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Измерение трофической активности почвенных сапрофагов по степени потребления ими приман-
ки из растительного материала, bait-lamina test, используют при решении многих задач функцио-
нальной экологии. Для получения несмещенных оценок важен правильный выбор длительности
экспонирования приманки, для чего необходим анализ временнóй зависимости величины ее по-
требления. Для техногенно загрязненных почв ранее такой анализ не проводили. Мы сравнили два
участка елово-пихтового леса в районе воздействия многолетних выбросов Среднеуральского меде-
плавильного завода – фоновый (30 км от предприятия) и сильно загрязненный тяжелыми металла-
ми (1 км). Трофическую активность оценивали на 3, 6, 9, 12 и 15-е сутки. Характер зависимости доли
потребленной приманки от длительности ее экспонирования кардинально различается между фо-
новым (четкая линейная связь в интервале от 3 до 12 сут) и загрязненным (связь отсутствует) участ-
ками, что обусловлено не только разницей в обилии, но и в составе сообществ сапрофагов. Влияние
загрязнения максимально проявляется на 9-й день экспонирования, отклонения от этого срока бо-
лее чем на два дня нежелательны как в большую, так и в меньшую сторону. Следует осторожно при-
менять расчетные преобразования исходных величин: с помощью линейной интерполяции допу-
стимо пересчитывать активность на фоновом участке для приведения ее к длительности экспони-
рования на загрязненном, но не наоборот.
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Оценка трофической активности почвенных
сапрофагов при помощи пластин с приманкой из
растительного материала, bait-lamina test (BLT)
[1], – популярный метод, неоднократно рекомен-
дованный к включению в системы показателей
здоровья почв как один из немногих доступных и
простых инструментов функциональной экологии
почвенных животных [2–4]. Начиная с 1990-х го-
дов BLT широко используют в разных областях, в
том числе в оценке техногенно загрязненных
почв [5–8]. В экотоксикологических работах его
применение регламентировано международным
стандартом [9]. В последнее время интерес к BLT
особенно вырос в связи с важностью учета вклада
почвенных сапрофагов в деструкцию органиче-
ского вещества при прогнозировании послед-
ствий глобальных изменений климата для цикла
углерода [10].

Несмотря на простоту метода, его применение
наталкивается на многочисленные “подводные

камни”. Поэтому оправдано внимание исследо-
вателей к различным методическим вопросам,
например подбору оптимального состава при-
манки [11] или красителей для ее контрастирова-
ния [12]. Один из наиболее важных методических
аспектов BLT – выбор длительности экспонирова-
ния, поскольку от этого могут сильно зависеть ре-
зультаты сравнения разных вариантов эксперимен-
та. Например, выводы о влиянии шахт по добыче
урана на трофическую активность сапрофагов не
совпадали для 7 и 14 дней экспонирования [13].

В авторском варианте метода Von Törne [1]
предлагал экспонировать пластины от 13 ч до
5 сут, упоминая даже 4 ч . В дальнейшем, как прави-
ло, практиковали более длительное экспонирова-
ние: в умеренном климате – от 7–10 до 14–20 дней,
в тропиках – 4–8 дней [14]. Впрочем использова-
ли и значительно более длительные сроки – 32–
33 дня [15, 16], 40–42 [16, 17], 66 [18] и даже
90 дней [19]. Международный стандарт рекомен-
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дует выбирать длительность экспонирования на
основе рекогносцировочных экспериментов так,
чтобы в контрольном варианте потребление при-
манки в слое почвы с максимальной трофической
активностью было не ниже 30% [9]. Далеко не все
следуют этой рекомендации, а выбирают дли-
тельность по аналогии с другими работами. Лишь
несколько публикаций было специально посвя-
щено анализу зависимости трофической актив-
ности от длительности экспонирования приман-
ки в лабораторных [20, 21] и натурных [22, 23]
экспериментах.

Безусловно, длительность не может быть уни-
версальной: ее следует выбирать исходя из ло-
кальных условий, поскольку результаты BLT за-
висят как от обилия сапрофагов, так и от многих
факторов среды, особенно влажности и темпера-
туры почвы [10, 20, 22]. Наиболее сложную задачу
представляет сравнение местообитаний, кон-
трастных либо по обилию сапрофагов, либо по
внешним условиям. Именно такая задача возни-
кает при оценке техногенно загрязненных почв,
когда необходимо сравнивать участки с высоким
и очень низким обилием сапрофагов, причем с
разным составом потребителей приманки. На-
сколько нам известно, для такой ситуации вопрос
о выборе длительности экспонирования ранее
специально не рассматривали.

Поскольку из-за фиксированного начального
количества приманки BLT оценивает относи-
тельную скорость ее потребления, ошибочный
выбор длительности экспонирования может при-
водить к смещению оценок – их завышению или
занижению. Если такие смещения неодинаковы
для разных участков или вариантов эксперимен-
та, то велик риск ошибочных выводов при их
сравнении. При высокой активности сапрофагов
слишком длительное экспонирование занизит
скорость. Например, если приманка будет полно-
стью потреблена уже в середине периода экспо-
нирования, то вторую половину срока будут экс-
понироваться пустые пластины, соответственно
скорость окажется заниженной вдвое, поскольку
величина потребления приманки соотносится с
длительностью всего периода. Если экспониро-
вание слишком короткое, то разницу между срав-
ниваемыми вариантами можно не выявить из-за
того, что она еще не успела “проявиться” в силу
стохастичности процесса потребления приманки.
Таким образом, возникает задача выбора опти-
мального срока экспонирования.

Не менее важен вопрос о форме временнóй за-
висимости потребления приманки. Если такая
зависимость линейна, то найденные при разных
сроках значения трофической активности могут
быть стандартизированы путем приведения к
единой размерности. В противном случае такие

преобразования некорректны и также могут быть
причиной ошибочных выводов.

Цель нашей работы – анализ характера зави-
симости степени потребления приманки почвен-
ными сапрофагами от длительности ее экспони-
рования на фоновой и сильно загрязненной тер-
ритории. Мы тестируем гипотезу о линейной
форме такой связи, по крайней мере в пределах
определенного временного интервала, причем как
на фоновых, так и на загрязненных участках, пред-
полагая, что загрязнение влияет только на угол на-
клона прямой. Кроме того, мы решаем задачу на-
хождения оптимального срока для BLT, при кото-
ром различия между фоновыми и загрязненными
участками проявляются наиболее сильно.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район исследований. Работа выполнена в юж-

ной тайге, в районе воздействия многолетних ат-
мосферных выбросов Среднеуральского медепла-
вильного завода, на двух участках елово-пихтового
леса: фоновом (30 км к западу от источника выбро-
сов) и загрязненном (1 км).

Многолетнее (с 1940 г.) поступление с атмо-
сферными выбросами тяжелых металлов (Cu, Pb,
Cd, Zn, Fe и др.) и металлоидов (As) вблизи завода
привело к многократному (на один–два порядка
величин) превышению их фонового содержания
в верхних почвенных горизонтах (табл. 1). Соче-
тание столь высоких концентраций с подкисле-
нием среды из-за выбросов оксидов серы и азота,
причем в условиях естественно слабокислых почв,
вызвало особенно драматичные последствия для
наземных экосистем, неоднократно описанные
ранее [24–30]. Фоновый участок характеризует от-
носительно ненарушенное состояние лесных эко-
систем, загрязненный – крайние варианты их тех-
ногенной дигрессии. Важные для интерпретации
результатов показатели почв, растительности и
почвенной фауны приведены в табл. 1.

Хотя с 2010 г., вследствие реконструкции пред-
приятия, выбросы почти прекратились, вблизи
завода пока не произошло ни снижения содержа-
ния металлов в почве [26], ни восстановления
растительности [24]. Вместе с тем из-за нормали-
зации кислотности [26] в последние годы началось
восстановление сообществ почвенных беспозво-
ночных: в частности, дождевые черви [30, 31] и
связанный с ним европейский крот [32] продви-
нулись ближе к заводу. Впрочем они пока отсут-
ствуют на исследованном в данной работе загряз-
ненном участке.

Измерения в поле. Для BLT использовали стан-
дартные приманочные пластины – полоски из
твердого пластика длиной 12 см с 16 отверстиями
диаметром 1.5 мм (расположены через каждые
5 мм), которые предварительно заполняли при-
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манкой – влажной пастой из смеси порошка ли-
стьев крапивы и микрокристаллической целлюло-
зы (в соотношении 3 : 7). Заполненные приманкой
пластины сушили при комнатной температуре в
течение двух суток.

Измерения трофической активности проведе-
ны в первой половине вегетационного сезона
2019 г.: начало ‒ 29 мая, завершение ‒ 13 июня.
По данным ближайшей метеостанции (г. Ревда)
среднесуточная температура воздуха в этот пери-
од (совокупно в мае–июне) составила 13.4°С,
сумма осадков – 91 мм, что близко к климатиче-
ской норме (последние 60 лет) – 12.9°С и 119 мм
соответственно.

На каждом участке было заложено по 4 микро-
площадки размером 25 × 25 см. Место размеще-
ния микроплощадок выбирали случайно, рассто-
яние между ними в пределах участка составило
15–25 м. На каждой микроплощадке было уста-
новлено по 25 пластин в узлах регулярной сетки с
шагом 5 см, всего – 200 пластин.

В месте установки пластины предварительно
делали надрезы острым ножом в подстилке и гу-
мусовом горизонте. Пластины устанавливали
строго вертикально, верхнее отверстие соответ-
ствовало глубине 0.5 см от поверхности подстил-
ки. Пластины безвозвратно извлекали на 3, 6, 9,
12 и 15-е сутки. С каждой микроплощадки в каж-

Таблица 1. Характеристика участков

Примечание. ПП – пробная площадь, * – кислоторастворимые формы, ** – обилие для удаления 1 км от завода, где прово-
дился BLT (в цитируемой работе приведено обилие для удаления 1–2 км).

Показатель
Участок Источник 

информациифоновый загрязненный

Местоположение, ландшафт N 56°47′51″, E 59°25′03″, 455 м над 
ур. м., 30 км от завода. Елово-пих-
товый лес на водоразделе рек 
Большая Талица и Белый Атиг

N 56°50′37″, E 59°52′44″, 370 м 
над ур. м., 1 км от завода. 
Елово-пихтовый лес в нижней 
части восточного склона Шай-
танского увала

 [27]

Характер древостоя Состав: Abies sibirica – 50%, Picea 
obovata – 20%, Populus tremula – 
20%, Betula spp. – 10%. Возраст – 
100 лет. Запас – 413 м3/га

Состав: Picea obovata – 50%, 
Abies sibirica – 30%, Betula spp. – 
10%, Salix spp. – 10%. Возраст – 
77 лет. Запас – 113 м3/га

 [29]

Характер травяно-кустар-
ничкового яруса

60.8 видов на ПП, доминанты: 
Oxalis acetosella, Dryopteris spp.,
Calamagrostis arundinacea,
Aegopodium podagraria, Ajuga reptans

6.8 видов на ПП, абсолютно 
доминирует Agrostis capillaris

 [24, 27]

Тип почвы Albic Retisol (Cutanic) Stagnic Retisol (Cutanic, Toxic)  [26]
Доминирующая форма гумуса Dysmull Eumor  [25]
Мощность подстилки, см 1.5 5.0  [25]
Содержание в подстилке*, 
мкг/г:

Cu 37.3 3484.3  [25]
Pb 67.3 2462.5  [25]
Cd 2.4 16.6  [25]

pH водный подстилки 5.9 4.9  [25]

Обилие, экз/м2:
дождевые черви 377.5 0**  [30]
энхитреиды 1005.3 4.1  [30]
диплоподы 11.3 3.4  [30]
гастроподы 337.4 0.4  [30]
проволочники 58.3 71.7  [30]
личинки длинноусых 
двукрылых

103.8 34.2  [30]

коллемболы 35333 12376  [34]
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дый срок случайным образом (использовали ге-
нератор случайных чисел, реализованный в Mic-
rosoft Exel) извлекали по 5 пластин. Далее пласти-
ны просматривали в лаборатории, визуально
оценивая степень перфорирования каждого от-
верстия, т.е. степень потребления приманки са-
профагами, по пятибалльной шкале: 0 – не трону-
то; 0.25 – съедено примерно 25% площади; 0.5 –
50%; 0.75 – 75%; 1 – перфорировано полностью.
Такая дробная шкала, в отличие от традиционной
двухбалльной, позволяет интерпретировать полу-
чаемые усредненные значения не просто как
условный показатель трофической активности
сапрофагов, а как скорость потребления ими
приманки.

Анализ данных. Трофическую активность рас-
сматривали как для всей пластины в целом (т.е.
16 отверстий, 8.0 см глубиной), так и отдельно по
4 последовательным слоям (т.е. по 4 отверстия в
каждом 2-см слое). Различия между участками,
слоями и сроками экспонирования оценивали с
помощью трехфакторного ANOVA, между срока-
ми экспонирования и микроплощадками в пре-
делах каждого участка – двух двухфакторных
ANOVA, между отдельными сроками – несколь-
ких однофакторных ANOVA. В необходимых слу-
чаях применяли поправку на неоднородность
дисперсии (метод Уайта), а для величины потреб-
ления приманки использовали угловое преобра-
зование долей. Связь трофической активности с
длительностью экспонирования аппроксимиро-
вали линейной регрессией. Величину эффекта
относительно фоновой территории рассчитывали
как отношение откликов (log Response Ratio, на-
туральный логарифм); значимыми считали эф-
фекты, для которых 95%-ный доверительный ин-
тервал не включал ноль. Учетной единицей во
всех случаях была микроплощадка, т.е. среднее
значение по 5 пластинам. Поскольку расстояния
между пластинами в пределах микроплощадки
существенно (в 300–500 раз) меньше расстояний
между микроплощадками в пределах участка,
микроплощадки корректно рассматривать как
независимые повторности. Статистический ана-
лиз выполнен в среде вычислений R 3.6.3.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В среднем по всем слоям трофическая актив-

ность на загрязненном участке была значимо ни-
же, чем на фоновом (трехфакторный ANOVA:
F1;120 = 223.7, p ! 0.001). Однако для разных слоев
различия между участками не были одинаковы-
ми, так же как и между участками в разные сроки:
значимы взаимодействия “участок × слой”
(F3;120 = 33.6; p ! 0.001) и “участок × срок” (F4;120 =
= 8.8, p < 0.001). Эту ситуацию хорошо визуализи-
руют доверительные интервалы величин эффек-
тов: для слоя I загрязненный участок значимо отли-

чался от фонового во все сроки, слоя II – только для
9, 12 и 15 дней, слоя III – только для 9 и 12 дней, а
для слоя IV различия между участками во все сро-
ки были незначимы (рис. 1).

Для всех слоев величина эффекта изменялась
во времени нелинейно: вначале увеличивалась, а
затем уменьшалась. Максимальные различия
между участками, вне зависимости от слоя, отме-
чены для 9 дней экспонирования: при этой дли-
тельности активность на фоновом участке была
выше, чем на загрязненном для пластины цели-
ком в 21 раз, в слое I – в 81 раз, в слое II – в 14 раз,
в слое III – в 13 раз, в слое IV – в 5 раз.

На фоновом участке доля потребленной при-
манки закономерно увеличивалась во времени,
тогда как на загрязненном зависимость отсут-
ствовала (см. рис. 1). В первом случае влияние
срока экспонирования было статистически зна-
чимо для всех слоев, во втором – незначимо
(табл. 2).

На фоновом участке временную зависимость
трофической активности можно удовлетвори-
тельно аппроксимировать прямой: для пластины
целиком скорректированный R2 равен 0.63, коэф-
фициент наклона – 3%/день, p < 0.01. Хотя пяти то-
чек во времени недостаточно для строгого анализа
формы зависимости, очевиден ее выход на плато на
последних сроках экспонирования: трофическая
активность для 12 и 15 дней значимо не различалась
(однофакторные ANOVA) как для пластины цели-
ком, так и по отдельным слоям (p = 0.318–0.992).

В противоположность различиям между сро-
ками экспонирования влияние пространствен-
ной неоднородности было статистически значи-
мо на загрязненном, но не на фоновом участке
(кроме двух нижних слоев) (см. табл. 2). Взаимо-
действие факторов “срок × микроплощадка” во
всех случаях незначимо, т.е. доля потребленной
приманки зависела (на фоновом участке) или не
зависела (на загрязненном) от времени одинако-
во на всех микроплощадках.

Коэффициент вариации, оценивающий степень
пространственной неоднородности в масштабе де-
сятков метров, был существенно (в 2–8 раз) больше
на загрязненном участке по сравнению с фоновым
(рис. 2). На фоновом участке он уменьшался во
времени, а на загрязненном был стабильно высок.

На фоновом участке трофическая активность
резко убывала с глубиной во все сроки экспони-
рования: например, для 9 дней активность в слое
II была в 1.7 раза ниже по сравнению со слоем I, в
слое III – в 6.1 раза, в слое IV – в 8.4 раза. Коэф-
фициент наклона прямой, аппроксимирующей вре-
менную зависимость, также закономерно умень-
шался с глубиной: в слое I он составлял 4.4%/день
(p < 0.01), в слое II – 3.8%/день (p < 0.01), в слое III –
2.2%/день (p < 0.01), в слое IV – 1.4%/день (p =
= 0.027). В этом же направлении снижалась и на-
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Рис. 1. Трофическая активность почвенных сапрофагов (слева, доля потребленной приманки, % от исходного) и ве-
личина эффекта (справа, логарифм отношения откликов) в зависимости от длительности экспонирования приманки.
Участки: 1 – фоновый, 2 – загрязненный; I–IV – слои: I – 1–4 отверстия (0.5–2.0 см от поверхности подстилки), II –
5–8 (2.5–4.0 см), III – 9–12 (4.5–6.0 см), IV – 13–16 (6.5–8.0 см), I–IV – 1–16 (0.5–8.0 см, т.е. пластина полностью).
Планки погрешностей: для трофической активности – ошибка среднего, для величины эффекта – 95%-ный довери-
тельный интервал. Учетная единица – микроплощадка (n = 4).
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дежность линейной аппроксимации: в слое I
скорректированный R2 был равен 0.65, в слое II –
0.58, в слое III – 0.37, в слое IV – 0.20. На загряз-
ненном участке вертикальная стратификация
трофической активности не выражена: во всех
слоях значения близки.

ОБСУЖДЕНИЕ

Основной результат нашей работы заключает-
ся в выводе о кардинальном различии характера
динамики потребления приманки на фоновом и
загрязненном участках. В первом случае трофи-
ческая активность была линейно связана с дли-
тельностью экспонирования в интервале от 3 до

12 сут, во втором – связь отсутствовала. Это ло-
гично связать с изменением не только обилия, но
и состава сообществ сапрофагов под действием
загрязнения.

Состав потребителей приманки. В экосистемах
умеренного климата основными потребителями
приманки считают дождевых червей и энхитреид,
в существенно меньшей степени – микроартро-
под (коллембол и орибатид) [11, 20, 33]. Помимо
упомянутых групп, экспериментально доказано
также потребление приманки мокрицами [1]. Хо-
тя других сапрофагов специально не тестировали,
потенциальными потребителями могут быть ди-
плоподы, гастроподы, личинки ряда семейств
жесткокрылых (Elateridae и др.) и длинноусых

Таблица 2. Результаты двухфакторных ANOVA для различий между сроками экспонирования и микроплощад-
ками на фоновом и загрязненном участках

Примечание. Приведен F-критерий Фишера, в скобках – достигнутый уровень значимости; dffactor – число степеней свободы
фактора; dferror = 12. Для доли потребленной приманки использовано угловое преобразование. Слой: I – 1–4 отверстия (0.5–
2.0 см от поверхности подстилки), II – 5–8 (2.5–4.0 см), III – 9–12 (4.5–6.0 см), IV – 13–16 (6.5–8.0 см), I–IV – 1–16 (0.5–8.0 см,
т.е. пластина полностью).

Слой

Участок и источник изменчивости

фоновый загрязненный

время (T),
dffactor = 1

микроплощадка (P), 
dffactor = 3

T × P,
dffactor = 3

время (T),
dffactor = 1

микроплощадка (P), 
dffactor = 3

T × P,
dffactor = 3

I–IV 37.9 (<0.001) 2.6 (0.100) 0.4 (0.764) 3.6 (0.084) 22.5 (<0.001) 1.1 (0.391)
I 28.5 (<0.001) 1.1 (0.379) 0.2 (0.901) 2.9 (0.116) 7.4 (0.004) 0.9 (0.448)
II 31.8 (<0.001) 1.7 (0.226) 1.1 (0.370) 3.0 (0.110) 9.9 (<0.001) 0.5 (0.690)
III 20.1 (<0.001) 3.6 (0.047) 1.0 (0.439) 0.1 (0.716) 20.6 (<0.001) 0.1 (0.983)
IV 18.0 (<0.001) 5.9 (0.011) 2.4 (0.117) 4.0 (0.070) 11.5 (<0.001) 1.1 (0.406)

Рис. 2. Коэффициент вариации трофической активности для приманочной пластины целиком при разных сроках экс-
понирования. Участки: 1 – фоновый, 2 – загрязненный. Учетная единица – микроплощадка (n = 4).
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двукрылых (Diptera, Nematocera: Tipulidae, Limo-
niidae, Bibionidae, Sciaridae, Сhironomidae, Ceci-
domyiidae и др.).

Мокрицы в темнохвойных лесах района наших
исследований отсутствуют. В отношении микро-
артропод мнения противоречивы: при высокой
численности коллембол (108–375 тыс. экз/м2) в
мезокосмах была обнаружена прямая связь между
их обилием и величиной потребления приманки
для 15–25 дней экспонирования [11], но при низ-
кой (1.4–12.7 тыс. экз/м2) – связь отсутствовала
даже на 60-й день [21]. В другом лабораторном
эксперименте при 14-дневном экспонировании
приманка оставалась абсолютно нетронутой и
при более высокой численности коллембол (34–
49 тыс. экз/м2) [20]. В натурных экспериментах
также не обнаружили связи результатов BLT ни с
обилием коллембол, ни орибатид [33]. По дан-
ным Н.А. Кузнецовой [34], обилие коллембол на
загрязненных участках района наших исследова-
ний составляло 12 тыс. экз/м2. При такой числен-
ности заметное участие этой группы в потребле-
нии приманки на загрязненной территории при
3–15 днях экспонирования маловероятно.

Загрязнение почвы металлами в районе воз-
действия выбросов рассматриваемого медепла-
вильного завода негативно влияет на все группы
сапрофагов, но наиболее сильно – на дождевых
червей (см. табл. 1). На фоновой территории они
доминируют среди крупных беспозвоночных, то-
гда как вблизи завода исчезают [30, 35]. Обилие
других потенциальных потребителей приманки
(энхитреиды, диплоподы, гастроподы) на загряз-
ненной территории сильно снижено, но они не
исчезли полностью. В отношении энхитреид, за-
нимающих промежуточное положение между ме-
зо- и микрофауной, необходимо подчеркнуть,
что наше заключение касается только крупных
особей (более 2 мм), учитываемых при ручном
разборе проб. Для района исследований мы не
располагаем результатами влажной выгонки эн-
хитреид в составе микрофауны, численность ко-
торых может составлять десятки тысяч особей на
1 м2 [36]. Впрочем по аналогии с территориями
вблизи других медеплавильных заводов, где оце-
нивали численность энхитреид влажной выгон-
кой [36, 37], можно ожидать, что обилие и этой
размерной группы сильно снижено на загрязнен-
ном участке. С другой стороны, пространствен-
ное распределение энхитреид может быть очень
неравномерным, особенно в условиях загрязне-
ния [37], поэтому нельзя исключить их локально
высокой плотности вблизи пластин.

Личинки жуков-щелкунов и длинноусых дву-
крылых (за исключением Tipulidae и Limoniidae) –
это единственные группы среди крупных сапро-
фагов, обилие которых не сильно снижено или
даже увеличено вблизи завода [30, 35]. Особо сле-

дует оговорить возможную роль в потреблении
приманки личинок щелкунов (проволочников).
С одной стороны, специфика строения их рото-
вого аппарата не позволяет считать эту группу по-
требителями приманки sensu stricto: наличие
“оральных фильтров” обусловливает питание ис-
ключительно жидкостью, которую личинки выдав-
ливают из корней и других субстратов мощными
режущими мандибулами [38]. С другой стороны, по
нашим неформализованным наблюдениям, при
достаточном увлажнении почвы приманка в отвер-
стиях пластин очень мягкая (“кашеобразная”), по-
этому нельзя исключить ее чисто механическое
повреждение или даже выдавливание из отвер-
стий при попытках проволочников отжать из нее
жидкость. Дополнительным аргументом в пользу
этого может быть характерное для проволочни-
ков активное поисковое поведение и интенсив-
ные перемещения в почве, в которых основную
роль играет головная капсула [38]. По современ-
ным представлениям для большинства щелкунов
на личиночной стадии характерна полифагия, в
том числе детритофагия [39], хотя ранее часть ви-
дов считали исключительно фитофагами, а часть –
зоофагами. Доминирующие в районе исследова-
ний виды (Athous subfuscus и Dalopius marginatus)
[35] также отнесены к полифагам [39].

Таким образом, на основании документиро-
ванных изменений структуры сообществ круп-
ных почвенных беспозвоночных, произошедших
под действием загрязнения, можно предполо-
жить, что на сравниваемых участках приманку
потребляют разные группы сапрофагов: на фоно-
вой территории – дождевые черви и энхитреиды,
на загрязненной – личинки длинноусых двукры-
лых, проволочники и, возможно, мелкие энхит-
реиды. Участие на загрязненной территории
крупных энхитреид, диплопод и гастропод нельзя
исключить полностью, но оно менее вероятно из-
за их очень низкого обилия.

Вертикальная стратификация. Различия верти-
кального распределения трофической активно-
сти на фоновых и загрязненных участках соответ-
ствуют разному характеру вертикальной стратифи-
кация беспозвоночных. На фоновой территории
абсолютно доминируют (90% по численности) эпи-
гейные виды червей (главным образом Perelia diplo-
tetratheca), а эндогейные виды (Aporrectodea rosea,
Perelia tuberosa) менее обильны [35]. Это определяет
значительно более высокую трофическую актив-
ность в лесной подстилке и верхних слоях гумусо-
вого горизонта по сравнению с нижними. На за-
грязненной территории большинство беспозвоноч-
ных обитает исключительно в лесной подстилке
[40], которая не дифференцирована на подгори-
зонты и представляет собой относительно одно-
родный слой из сохранившего исходную структу-
ру растительного опада без видимых следов зоо-
генной трансформации [25]. Ее мощность в
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среднем равна 5 см (до 8–11 см) [25], т.е. почти все
отверстия приманочных пластин приурочены
именно к этому горизонту. Именно поэтому на
загрязненном участке нет резкого убывания тро-
фической активности с увеличением глубины
расположения отверстий.

Форма временнóй зависимости. Наша исходная
гипотеза о линейной форме зависимости между
величиной потребления приманки и длительно-
стью экспонирования подтвердилась только для
фоновой территории (см. рис. 1 и табл. 2). В лабо-
раторных экспериментах с энхитреидами и на-
тивной почвенной фауной такая же линейная
форма (в диапазоне от 3 до 14 дней) была установ-
лена для оптимальной температуры и влажности
почвы, но при менее благоприятных условиях за-
висимость отличалась от линейной [20]. Анало-
гичный вывод можно сделать и по результатам
BLT в трех природных зонах: в интервале от 3 до
14 дней зависимость была линейной в неморальных
ельниках, оптимальных по условиям увлажнения
для крупных почвенных сапрофагов [22, 23], но в
менее благоприятных местообитаниях – в засуш-
ливых биотопах на побережье Черного моря или в
холодных переувлажненных лесах на побережье
Белого моря – она отличалась от линейной [22].
Прослеживается аналогия между загрязненными
участками и неблагоприятными для почвенных
беспозвоночных местообитаниями естественно-
го генезиса.

Наличие в фоновых условиях четко выражен-
ного линейного участка в зависимости трофиче-
ской активности от длительности экспонирова-
ния может свидетельствовать об однородности во
времени процессов, которые лежат в основе BLT.
Величина потребления приманки в локальной
точке размещения пластины – это результирую-
щая двух составляющих: наличия потребителей в
ближайшей окрестности пластины в момент ее
установки и средней по времени дистанции их
перемещения. В свою очередь вероятность при-
сутствия потребителей возле пластины в момент
установки определяется их обилием и неравно-
мерностью распределения в пространстве. Сред-
няя дистанция перемещения зависит от размеров
организмов, их специфики в отношении локомо-
ции и поискового поведения, плотности и пороз-
ности почвы, ее влажности, наличия других до-
ступных для потребления субстратов и многих
других факторов. Другими словами, начальный
период экспонирования – это “моментальный
снимок” пространственного распределения по-
требителей приманки, а в дальнейшем, из-за пе-
ремещения животных, эти “снимки”, накладыва-
ясь друг на друга, формируют обобщенную оцен-
ку трофической активности.

Исходя из такой модели можно заключить, что
на фоновой территории обилие сапрофагов высо-

кое и они относительно равномерно распределе-
ны в пространстве, поскольку уже на третий день
зафиксировано значительное потребление при-
манки. Кроме того, высокое обилие сочетается с
большой подвижностью беспозвоночных, о чем
свидетельствует четко выраженное линейное уве-
личение потребления приманки от 3-го к 9-му дню.
На загрязненной территории резко снижены и
обилие сапрофагов (нулевое или чрезвычайно
низкое потребление приманки в начальный пе-
риод), и средняя дистанция их перемещений (от-
сутствие зависимости потребления приманки от
времени). В свою очередь небольшая величина
средней дистанции может быть следствием умень-
шения и размеров сапрофагов (из-за изменения их
состава), и их двигательной активности. Кроме то-
го, отсутствие зависимости потребления приманки
от времени также может быть следствием низкой
плотности и/или высокой агрегированности бес-
позвоночных в пространстве, о чем свидетель-
ствуют высокие значения коэффициентов вариа-
ции (см. рис. 2). Наша экспериментальная схема
не позволяет строго разделить все эти составляю-
щие – для этого необходимы специальные иссле-
дования.

Выход на плато зависимости потребления
приманки от времени после 12 дней экспониро-
вания (см. рис. 1) может быть следствием не толь-
ко исчерпания субстрата для потребления, но и
потери приманкой аттрактивности для беспозво-
ночных. Для верхнего 2-см слоя правдоподобно
первое объяснение, поскольку в нем потребление
приманки превышает 80%. Однако в нижележа-
щих слоях потребление существенно меньще.
Поскольку для них 15-й день также не отличается
от 12-го дня, это косвенно свидетельствует о
справедливости второй причины, но может быть
следствием большой пространственной неодно-
родности потребления приманки (см. табл. 2).
Для выявления причин насыщения временнóй
зависимости также необходимы специальные ис-
следования.

Методические следствия. Основное методиче-
ское следствие наших результатов заключается в
возможности выбора оптимального срока для
BLT. Максимальные различия между загрязнен-
ными и фоновыми участками, т.е. наиболее выра-
женное влияние загрязнения на трофическую ак-
тивность сапрофагов, обнаружено при 9-дневном
экспонировании. Следовательно, длительность
экспонирования следует выбирать вблизи от этой
величины, по крайней мере в диапазоне 7–11 дней.
Отклонение от него как в большую, так и в мень-
шую сторону увеличивает риск ошибки второго
рода при проверке статистических гипотез, т.е.
можно сделать ошибочное заключение об отсут-
ствии влияния загрязнения на трофическую ак-
тивность.
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Другой методический аспект связан с вопро-
сом о допустимости приведения к единой размер-
ности результатов BLT, выполненных при неоди-
наковых сроках экспонирования. Такую процедуру
с помощью линейной интерполяции выполняют
достаточно часто: например, при реальной длитель-
ности от 7 до 10 дней скорость выразили в %/7 дней
[41], от 15 до 43 дней – в %/10 дней [11], от 33 до
42 дней – в %/28 дней [16]. Корректность такого
преобразования полностью определяется тем,
“попадают” ли реальный и интерполированный
сроки на линейный участок временнóй зависи-
мости. В нашем случае интерполяция корректна,
во-первых, только для фоновой территории, во-
вторых, только в диапазоне от 3 до 12 дней. Это
означает, что при необходимости можно пере-
считывать значения для фонового участка, но не
для загрязненного, причем только убедившись в
принадлежности срока экспонирования линей-
ному участку, а не выходу на плато.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Характер зависимости доли потребленной при-

манки от длительности экспонирования карди-
нально различается между фоновой территорией,
где зарегистрирована четкая линейная связь, и за-
грязненными участками, где связь отсутствует. Это
обусловлено не только разницей в обилии, но и в
составе сообществ почвенных сапрофагов.

Из наших результатов вытекают два важных
методических следствия. Во-первых, длитель-
ность экспонирования влияет на выводы о величи-
не и статистической значимости различий между
фоновой и загрязненной территориями. Различия
между сравниваемыми участками максимально
проявляются при сроке 9 дней, поэтому именно
вблизи него, т.е. в диапазоне 7–11 дней, целесооб-
разно выбирать продолжительность BLT. Отклоне-
ния от этого интервала как в большую, так и
меньшую сторону нежелательны: при большей
длительности занижается скорость потребления
приманки на фоновой территории, при меньшей
сильно сказывается стохастичность процессов на
загрязненных участках, обусловленная низким
обилием сапрофагов и неравномерностью их
пространственного распределения. Во-вторых,
следует осторожно применять расчетные преоб-
разования исходных значений трофической ак-
тивности с целью их приведения к единой раз-
мерности: допустимо пересчитывать фоновые
значения для приведения к сроку экспонирова-
ния на загрязненном участке, но не наоборот.

Необходимо подчеркнуть, что в нашей работе
трофическая активность почвенных сапрофагов
не была лимитирована климатическими фактора-
ми, поскольку погодные условия оказались близ-
ки к климатической норме. Кроме того, именно
на начало вегетационного периода, когда были

проведены измерения, обычно приходится пик
обилия крупных почвенных беспозвоночных.
Следовательно, сделанные выводы касаются
именно такой ситуации, и необходима их верифи-
кация для не столь оптимальных условий, напри-
мер засушливых или холодных периодов. Важно
также оценить воспроизводимость результатов в
других типах растительных сообществ и других
природных зонах, помимо исследованных южно-
таежных ельников.

С одной стороны, наши результаты касаются
частного случая – загрязненных территорий
вблизи конкретного медеплавильного завода. Од-
нако, с другой стороны, сильно загрязненные тя-
желыми металлами территории по степени влия-
ния на функциональную активность почвенной
фауны аналогичны другим негативным видам ан-
тропогенных воздействий. В любом случае в на-
шей работе продемонстрирована важность и пер-
спективность “инкорпорирования” времени в
BLT: это позволяет не только избежать смеще-
ний, но и получить дополнительную информа-
цию (например, длительность лаг-периода, угол
наклона прямой, время выходя зависимости на
плато), которая может быть полезной в оценке
здоровья почв.
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bait-lamina test. Работа выполнена в рамках государ-
ственного задания Института экологии растений и
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