) FW Schmidt,  Me- 
lampyrum pratense L.,  Pyrola rotundifolia L.,  
Pulmonaria mollis L.,  Rubus saxatilis L.,  Tha- 
lictrum minus L.,  Trientalis europaea L. и Ve-
ronica chamaedrys L.) соответствовали данному 
требованию и были включены в анализ.

Для сравнения изменений Sr видов в раз-
ных зонах нагрузки,  в разных секторах и ди-
намики во  времени использовали тест Вил-
коксона с определением уровня значимости 
различий методом Монте-Карло  (9999 пере-
становок). Оценка вклада факторов (времени,  
сектора и зоны нагрузки) в динамику Sr на за-
грязненных территориях проведена с помощью 
анализа компонент изменчивости. Для опреде-
ления значимости изменения Sr конкретных 
видов рассчитали величину стандартного  от-
клонения (σ) в первый период наблюдений на 
фоновых территориях восточного  и западно-
го  секторов,  а также на территориях фоно-
вого  и слабого  загрязнения в каждом секторе. 
Для фоновых территорий секторов данная ве-
личина составила 0,077,  в западном секторе –  
0,076,  в восточном –  0,078. Изменения Sr ≥ 0,16  
(максимальная округленная величина 2σ) счи-
тали статистически значимыми. В абсолютном 
выражении это  соответствовало  270 км2. Ана-
лиз данных выполнен в пакете Statistica 8.0 
и Past 4.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Снижение Sr в градиенте нагрузки в пери-
од высоких выбросов отмечено  у всех видов 
независимо  от рассматриваемого  сектора (таб- 
лица),  но  величина и характер  отклика видов 
на увеличение нагрузки различались.

В восточном секторе существенное сни-
жение Sr уже в зоне 3 отмечено  у Angelica  
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sylvestris и Pulmonaria mollis,  в зоне 2 –  
у семи видов,  в зоне 1 –  только  у пяти видов. 
В зоне 1 исчезли Angelica sylvestris и Mela-
mpyrum pratense, близкие к нулевым значения 
Sr выявлены у Pulmonaria mollis, Trientalis 
europaea и Veronica chamaedrys. Относительно  
высокие значения Sr (более 0,2) в зоне 1 в этом 
секторе сохранились только  у Calamagrostis 
arundinacea и Geranium sylvaticum.

В западном секторе снижение Sr у боль-
шей части видов наблюдалось только  в зоне 1. 
Здесь исчез Melampyrum pratense, близкая 
к нулевым значениям Sr выявлена у Veronica 
chamaedrys. Sr более 0,2 в зоне 1 в этом секто-
ре сохранили 6 из 14 видов. У некоторых ви-
дов (Maianthemum bifolium, Trientalis europaea, 
Thalictrum minus, Pyrola rotundifolia) при про-
межуточных уровнях нагрузки отмечены более 
высокие,  чем в зоне 5,  значения Sr.

Наименьшие изменения в распространении 
при увеличении уровня нагрузки в обоих сек-
торах выявлены у Calamagrostis arundinacea, 
Geranium sylvaticum, Lathyrus vernus, Maian-
themum bifolium и Rubus saxatilis.

Характер  и величина отклика видов на 
сокращение выбросов различались как в раз-
ных зонах нагрузки,  так и в разных секто-
рах (см. таблицу). В зоне 1 обоих секторов Sr 
большей части видов не изменилась,  исчезли 
три вида с низкой Sr в первый период наблю-
дений (Betonica officinalis, Pulmonaria mollis, 
Veronica chamaedrys),  продолжилось снижение 
распространения у Pyrola rotundifolia. Суще-
ственное увеличение в восточном секторе от-
мечено  у Calamagrostis arundinacea и Rubus 
saxatilis,  в западном секторе –  только  у пер-
вого  вида. Однако  в зонах 2–4 реакция видов 
на сокращение выбросов в разных секторах 

Рис. 1. Карта района исследований с границами зон загрязнения. 1—5 — пояснения в тексте
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различалось. Например,  существенное сниже-
ние в зонах 2 и 3 западного  сектора отмечено  
у четырех и трех видов соответственно,  в вос-
точном секторе – ни у одного. У Melampyrum 
pratense и Angelica sylvestris в восточном сек-
торе в этих зонах наблюдалось увеличение Sr,  
однако  в западном секторе Sr первого  вида 
снизилась,  у второго  сохранилась на прежнем 
уровне. Карты распространения видов в пери-
од высоких и низких выбросов приведены на 
рис. 2–4.

В период высоких выбросов существенное 
снижение в градиенте нагрузки Sr видов в це-
лом в восточном секторе наблюдалось в зоне 
2 (z = 3,05;  p < 0,001) (рис. 5,  а),  в запад-
ном секторе –  в зоне 1 (z = 3,30;  p < 0,001) 
(рис. 5,  б). Значения показателя в западном 
секторе,  в сравнении с восточным,  в зонах 1 
и 2 были выше (z = 2,34;  p < 0,017;  z = 3,05;  
p < 0,001). Вклад зоны загрязнения составил 
61,4 %  (F4,130 = 22,81;  p < 0,005),  взаимодей-
ствия “сектор  × зона” –  3,1 %  (F4,130 = 2,23;  
p < 0,070),  неучтенных факторов –  35,5.

После сокращения выбросов увеличение Sr 
видов в восточном секторе выявлено  в зонах 
3–5,  в западном секторе –  только  в зоне 5. 
В зоне 2 западного  сектора отмечено  суще-
ственное снижение Sr. Вклад зоны нагрузки 
в динамику видов на загрязненных терри-
ториях (зоны 1–4) составил 57,4 %  (F3,208 =  
= 31,05;  p < 0,004),  взаимодействия “пери-
од × сектор” –  2,8 %  (F1,208 = 15,18;  p < 0,030),   
взаимодействия “сектор  × зона” –  2,7 %  (F3,208 
= 9,09;  p < 0,051),  взаимодействия “пери-
од × сектор  × зона” –  0,4 %,  неучтенных фак-
торов –  36,7 %. При включении в анализ зоны 
5 результаты были сходными: доля дисперсии,  
связанная с зоной нагрузки,  составила 58,2 %,  
с взаимодействием “время × сектор” –  1,7 %,   
с взаимодействием “сектор  × зона” –  2,3 %,  
с взаимодействием “период × сектор  × зона” –  
0,8 %,  с неучтенными факторами –  37 %.

Площадь незаселенной территории в це-
лом в период высоких выбросов варьиро-
вала от 158 (Calamagrostis arundinacea) до  
1020 км2 (Angelica sylvestris) (рис. 6,  а). После 
сокращения выбросов площадь распростра-
нения у большей части видов мало  измени-
лась (рис. 6,  б),  статистически значимое уве-
личение распространения отмечено  у Fragaria 
vesca,  Maianthemum bifolium и Trientalis  
europaea.

ОБСУЖДЕНИЕ

Распространение в период высоких вы- 
бросов. Разный отклик видов на воздей-
ствие – известный факт,  и данные нашей ра-
боты согласуются с ним. Снижение площади 
распространения у разных видов наблюдалось 
при разных уровнях нагрузки,  а у отдельных 
видов в западном секторе отмечено  даже уве-
личение распространения при промежуточ-
ных уровнях нагрузки. Варьировала также 
величина отклика: площадь распространения 
в пределах одного  и того  же сектора у разных 
видов на очень сильно  загрязненных террито-
риях различалась в десятки раз (см. таблицу). 
Вместе с тем состав чувствительных и слабо  
чувствительных к загрязнению видов в секто-
рах полностью совпадал,  различалась только  
величина отклика на нагрузку. Видоспецифич-
ность отклика частично  объясняет высокую 
долю остаточной дисперсии при оценке влия-
ния зоны нагрузки и сектора на динамику ви-
дов в целом.

Анализ причин видоспецифичности реак-
ции не входил в задачи работы,  однако  важ-
но  отметить следующее. Более высокая толе-
рантность широко  распространенных видов 
к изменению условий местообитаний показа-
на в ряде работ [Трубина,  1992;  Chichorro et 
al.,  2019;  Finderup Nielsen et al., 2019; Staude et 
al., 2020]. Данные нашей работы в определен-
ной степени согласуются с ними. Элиминация 
и снижение площади распространения практи-
чески до  нулевых значений,  как правило,  на-
блюдались только  среди видов с Sr менее 0,8 
(см. таблицу). Вместе с тем ни один из этих ви-
дов не входит в категорию редких для рассма-
триваемой территории видов: их исходная Sr 
была выше 0,57,  а у Melampyrum pratense со-
ставляла 0,82. Это  свидетельствует о  том,  что  
вероятность вымирания видов при длительном 
загрязнении может определяться не только  
шириной экологической ниши,  но  и чувстви-
тельностью видов к происходящим изменениям 
условий. Однако  данный вопрос требует изу- 
чения на более обширном материале.

Площадь распространения в разных секто-
рах при высоких уровнях нагрузки у одного  
и того  же вида могла различаться в несколь-
ко  раз (см. таблицу),  а для видов в целом –  
в 2 раза (см. рис. 5). Одной из возможных 
причин более медленных темпов снижения 
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Рис. 2. Распространение Angelica sylvestris (1), Melampyrum pratense (2), Pulmonaria mollis (3), Ve-
ronica chamaedrys (4) в 1995–1997 гг. (а) и 2014–2016 гг. (б). Здесь и на рис. 3–4 заселенная видами 

территория заштрихована
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Рис. 3. Распространение Betonica officinalis (1), Fragaria vesca (2), Pyrola rotundifolia (3), Thalictrum 
minus (4), Trientalis europaea (5) в 1995–1997 гг. (а) и 2014–2016 гг. (б)
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Рис. 4. Распространение Calamagrostis arundinacea (1), Geranium sylvaticum (2), Lathyrus vernus 
(3), Maianthemum bifolium (4), Rubus saxatilis (5) в 1995–1997 гг. (а) и 2014–2016 гг. (б)
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Рис. 6. Площадь незаселенной территории в 1995–1997 гг. (а) и величина изменения площади распростра-
нения после сокращения выбросов (б);  * –  значимые различия между периодами наблюдений

Рис. 5. Относительная площадь распространения видов в восточном (а) и западном (б) секторах в 1995–
1997 гг. (серая заливка) и 2014–2016 гг. (без заливки). Показаны медиана,  межквартильный размах и ли-

миты;  * –  значимые различия между периодами наблюдений
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распространения видов в западном секторе 
могут быть различия в буферной способности 
преобладающих почв. Горные лесные бурые 
почвы,  широко  распространенные в западном 
секторе,  в сравнении с дерново- подзолистыми 
почвами,  преобладающими в восточном сек-
торе,  характеризуются более высоким содер-
жанием углерода,  азота,  обменных оснований 
и доли глины [Гафуров,  2008]. При поступле-
нии в среду тяжелых металлов высокие зна-
чения этих показателей существенно  сни-
жают подвижность тяжелых металлов и их 
доступность для растений [Dube et al., 2001]. 
Однако  кроме характеристик почв на распро-
странение видов оказывает влияние целый ряд 
других факторов,  например,  световой режим 
местообитаний и биотические взаимодействия 
[Perring et al., 2018; Hedwall et al., 2021]. Как 
уже указывалось выше,  восточный и запад-
ный секторы расположены в разных природ-
ных районах,  различающихся не только  ха-
рактеристиками почв,  но  и соотношением 
сосновых и пихто- еловых лесов,  а также тер-
мо- и влагообеспеченностью. Например,  ана-
лиз зависимостей “доза – эффект” для раз-
ных типов сообществ в зоне действия завода 
показал,  что  снижение видового  богатства 
в градиенте нагрузки в пихтово- еловых лесах 
происходит медленнее,  чем в березовых и со-
сновых [Трубина,  2002]. Таким образом,  на-
блюдаемая пространственная неравномерность 
изменения распространения видов в градиен-
те нагрузки,  скорее всего,  отражает влияние 
целого  комплекса факторов.

Неравномерность снижения распростране-
ния видов прослеживалась также в пределах 
одной зоны нагрузки одного  и того  же секто-
ра,  и сохранение небольших по  площади за-
селенных участков у отдельных видов отме-
чено  даже при очень высоких нагрузках (см. 
рис. 2–4). Этот эффект,  но  без подразделения 
территории на зоны и сектора,  отмечен и для 
эпифитных лишайников [Михайлова,  2022]. 
Наличие участков с более высоким разно- 
образием на сильно  загрязненных террито-
риях показано  для травяно- кустарничкового  
яруса лесов [Трубина,  Воробейчик,  2012;  
Трубина,  2020],  для мелких млекопитающих 
[Мухачева et al.,  2012],  грибов [Mikryukov et 
al., 2015],  дождевых червей и моллюсков [Во-
робейчик и др.,  2020]. Рефугиумами могут 
быть припойменные участки рек и малых во-

дотоков [Мухачева et al.,  2012;  Нестеркова,  
2014] и различные микросайты,  в частности 
крупные древесные остатки [Воробейчик и др.,  
2020;  Mikryukov et al., 2021] и ветровальные 
комплексы [Trubina, 2009]. Модифицирующее 
влияние гетерогенности среды на выживание 
локальных популяций видов,  в совокупности 
с видоспецифичностью отклика,  в определен-
ной степени объясняют медленное снижение 
гамма- разнообразия растительных сообществ 
на рассматриваемой территории в градиенте 
нагрузки [Трубина,  Воробейчик,  2012].

Сокращение площади распространения 
в градиенте нагрузки вплоть до  полной элими-
нации отдельных видов происходило  незави-
симо  от рассматриваемого  сектора или вида,  
и основной вклад в динамику вносил уровень 
нагрузки. Отсутствие исследований по  дина-
мике распространения видов сосудистых рас-
тений в зависимости от уровня нагрузки и ге-
терогенности местообитаний в окрестностях 
других заводов не позволяет сопоставить сте-
пень общности полученных оценок вклада 
факторов. Однако  важно  отметить следующее. 
Образование техногенных “пустынь” вблизи 
медеплавильных заводов показано  для дож-
девых червей [Воробейчик,  1998],  эпифитных 
лишайников [Михайлова,  2022],  европейского  
крота [Воробейчик,  Нестеркова,  2015],  и гу-
бительное воздействие связывают с сочетан-
ным действием кислых газов и тяжелых ме-
таллов [Воробейчик и др.,  2019]. Полученные 
нами оценки площади незаселенной террито-
рии в период высоких выбросов завода для 
наиболее чувствительных видов (см. таблицу 
и рис. 6,  а) сопоставимы с оценками для от-
дельных чувствительных видов эпифитных 
лишайников [Михайлова,  2022] и распростра-
нения крота в зоне действия завода. В частно-
сти,  площадь “кротовой пустыни” в первый 
период наблюдений на рассматриваемой тер-
ритории составляла 563 км2 [Воробейчик,  Не-
стеркова,  2015].

Динамика после сокращения выбросов. 
Положительные сдвиги были выражены глав-
ным образом на менее загрязненных терри-
ториях (см. рис. 5),  что  согласуется с данны-
ми по  динамике распространения эпифитных 
лишайников [Михайлова,  2022] и крота [Во-
робейчик,  Нестеркова,  2015] на этой же тер-
ритории. Более того,  площадь распростране-
ния большей части видов после сокращения 
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выбросов на всей территории мало  измени-
лась,  и за прошедшие 19 лет увеличение от-
мечено  только  у трех видов (см. рис. 6,  б). Ис-
следования по  динамике сообществ разных 
групп биоты на постоянных пробных площа-
дях в зоне действия завода [Воробейчик и др.,  
2014,  2019;  Мухачева,  2021;  Нестерков,  2022] 
также свидетельствуют о  зависимом от уров-
ня нагрузки отклике на сокращение выбросов.

Одной из основных причин низких тем-
пов реколонизации загрязненных территорий 
может быть сохранение высоких концентра-
ций тяжелых металлов в подстилке и верх-
них горизонтах почвы в течение десятиле-
тий после сокращения выбросов [Воробейчик,  
Кайгородова,  2017]. Лимитировать расселение 
травянистых растений может отсутствие по-
ступления диаспор,  особенно  при наблюдае-
мых масштабах снижения площади распро-
странения и усиления фрагментации в целом. 
Влияние доступности диаспор  и качества ме-
стообитаний на динамику лесных видов по-
сле прекращения аграрного  использования 
земель,  как и негативное действие фрагмен-
тации местообитаний на процессы иммигра-
ции видов,  показано  в ряде работ [Flinn, 2007; 
Baeten et al., 2009; Paal et al., 2017]. Лимити-
ровать процессы расселения видов в загряз-
ненных местообитаниях может также под-
стилка,  увеличение мощности которой в зоне 
действия завода хорошо  документирова-
но  [Воробейчик,  1995]. Негативное действие 
мощной подстилки на возобновление расте-
ний хорошо  известно. Однако  для разделе-
ния вклада разных факторов в динамику ви-
дов на загрязненных территориях необходимы 
дополнительные исследования,  в том числе  
экспериментальные.

Неожиданный и крайне важный резуль-
тат работы –  продолжение элиминации и со-
кращение распространения видов на загряз-
ненных территориях. Снижение обилия или 
распространения при восстановительных сук-
цессиях вполне ожидаемо  для видов,  кото-
рые при отсутствии загрязнения характеризу-
ются крайне низким участием в сообществах,  
но  способны существовать и даже увеличи-
вать свое участие при высоких уровнях за-
грязнения. Такой характер  динамики после 
сокращения выбросов показан для птиц [Бель-
ский,  Ляхов,  2021] и эпифитных лишайни-
ков [Михайлова,  2022]. Однако  данные нашей 

работы свидетельствуют,  что  негативные из-
менения произошли главным образом среди 
чувствительных к загрязнению видов (см. таб- 
лицу),  часть которых является типичными 
лесными видами. Фрагментация в распростра-
нении и пространственная изоляция локаль-
ных популяций в градиенте нагрузки у этих 
видов были наиболее сильно  выражены (см. 
рис. 2). Результаты моделирования поведения 
видов травянистых растений в сильно  фраг-
ментированных ландшафтах свидетельству-
ют,  что  элиминация локальных популяций 
видов в результате стохастических процессов 
может происходить и без дальнейшего  усиле-
ния фрагментации [May et al.,  2013].

Данные о  более медленной реколонизации 
загрязненных территорий в западном секто-
ре в сравнении с восточным согласуются с ре-
зультатами анализа динамики распростра-
нения крота на обследованной территории 
[Воробейчик,  Нестеркова,  2015]. Возможной 
причиной наблюдаемого  феномена авторы 
считают более медленную разгрузку от ток-
сикантов почв тяжелого  механического  со-
става,  преобладающих в западном секторе,  
но  данное предположение нуждается в про-
верке. Медленные темпы реколонизации в за-
падном секторе обусловлены не только  слабой 
выраженностью положительного  отклика,  но  
и продолжением сокращения площади распро-
странения видов на загрязненных территори-
ях (см. таблицу). Наличие негативных трендов 
в травяно- кустарничковом ярусе пихтово- 
еловых лесов после сокращения выбросов по-
казано  нами при анализе временной динамики 
состояния растительного  покрова на постоян-
ных пробных площадях,  заложенных в запад-
ном секторе [Воробейчик и др.,  2014].

Полученные данные в целом свидетель-
ствуют,  что  низкие темпы восстановления 
разнообразия растительных сообществ после 
сокращения выбросов обусловлены не толь-
ко  отсутствием расселения у большей части 
видов и небольшим числом видов,  способных 
к реколонизации сильно  загрязненных тер-
риторий,  но  и продолжением элиминации 
локальных популяций видов. Вместе с тем 
вопрос о  причинах разных темпов реколони-
зации в разных природных районах и продол-
жения сокращения площади распространения 
чувствительных видов после снижения выбро-
сов остается открытым.



182

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты работы свидетельствуют,  что  
при поступлении и снижении поступления за-
грязнителей величина отклика и характер  ди-
намики видоспецифичны,  существенно  зави-
сят от условий местообитаний,  но  основной 
вклад в пространственно- временную динами-
ку видов вносит уровень нагрузки. Это  полно-
стью подтверждает исходную гипотезу.

В период высоких выбросов сокращение 
площади распространения разных видов про-
исходило  при разных уровнях нагрузки и ве-
личина отклика видов на увеличение нагрузки 
различалась в несколько  раз. Гетерогенность 
среды способствовала существенному замед-
лению темпов снижения распространения 
видов,  но  доля дисперсии,  связанной с мо-
дифицирующим влиянием этого  фактора,  
в сравнении с уровнем нагрузки в целом была 
небольшой. При высоких уровнях нагрузки со-
кращение площади распространения происхо-
дило  независимо  от рассматриваемого  секто-
ра или вида.

Увеличение нагрузки приводило  к появле-
нию обширных незаселенных участков вокруг 
завода и существенному усилению фрагмен-
тации в распространении видов на загрязнен-
ных территориях в целом. Хотя точная оценка 
величины временного  лага в вымирании ло-
кальных популяций видов при использовании 
метода пространственно- временных аналогий 
невозможна,  наши данные показывают,  что  
даже у широко  распространенных видов эта 
величина может составлять лишь несколько  
десятилетий.

После сокращения выбросов площадь рас-
пространения большей части видов на сильно  
загрязненных территориях в течение 19 лет 
мало  изменилась. Положительные сдвиги от-
мечены главным образом на менее загрязнен-
ных территориях,  и в восточном секторе были 
более выражены,  чем в западном. Более того,  
элиминация и сокращение распространения 
у наиболее чувствительных видов продолжи-
лись,  негативные тренды в западном секто-
ре были выражены сильнее,  чем в восточном.

Изменения площади распространения видов 
в целом в оба периода наблюдений в западном 
секторе происходили медленнее,  чем в восточ-
ном. Это  свидетельствует о  том,  что  в зави-
симости от условий местообитаний тип откли-

ка сообществ на усиление/снижение нагрузки 
может быть “быстрым” (низкая резистент-
ность и инерционность) и “медленным” (высо-
кие резистентность и инерционность). Разли-
чия в типе отклика необходимо  учитывать при 
разработке допустимых уровней антропогенной 
нагрузки. Важно  отметить также,  что  в рабо-
те рассмотрена динамика ограниченного  числа 
видов и остается неясным,  проявятся ли выяв-
ленные особенности динамики при анализе бо-
лее обширного  материала.

Выражаем глубокую признательность Е. Л. Во-

робейчику за предоставление данных по  содер-

жанию металлов в подстилке и ценные замеча-

ния в ходе работы над рукописью. Исследования 

в 1995–1997 гг. выполнены при финансовой под-

держке ИНТАС (проект № 93-1645),  в 2015–
2016 гг. –  при поддержке РФФИ (проект № 15-

04-06828). Сбор  данных в 2014 г.,  интерпретация 

результатов и подготовка рукописи выполнены 

в рамках государственного  задания Института эко-

логии растений и животных УрО РАН.
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The environmental heterogeneity can significantly modify the rate of species extinction with an increase 
in anthropogenic load and the rate of recolonization of disturbed territories after decrease in load, but this 
issue is currently poorly understood. The distribution of fourteen species of the herb-dwarf shrub layer of 
forests on area of 1734 km2 in two natural regions of the eastern and western macroslope of the Urals during 
the periods of high (1995–1998) and low (2014–2016) emissions from the Middle Ural Copper Smelter has been 
analyzed. With an increase/decrease in load, the pattern of dynamics and the magnitude responses were 
species- specific, significantly depend on habitat conditions, but the main contribution to the space- temporal 
dynamics of species affected the load level. During the period of high emissions, the environmental heteroge-
neity slowed down the rate of decrease of area species distribution along a load gradient, but under very heavy 
pollution, the distribution has been decreased despite of habitats or species. After the reduction of emissions, 
the distribution of most species in the heavily polluted areas has changed little for 19 years, elimination and 
reduction in the distribution of the most sensitive species continued. Positive shifts have been revealed mainly 
in less polluted areas; the rates of recolonization varied in different habitats. Depending on habitat conditions, 
species response to increase/decrease in pressure can be "fast" (relatively high rates of change) and "slow" 
(lower rates of change and even continued decline in distribution despite of reductions in pressure).

Key words: extinction, fragmentation, recolonization, dispersal, recovery, pollution, heavy metals, sulphur 
dioxide.




