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На основе анализа зависимостей “доза–эффект” при воздействии широкого диапазона концентра-
ций сульфата меди по корневому тесту оценена металлоустойчивость семенного потомства двух
морфологических форм Taraxacum officinale Wigg. s.l., произрастающих в фоновых условиях и при
техногенной трансформации среды (промышленные отвалы). Поскольку на исследованных участ-
ках ранее были установлены различия в обилии и соотношении в ценопопуляциях этих форм, а так-
же в уровнях накопления ими меди, то предполагалось, что они различаются и по металлоустойчи-
вости семенного потомства. Показано, что средние значения эффективных концентраций сульфата
меди, угнетающих рост корня проростков на 10, 50 и 90%, не различались между исследуемыми
участками и морфологическими формами одуванчика.
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Способность растительных популяций поддер-
живать численность при загрязнении среды тяже-
лыми металлами (ТМ) широко известна [1–4 и др.].
Несмотря на то, что продолжительность функци-
онирования промышленных предприятий как
источников загрязнения среды пренебрежимо
мала по сравнению с эволюционными масштаба-
ми времени, результаты исследований этой про-
блемы свидетельствуют об адаптации растений к
антропогенной трансформации среды обитания
[5, 6]. Такая адаптация основана на снижении
проницаемости корневого барьера при поступле-
нии токсикантов в растительный организм [7, 8],
увеличении фертильности, плодовитости и др.
Многие работы [9–11] посвящены поиску разли-
чий между фоновыми и металлоустойчивыми по-
пуляциями и проверке гипотезы о том, что за-
грязнение может приводить к морфологической
или физиологической дифференциации за счет
репродуктивной изоляции, эффекта основателя
или отбора. Однако мало работ, в которых сравни-
вают пути адаптации внутривидовых форм [10, 14],
что свидетельствовало бы о возможных микроэ-

волюционных процессах в ценопопуляциях при
экстремальных условиях среды.

Более 20 лет мы исследуем ценопопуляции Ta-
raxacum officinale Wigg. s.l. на техногенно транс-
формированных территориях. Возникает вопрос,
что лежит в основе их длительного функциониро-
вания, которое проявляется в стабильности таких
популяционных параметров, как численность,
плотность и возрастной состав? Возможно, имеет
место определенная коррекция физиологических
параметров, связанных с устойчивостью к избыт-
ку ТМ и отбор по признаку металлоустойчивости.

Цель настоящей работы – на основе анализа
зависимостей “доза–эффект” выявить различия
между морфологическими формами и ценопопу-
ляциями одуванчика по реакции на концентра-
ции сульфата меди, угнетающие рост корня на 10,
50 и 90% (ЕСх). Обсуждаются две гипотезы: 1) в
градиенте техногенной трансформации происхо-
дит увеличение металлоустойчивости (т.е. увели-
чение ECx); 2) металлоустойчивость различается
между морфологическими формами T. officinale.
Вторая гипотеза основана на том, что соотноше-
ние численности форм одуванчика в пределах ис-
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следуемых ценопопуляций различается между
техногенно трансформированными и фоновыми
местообитаниями.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объект исследования. В качестве модельного

вида рассмотрен одуванчик лекарственный (Ta-
raxacum officinale Wigg. s.l.), семейство Asteraceae
Dumort. (Compositae Giseke). По типу полового
размножения – факультативный апомикт, трип-
лоид [15]. Как рудеральный вид имеет высокую се-
менную продуктивность и жизнеспособность
потомства. Исследуемые ценопопуляции представ-
лены двумя морфологическими формами: одуван-
чиками Дальштедта (T. off. f. dahlstedtii Lindb. fil.) и
гребенчатовидным (T. off. f. pectinatiforme Lindb. fil.).

Характеристика участков исследования. Семен-
ной материал собран в зоне аэрогенных выбросов
предприятий черной металлургии г. Нижний Та-
гил (Средний Урал). Ценопопуляции произраста-
ют на участках, представляющих градиент техно-
генной трансформации и различающихся рядом
физико-химических параметров почв, в том чис-
ле содержанием подвижных форм ТМ [16]. Хими-
ческий состав почв изучен в соответствии с атте-
стованными методами анализа в аккредитован-
ной лаборатории ИЭРиЖ УрО РАН (Аттестат
аккредитации № РОСС RU. 0001.515630). На ос-
нове концентраций тяжелых металлов в почвах и
расчетного индекса загрязнения (суммарного
коэффициента концентрации Z, выраженного в
относительных к фоновым значениям единицах)
были выделены зоны техногенной нагрузки с
расположенными в их пределах участками ис-
следования: фоновая (уч. Ф: Z = 1.0 отн. ед.), бу-
ферная (уч. Б: Z = 6.2 отн. ед.) и импактная (уч. И:
Z = 22.8 отн. ед.). Названия зон даны в соответ-
ствии с номенклатурой ЮНЕП [17].

По ландшафтным и почвенным условиям уча-
сток Ф относится к агроземам, расположен в аг-
роландшафтах с агродерново-подзолистыми поч-
вами (залежь возрастом более 20 лет), характери-
зуется средним плодородием и насыщенностью
основаниями, низкой и средней обеспеченно-
стью подвижными соединениями фосфора и ка-
лия, содержание легкогидролизуемого азота в агро-
земах среднее и низкое. Техноземы (участки Б, И)
расположены в техногенных ландшафтах (на про-
мышленных отвалах возрастом более 45 лет). Это
молодые почвы, формируемые по буроземному и
литоземному типам, обладают более высоким пло-
дородием. Насыщенность почв основаниями высо-
кая, в обменном комплексе преобладает кальций.
Обеспеченность обменными формами фосфора и
калия высокая и очень высокая, обеспеченность
азотом при слаборазвитой дернине низкая, при на-
личии дернины – высокая. Подробная характери-
стика ландшафтов, агрохимических свойств почв

и грунтов исследованных участков, а также содер-
жание тяжелых металлов в почве опубликованы
ранее [16].

Синтаксономическая характеристика сообществ:
Ф – безранговое сообщество Elytrigia repens [Stel-
larietea mediae/Molinio-Arrhenatheretea]; Б – без-
ранговое сообщество Trifolium pratense-Festuca
pratensis [Arrhenatheretalia]; И – безранговое сооб-
щество Tussilago farfara-Calamagrostis arundinacea
[Dauco-Melilotion/Agropyrion repentis]. Травяные
сообщества являются серийными, развивающи-
мися на залежах и отвалах. Видовое богатство
(шт.) сообществ: Ф – 25, Б – 47, И – 42. Суммар-
ное проективное покрытие (%) видов: Ф – 103.1,
Б – 148.4, И – 82.9. По флористическому составу
сообщество участка Б относится к луговой ста-
дии, сообщества И относятся к злаковой стадии
сукцессии. Различия в видовом богатстве и по-
крытии сообществ исследуемых участков, видимо,
связаны не только с сукцессионным возрастом, но
и неблагоприятными эдафическими условиями
участка И. Таким образом, исследованные цено-
популяции произрастают на территориях, разли-
чающихся по эдафическим и фитоценотическим
условиям.

Оценка металлоустойчивости. Семена собраны
в июне 2015 г. с 20 растений (потомство одного
растения – семья) каждой морфологической фор-
мы одуванчика, произрастающих в пределах ис-
следуемых ценопопуляций (всего 120 растений).
Проращивание семянок выполнено по проше-
ствии латентного периода в рулонной культуре
[18] с 8-го месяца после сбора семян. Опыты про-
водили в емкостях (50 мл) с растворами сульфата
меди при температуре 22–24°С и освещении лам-
пами дневного света в течение 12 ч.

Из-за большого объема работа разделена на
два эксперимента (март и май 2016 г.): в первом
участвовало 5 семей каждой формы и ценопопу-
ляции (всего 30) – при этом каждый вариант воз-
действия (семья × концентрация сульфата меди)
представлен одной емкостью с 40 семянками; во
втором – по пять семей каждой формы и ценопо-
пуляции (всего 30). Каждый вариант представлен
тремя емкостями с 15 семянками. Девять семей
включены в оба эксперимента (для оценки воз-
можной систематической ошибки).

В качестве контрольного раствора использова-
ли 5 × 10–4 М Са(NO3)2 + 1 × 10–3 M KCl, на кото-
ром все потомство культивировали первые семь
дней, после чего измеряли максимальную длину
корня. Затем все растения переносили на кон-
трольный и опытные растворы. Опытные растворы
готовили с добавлением СuSO4 в концентрациях:
0.08; 0.10; 0.13; 0.18; 0.26; 0.31; 0.34; 0.45; 0.51 мг/л.
После 10 дней культивирования у каждого про-
ростка была измерена максимальная длина кор-
ня. В качестве результирующего параметра при-
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нят прирост корня за 10 дней. Всего было иссле-
довано 12539 проростков.

Статистический анализ выполнен в ПО R v.3.2.3.
Поскольку любая математическая модель – это
приближение реального биологического процес-
са, то один и тот же массив данных может быть
одинаково хорошо аппроксимирован разными
моделями, каждая из которых способна описывать
разные участки диапазона концентраций токси-
канта. Вследствие этого стандартом в современной
токсикологии стал мультимодельный подход, в
котором используют несколько конкурирующих
моделей, строго оценивая их соответствие исход-
ным данным, например с помощью информацион-
ного критерия Акаике (AIC). На основе токсико-
метрических параметров, рассчитанных с помощью
каждой модели, определяли среднее значение этих
параметров с учетом доброкачественности (good-
ness) каждой из них. Использование только одной
модели для описания разных массивов данных
может быть ошибочным, поскольку форма зави-
симости “доза–эффект”, как правило, индивиду-
альна.

В нашем случае зависимость прироста корня
от концентрации сульфата меди для каждой се-
мьи аппроксимировали следующими функция-
ми: модели Вейбулла c разными формами асим-
метрии, лог-нормальная модель, модели Цедер-
грин-Рица-Штрайбига, модель Брэйна-Козенса
и модель экспоненциального затухания [19] с ис-
пользованием пакета drc v.2.2-1 [20]. Нижний
предел прироста корня приравнивали нулю. Со-
ответствие каждой модели исходным данным
оценивали с помощью информационного крите-
рия AIC, который трансформирован в AIC-вес,
интерпретируемый как вероятность того, что мо-
дель лучшая из всего набора исследованных [21].

По результатам моделирования в список лучших
для 42 семей вошли частные случаи модели Це-
дергрин-Рица-Штрайбига, модель экспоненци-
ального затухания, а также модели Вейбулла c
разными формами асимметрии. Для семи семей
успешная аппроксимация зависимости была воз-
можна только с помощью линейной модели.

На основе каждой из моделей для семьи рас-
считывали EC10, EC50 и EC90 (пример на рис. 1),
затем их усредняли для отдельной семьи с учетом
AIC-весов использованных моделей. Поскольку в
каждую выборку ECx вошло 9–10 семей, что недо-
статочно для использования параметрических
методов анализа, то ECx разных форм и ценопо-
пуляций одуванчика сравнивали с помощью те-
ста Манна-Уитни с контролем вероятности лож-
ных отклонений FDR при множественных про-
верках гипотез.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Стабильное существование Taraxacum officina-
le Wigg. s.l. на исследуемых участках свидетель-
ствует о его достаточной семенной продуктивно-
сти во всех ценопопуляциях, позволяющей под-
держивать необходимое обилие вида. Средняя
многолетняя плотность особей этого вида, оценен-
ная по количеству особей на 0.25 м2, в ценопопуля-
циях варьирует: Ф – от 14.22 ± 1.87 до 44.67 ± 5.77;
Б – от 13.67±1.94 до 85.89±17.1; И – от 11.44 ± 2.88
до 56.78 ± 4.52. Независимо от уровня загрязне-
ния на протяжении длительного периода (11 лет
наблюдений) ценопопуляции характеризуются
как молодые нормальные [22]. Циклические из-
менения возрастного состава, как правило, не со-
провождаются переходом ценопопуляций из од-
ного класса в другой и носят характер осцилляций.

Рис. 1. Пример зависимости “рост корня–концентрация сульфата меди” и ее аппроксимация моделями (1 – Цедер-
грин-Рица-Штрайбига, 2 – линейная, 3 – Вейбулла I, 4 – Вейбулла II, 5 – экспоненциального затухания) для одной
из семей T. officinale. На ось Х спроецированы EC10 (пунктирная линия), EC50 (штриховая линия) и EC90 (сплошная
линия), полученные с помощью разных моделей.
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Лишь в некоторые годы отмечены флуктуацион-
ные колебания возрастного состава, приводящие
к переходу ценопопуляций из класса молодых в
класс зреющих. Стабильное преобладание моло-
дых онтогенетических групп и сохранение онто-
генетических спектров, близких к базовому, неза-
висимо от уровня техногенной трансформации
почв свидетельствует о высокой устойчивости
онтогенетической структуры ценопопуляций как
к разным эдафическим условиям, так и погодным
факторам.

В структуре всех ценопопуляций более много-
численна форма T. off. f. dahlstedtii. В градиенте из-
менения качества среды происходит уменьшение
ее доли: Ф – 84.3 ± 1.2%; Б – 70.7 ± 3.0%; И –
62.5 ± 3.7%. Морфологические формы различа-
ются по уровням накопления ТМ, в т.ч. меди
(табл. 1). Хотя концентрации ионов меди в подзем-
ных и надземных органах T. officinale и не макси-
мальны для данного вида, но сопоставимы с кон-
центрациями в растениях из местообитаний, загряз-
ненных выбросами автотранспорта [23, 24; и др.], а
также сталелитейного и коксохимического заво-
дов [25]. При изучении внутривидовой диффе-
ренциации растений по накопительным особен-
ностям установлено, что при низких концентра-
циях меди в почве (0–100 мкг/г) ее содержание в
корнях у исследуемых форм одуванчика стати-
стически значимо не различается. При высоком
содержании меди в почве (более 100 мкг/г) дан-
ный показатель значимо выше у f. pectinatiforme
(p < 0.05) как в корнях, так и в листьях.

Различия в накоплении ТМ растениями в гра-
диенте техногенно трансформированной среды

отражают реакцию популяционной системы в це-
лом на изменение качества среды обитания. По-
скольку исследуемые территории различаются по
уровню ТМ в почвах, то остается открытым во-
прос существует ли отбор семян по металлорези-
стентности?

Ранее (1997–1998 гг.) в той же Притагильской
зоне на аналогичных участках с различным уров-
нем загрязнения почв ТМ были исследованы по-
казатели жизнеспособности и металлоустойчиво-
сти семенного потомства Taraxacum officinale
Wigg. s.l. [26]. Методом корневого теста в рулон-
ной культуре при одной, подобранной в предва-
рительном эксперименте дозе CuSO4 (100 мг/л) в
водном растворе были обнаружены статистически
значимые различия в длине корней проростков у
морфологических форм этого вида, произрастаю-
щих в градиенте загрязнения почв металлами. Од-
нако более корректная оценка металлоустойчиво-
сти растений возможна при экспериментальном
исследовании зависимости “доза–эффект” мето-
дом корневого теста проростков при широком
диапазоне концентраций металлов [6, 27, 28]. Дан-
ный метод позволяет оценить гетерогенность се-
менного потомства по доле металлорезистентных
семян в потомстве.

На примере 9 семей показано отсутствие си-
стематической ошибки оценок эффективных
концентраций, которая могла быть вызвана воз-
можными отличиями между условиями разных
экспериментов (непараметрический критерий
знаков: Z = 0.76; p = 0.44). С увеличением концен-
трации сульфата меди, вплоть до максимальной,
число выживших проростков не изменялось.

Таблица 1. Содержание меди в почве и органах T. officinale f. dahlstedtii (1) и f. pectinatiforme (2), мкг/г

Примечание. Приведены средние значения и стандартные ошибки среднего арифметического концентрации металлов в поч-
ве и органах T. officinale; в скобках – коэффициенты перехода; n – число проанализированных проб у каждой морфологиче-
ской формы одуванчика в пределах участка.

Форма

Участок

фоновый буферный импактный

57°57′50″ с.ш., 60°15′11″ в.д. 57°58′13″ с.ш., 59°58′35″ в.д. 57°54′14″ с.ш., 59°54′41″ в.д.

Почва, мкг/г

Cu2+ 12.6 ± 0.9 101.6 ± 11.13 951.49 ± 236.10

Корни (n = 20)
1 20.04 ± 1.86 29.54 ± 0.64 95.02 ± 6.25
2 15.23 ± 1.41 25.11 ± 0.54 190.04 ± 2.80

Листья (n = 20)
1 13.2 ± 1.71 (0.65) 11.3 ± 1.41 (0.38) 46.34 ± 1.43 (0.49)
2 11.3 ± 2.62 (0.74) 10.9 ± 3.14 (0.43) 83.62 ± 1.23 (0.44)

Семянки (n = 10)
1 20.66 ± 0.67 – 20.65 ± 1.45
2 20.12 ± 1.19 – 20.44 ± 1.11
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Средние значения одноименных эффективных
концентраций обеих форм T. officinale не различа-
лись между разными по уровню трансформации
участками (p > 0.91; рис. 2). Это свидетельствует о
том, что даже на максимально загрязненном участ-
ке семенное потомство растений не обладает повы-
шенной устойчивостью к избытку меди. Этому со-
ответствует и равный уровень накопления меди
семянками на фоновом и импактном участках у
обеих форм T. оfficinale (см. табл. 1).

Не установлено также значимых различий в
металлоустойчивости разных форм T. officinale в
пределах каждого участка (p > 0.94), несмотря на
разное содержание меди в подземных и надзем-
ных органах в импактных условиях (см. табл. 1,
рис. 2). Возможно, отсутствие различий в реак-
ции корневой системы проростков у обеих форм
одуванчика связано с тем, что предельная в на-
шем случае доза (EC90) почти на порядок меньше,
чем использованная ранее [26]. Не исключено, что
различия в корневых тестах могут проявиться при
существенно более высоких концентрациях ме-
талла, превышающих его реальные уровни в поч-
вах. Надо иметь в виду, что высокая вариабель-
ность реакций корневых систем одуванчика была
отмечена и другими авторами, согласно которым
репродуктивные показатели этого вида в зависи-
мости от погодных и временных параметров мо-
гут изменяться в десятки раз [29].

Не исключено также, что при исследуемых
уровнях загрязнения почв важную роль в форми-
ровании устойчивости к избытку ТМ играют ми-

коризные ассоциации со стресс-устойчивыми
видами микобионтов. Это предположение вы-
двигалось ранее [30] на основании данных по
микроскопии корня T. officinale из загрязненных
местообитаний.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ результатов на основании мультимо-

дельного подхода показал, что высокие концентра-
ции меди (до 900 мкг/г и выше) в почвах не оказы-
вают прямого влияния на развитие повышенной
металлоустойчивости (ECx) семенного потомства
Taraxacum officinale к этому металлу. Возможно, со-
отношения двух морфологических форм Taraxacum
officinale f. dahlstedtii и T. off. f. pectinatiforme в ценопо-
пуляциях, произрастающих в градиенте техноген-
ной трансформации среды, не являются след-
ствием различий только в металоустойчивости их
семенного потомства. Изменение внутривидовой
структуры популяций, вероятно, обусловлено
сменой эдафических и ценотических условий, в
том числе опосредованно вызванных повышен-
ными уровнями ТМ в почвах. Это определяет не-
обходимость дальнейших исследований внутри-
видовой изменчивости T. officinale, в частности по
показателям ценотической конкурентности и то-
лерантности к абиотическим факторам среды
(увлажнение, плодородие почвы и др.).

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-
ных УрО РАН, а также частично поддержана
Комплексной программой УрО РАН (проект

Рис. 2. EC10, EC50, EC90 форм T. off. f. dahlstedtii (а) и T. off. f. pectinatiforme (б) в ценопопуляциях участка Ф (сплошная
линия, черные круги), Б (пунктирная линия, белые ромбы), И (пунктирная линия, серые квадраты); представлены ме-
диана и размах.
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