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Тестировали гипотезы о том, что вблизи медеплавильного завода бархатницы Aphantopus hyperantus
и Coenonympha arcania накапливают металлы в бóльших концентрациях по сравнению с фоновой
территорией и что накопление металлов в организме имаго отрицательно коррелирует с длиной
крыла, но положительно – с флуктуирующей асимметрией длины крыла. Измеряли длину передне-
го крыла и индивидуальные концентрации Zn, Cu, Pb и Cd в организме имаго, отловленных на раз-
ном удалении от Среднеуральского медеплавильного завода (г. Ревда, Россия). Содержание метал-
лов достигает очень высоких уровней, причем концентрации Zn выше концентраций Cu и Pb на по-
рядок, а концентраций Cd – на два порядка. У обоих видов самцы накапливают металлы
значительно больше, чем самки. Максимальные концентрации Zn, Cu и Cd обнаружены вблизи за-
вода. Длина крыла либо не различалась между участками, либо была выше вблизи завода. Только
для самок одного из видов (A. hyperantus) обнаружена статистически значимая отрицательная связь
между концентрациями Cu и размером крыла. У обоих видов флуктуирующая асимметрия размеров
крыла не различалась между участками и не зависела от концентраций металлов на индивидуаль-
ном уровне.
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Негативные последствия загрязнения назем-
ных экосистем потенциально токсичными метал-
лами и металлоидами особенно заметны вблизи
крупных предприятий цветной металлургии. По-
этому вполне понятен интерес исследователей к
таким импактным территориям: их можно ис-
пользовать в качестве модельных ситуаций для
анализа механизмов устойчивости различных
объектов биоты к стрессирующим факторам и
проверки теоретических построений [1, 2]. Для
насекомых обычно регистрируют снижение чис-
ленности и разнообразия при приближении к ис-
точнику выбросов [3–7], хотя эта закономерность
наблюдается не всегда [8].

Насекомые-фитофаги способны аккумулиро-
вать поступающие с кормом металлы [9–11]. Фи-
зиологическая регуляция содержания неэссенци-
альных элементов, например Cd и Pb, ограниче-
на: они накапливаются в течение всей жизни и
даже при низких концентрациях могут оказывать
токсическое действие [12], в то время как содер-

жание незаменимых микроэлементов, например
Cu и Zn, может регулироваться в организме насе-
комых путем экскреции и связывания металлоти-
онеинами и другими соединениями [10, 13, 14].
Однако при поступлении, превышающем физио-
логические пределы регуляции, эти элементы
также способны накапливаться и вызывать фи-
зиологический стресс, выражающийся в сниже-
нии плодовитости самок [15], выживаемости гу-
сениц, увеличении длительности преимагиналь-
ного развития, уменьшении скорости роста и
размеров имаго [14, 16, 17].

Особый интерес представляет вопрос о влия-
нии загрязнения на размеры организмов, причем
как на уровне отдельных популяций [18], так и
всего сообщества [19]. Репродуктивный успех че-
шуекрылых, как и многих других насекомых, на-
прямую зависит от их размеров: крупные самки
откладывают больше яиц, крупные самцы, как
правило, имеют преимущество при конкуренции
за территорию или самок [20–22]. Поэтому ана-
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лиз изменчивости размеров организмов важен
для прогнозирования судьбы популяций на за-
грязненных территориях.

Одним из индикаторов стресса, в том числе
вызванного загрязнением металлами, считают
нарушение стабильности развития, т.е. уменьше-
ние способности организма противостоять слу-
чайным отклонениям при реализации “идеально-
го”, или “целевого”, фенотипа в ходе онтогенеза
[23–25]. В качестве меры стабильности развития
широко используют флуктуирующую асиммет-
рию (fluctuating asymmetry, FA), под которой по-
нимают небольшие ненаправленные случайные
отклонения признака от идеальной симметрии,
возникающие из-за стохастических эффектов
при развертывании программы развития орга-
низма [25].

На FA возлагали надежды как на опережающий
индикатор негативных изменений в популяциях,
что и подтвердили результаты мета-анализа: в це-
лом для насекомых FA может служить маркером
стресса [26]. Однако конкретно загрязнение метал-
лами чаще не влияло, чем влияло, на величину FA
[26]. У перепончатокрылых [27] и чешуекрылых
[18, 28], обитающих вблизи предприятий цветной
металлургии, отсутствовала связь FA с уровнем
загрязнения.

Как правило, влияние загрязнения на пара-
метры жизнеспособности насекомых (размеры
организма, плодовитость, смертность, скорость
развития, эффективность усвоения пищи и др.) и
FA в природных условиях оценивают на межгруп-
повом уровне. Обычно сравнивают выборки, ото-
бранные на разном удалении от точечного источ-
ника выбросов, предполагая, что на все объекты в
пределах конкретного участка стрессор действует
одинаково, а сила его воздействия различается
между участками. Однако практически всегда
участки различаются также и по действию других,
не учитываемых факторов, которые тем не менее
могут сильно и, возможно, разнонаправленно
влиять на жизнеспособность и FA. У хорошо лета-
ющих насекомых, в частности дневных чешуекры-
лых, различия между участками дополнительно мо-
гут нивелироваться в результате расселительной ак-
тивности имаго, особенно в ситуациях, когда
физическая протяженность градиента загрязнения
относительно невелика и отдельные участки распо-
ложены недалеко друг от друга. Поэтому перспек-
тивным представляется анализ влияния загрязне-
ния на жизнеспособность насекомых на индиви-
дуальном уровне, при котором в качестве меры
токсической нагрузки используют содержание
металлов в отдельных особях.

Данная работа посвящена двум широко распро-
страненным на Урале видам бархатниц (Lepidop-
tera: Nymphalidae) – Aphantopus hyperantus (Linnae-
us, 1758) и Coenonympha arcania (Linnaeus, 1761),

локальные группировки которых обитают в усло-
виях многолетнего загрязнения среды атмосфер-
ными выбросами крупного медеплавильного за-
вода. Из всей разнообразной локальной фауны
бархатниц только эти два вида сохраняются в не-
посредственной близости от завода. Конкретные
механизмы толерантности видов к прямому и
опосредованному действию загрязнения не изу-
чены. В частности, не известно, накапливают ли
эти виды металлы в потенциально токсичных
концентрациях или обладают физиологическими
механизмами их эффективного выведения. Кро-
ме того, вблизи завода гусеницы питаются злака-
ми-псевдометаллофитами, у которых в отличие
от истинных металлофитов эффективный корне-
вой барьер препятствует накоплению металлов в
листьях и стеблях [29].

Для ряда видов чешуекрылых показано [10,
14], что самцы и самки способны накапливать ме-
таллы в разной степени, однако для A. hyperantus и
C. arcania такие данные отсутствуют. Чтобы не
объединять потенциально гетерогенные по со-
держанию металлов группы в одну выборку, сам-
цов и самок анализировали отдельно. Наш под-
ход заключается в оценке прямого воздействия
загрязнения на фенотипическую изменчивость,
поэтому мы исследовали не только различия в на-
коплении металлов между участками, но и оха-
рактеризовали связь морфологических призна-
ков с токсической нагрузкой на индивидуальном
уровне.

Цель настоящей работы – оценить влияние за-
грязнения на изменчивость, в том числе FA, трех
морфологических признаков имаго – длину кры-
ла (как характеристику размера организма), фор-
му крыла и крыловой рисунок. Первый показа-
тель рассмотрен в данной статье, второе сообще-
ние будет посвящено форме крыла и глазчатым
пятнам крылового рисунка. Мы тестировали две
гипотезы: 1) анализируемые виды вблизи завода
накапливают металлы в бóльших количествах по
сравнению с фоновой территорией; 2) концен-
трации металлов в теле имаго отрицательно кор-
релируют с длиной крыла, но положительно с FA
длины крыла.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район исследований находится в окрестностях

Среднеуральского медеплавильного завода
(СУМЗ), который расположен возле г. Ревды
Свердловской обл. Завод функционирует с 1940 г.
и в период максимальных выбросов (1980-е гг.)
был одним из крупнейших точечных источников
атмосферного загрязнения в России. Специфика
токсического эффекта его выбросов, как и других
предприятий такого типа, заключается в сочетан-
ном действии полиметаллической пыли (содер-
жит Cu, Pb, Cd, Zn, Fe, As и др.) и газообразных
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соединений (SO2, NOx, HF), подкисляющих поч-
ву. Валовый выброс СУМЗа в 2003 г. (год сбора ма-
териала) составлял около 30 тыс. т. Динамика
выбросов предприятия документирована ранее
[30, 31].

Сбор материала проводили в таежной зоне на
4 участках, на которых представлена раститель-
ность открытых пространств (послелесные луга,
обочины дорог) (рис. 1). Контрольный участок
(№ 1) выбран в 75 км к юго-востоку от СУМЗа,
фоновый (№ 2, региональный уровень загрязне-
ния) – в 14 км, буферный (№ 3, среднее загрязне-
ние) – в 4–5 км, импактный (№ 4, сильное за-
грязнение) – в 1–2 км к западу от СУМЗа.

Участок № 1 находится в окрестностях био-
станции Уральского федерального университета
(УрФУ), вблизи междуречья Исети и Сысерти
(окр. д. Фомино, Сысертский р-н Свердловской
обл., 56°36′ с.ш., 61°03′ в.д.). Уровень загрязнения
территории невысок и не отличается от других
“экологически благополучных мест” Уральского
региона, что позволяет рассматривать ее в каче-
стве контрольной при проведении экотоксиколо-
гических исследований [32]. В настоящее время
здесь преобладают сосновые травяно-кустарнич-
ковые и травяные леса, вторичные березовые и сос-
ново-березовые травяные леса. В начале XXI в. лес-
ные массивы были подвержены значительным

антропогенным нагрузкам, не связанным с хими-
ческим загрязнением (рекреация, сбор ягод и
грибов, выпас скота, выборочные рубки).

Участок представляет собой вытянутую полосу
(около 1.5–2 км) открытого пространства вдоль
линии электропередач, опушки сосняка и расхо-
дящиеся в глубь леса на 200–300 м просеки. Юго-
восточный конец участка упирается в берег
р. Сысерть и представляет собой регулярно выка-
шиваемый разнотравно-злаковый пойменный
луг. Видовой состав луговых сообществ разнооб-
разен и включает 23 вида злаковых и осоковых
(табл. S1). Злаки составляют 20–50% от общего
числа видов открытых луговых сообществ.

Участок № 2 (окр. пос. Ильмовка, 56°49′ с.ш.,
59°37′ в.д.) имеет неправильную форму, включает
примыкающую к шоссе обширную луговину и от-
дельные лесные поляны, объединенные сетью
грунтовых дорог и лесных троп. На лугах разнооб-
разие представлено 63–69 видами, травостой
многоярусный, преобладает разнотравье (70–
80% по биомассе), злаки составляют 20%, доля осок
и бобовых незначительна, что характерно для по-
слелесных лугов [33, 34]. В 2002–2003 гг. на участке
произрастало 12 видов злаков (см. табл. S1): в этот
период луга регулярно выкашивались.

Участок № 3 (около дер. Хомутовка, 56°51′ с.ш.,
59°49′ в.д.) включает разнотравно-злаковые луга

Рис. 1. Карта-схема района исследований: а – точки сбора материала на территории Свердловской области; б – район
биостанции Уральского федерального университета (УрФУ); в – район Среднеуральского медеплавильного завода
(СУМЗ). Участки: 1 – контрольный, 2 – фоновый, 3 – буферный, 4 – импактный.
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на берегу р. Шайтанка и растительность обочин
дорог. В 2002–2003 гг. на участке произрастало 8
видов злаков (см. табл. S1). Луга также регулярно
выкашивались.

Участок № 4 (56°51′ с.ш., 59°52′ в.д.) обязан
своим происхождением исключительно техно-
генному воздействию. Некогда окружавшие
СУМЗ елово-пихтовые леса постепенно усыхали
и подвергались пожарам; на гарях не происходи-
ло самопроизвольного восстановления лесной
растительности, а формировалась техногенная
пустошь с покровом из мха-эксплерента Pohlia
nutans и группировками хвощей; в дальнейшем
мох “затянули” злаки – полевица тонкая Agrostis
tenuis и щучка дернистая Deschampsia caespitosa
(см. табл. S1). Участок представляет собой вытя-
нутую в длину (около 1 км) поляну с доминирова-
нием полевицы, на которой произрастают ивы
(Salix spp.) в виде отдельных кустов и зарослей.

По состоянию на 2003 г. травяной покров был
сомкнутым, очень низким (15–20 см), с плотной
дерниной, желтеющий к середине лета. Это очень
просто устроенное луговое сообщество длитель-
ное время существовало в неизменном виде и не
подвергалось выкашиванию (по крайней мере с
середины 1990-х гг.). Плотная дернина и слой не-
разлагающейся ветоши препятствовали прорас-
танию не только травянистых, но и древесных
растений [33, 34].

Таксоцен бархатниц. Состав таксоцена охарак-
теризован по материалам маршрутных учетов в
2002–2003 гг.: на участках № 2–4 учеты проводи-
ли в последнюю декаду мая–в начале июня, затем
в последнюю декаду июня– первую декаду июля в
течение 7–10 дней, на участке № 1 – регулярно с
конца мая до середины августа. Обилие C. arcania
и A. hyperantus указано по шкале, согласно кото-
рой при встречаемости более 10 особей за 1 час
вид считается многочисленным, от 9 до 1 – обыч-
ным, менее 1– редким.

На участке № 1 таксоцен бархатниц представ-
лен типичными для предлесостепных сосново-
березовых лесов Среднего Урала 13 видами из 8
родов (табл. S2), среди которых A. hyperantus –
многочисленный, а C. arcania – обычный виды.
Видовой состав бархатниц участков № 2 и 3 оди-
наков: 16 видов из 9 родов (см. табл. S2); обилие
A. hyperantus (многочисленный) на обоих участ-
ках выше, чем C. arcania (обычный). На участке
№ 4 встречены только два вида – A. hyperantus и
C. arcania, которые здесь могут быть отнесены к
категории обычных. Изредка единично из сосед-
них лесных сообществ на луга участка № 4 залета-
ли Lopinga achine, Lasiommata maera, Coenonympha
hero, C. glycerion, но постоянно на этой террито-
рии они не присутствовали.

Характеристика видов бархатниц. Aphantopus
hyperantus – широко распространенный лугово-

лесной транспалеарктический вид [35–37].
Спектр предпочитаемых биотопов весьма широк:
открытые пространства (суходольные, разно-
травные, злаковые, влажные и другие типы лу-
гов), поляны и опушки лиственных и смешанных
лесов, кромки болот и т.д. Вид толерантен к ан-
тропогенной нагрузке: заселяет агроландшафты,
лесополосы, искусственные насаждения, парки,
обочины полей и дорог [35, 38, 39], но предпочитает
естественные луга [40]. Согласно литературным
данным и нашим наблюдениям, A. hyperantus –
оседлый вид, существующий в виде мелких, легко
разграничиваемых популяций [41–43]. На всем
пространстве ареала строго моновольтинен, гусе-
ницы развиваются на различных злаках, зимуют в
III или IV возрасте [37, 44].

Coenonympha arcania – западно-евразийский
вид, распространенный (кроме крайних север-
ных областей Европы) на восток до Урала. Лёт
имаго в разных районах происходит с начала
июня до конца июля в одной генерации, изредка
в двух ([37, 45] наши наблюдения). В качестве
кормовых растений указывают различные рода
злаковых (Agrostis, Brachypodium, Bromus, Cyno-
surus, Danthonia, Festuca, Holcus, Melica, Poa) и осо-
ковых (Carex) [37, 45].

В естественных сообществах южной тайги
имаго летают по лесным опушкам березовых,
сосновых и смешанных лесов, а также по обочи-
нам проселочных дорог и просекам. Излюблен-
ные местообитания вида на Среднем Урале – раз-
личные типы злаковых и разнотравно-злаковых
лугов. В степной и лесостепной зонах бабочки ле-
тают по склонам холмов, держатся вблизи кол-
ков, зарослей ив и других кустарников. По лите-
ратурным данным и нашим наблюдениям, спектр
местообитаний C. arcania достаточно широкий.
Присутствие вида в конкретном местообитании
зависит от двух факторов: 1) наличия больших
(радиусом не менее 100 м) открытых луговых про-
странств с кормовыми растениями из семейств
злаковых и осоковых и 2) наличия кустарников на
лугах, на которых бабочки отдыхают и греются.
При отсутствии хотя бы одного из этих условий
местообитание данным видом не используется
[47–49].

Сбор материала. С помощью энтомологиче-
ского сачка с 29 июня по 7 июля 2003 г. на всех
участках было отловлено 225 имаго C. arcania и
559 имаго A. hyperantus. Все имаго были высуше-
ны и хранились на ватных слоях. Для дальнейше-
го анализа случайным образом (используя гене-
ратор случайных чисел) отбирали по 10–20 осо-
бей с каждого участка (табл. 1).

Концентрации металлов. Оценивали индивиду-
альный уровень накопления в имаго четырех ме-
таллов – Cd, Pb, Cu и Zn. Поскольку в разных
тканях металлы могут депонироваться неодина-
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ково, предварительно на небольшой подвыборке
оценили различия концентраций в двух отделах
тела. Для этого у высушенных имаго были отделе-
ны грудь (thorax, без крыльев и ног) и брюшко
(abdomen). Поскольку оказалось, что концентра-
ции в брюшке намного выше по сравнению с гру-
дью (см. ниже), основную часть анализов выпол-
нили только для брюшка.

Образцы взвешивали на аналитических весах
КERN-770 (точность 0.0001 г), помещали в те-
флоновые сосуды, добавляли 7 мл концентриро-
ванной HNO3 (ОСЧ) и 1 мл деионизированной
H2O, выдерживали в течение 30 мин, а затем озо-
ляли в микроволновой печи МWS-2 (Berghof,
Германия) в соответствии с инструкцией произ-
водителя. После озоления объем пробы доводили
до 10 мл деионизированной H2O. Концентрацию
металлов (мкг/г сухой массы) измеряли методом
атомной абсорбции на спектрометре ContrAA 700
(Analytik Jena, Германия) с использованием элек-
тротермической атомизации. Предел обнаруже-
ния, мкг/мл: Cu – 0.013, Zn – 0.005, Cd – 0.001, Pb –
0.013. Качество измерений оценивали по между-
народному стандартному образцу СRМ 185R.
Извлечение составило, %: Cu – 93.2, Zn – 99.8,
Cd – 114.2, Pb – 94.4.

К сожалению, из-за очень низких значений в
нескольких пробах нам не удалось корректно из-
мерить концентрации Cd (19 значений из 183) и
Pb (22 значения). При анализе данных они были
заменены на минимальные значения по участку.

Длина крыла. Крылья имаго были отделены от
груди и сфотографированы с вентральной сторо-
ны с помощью фотоаппарата Canon Eos 600D,
высота и угол наклона которого были зафиксиро-
ваны с помощью штатива. Длину переднего кры-
ла измеряли как расстояние между основанием
крыла (основанием жилок, образующих медиаль-
ную ячейку) и концом жилки R4. Подчеркнем, что
измеряемый параметр не всегда совпадает с наи-
большей длиной крыла, т.е. расстоянием от его ос-
нования до апекса, поскольку положение оконча-

ния жилки R4 может несколько варьировать. Тем
не менее у дневных бабочек в отличие от низших
чешуекрылых [50] изменчивость положения жи-
лок невелика. Косвенно об этом можно судить на
основании того, что характер жилкования ис-
пользуют в качестве диагностического признака
при видовой идентификации. Точки, ограничи-
вающие использованный промер, хорошо разли-
чимы на фотографиях крыльев и гомологичны
(т.е. однозначно одни и те же) у всех объектов вы-
борки. Это уменьшает субъективизм по сравне-
нию с использованием расстояния до апекса и га-
рантирует, что во всех случаях измеряли один и
тот же морфометрический признак, что очень
важно с методической точки зрения. Измерения
(с точностью 0.05 мм) проводили по изображени-
ям крыльев в программе ImageJ 1.48v [51] дважды
на каждой стороне особи. Повторные измерения
были разнесены во времени на 14 сут. Чтобы из-
бежать “эффекта наблюдателя” (confirmation bias),
особенно критичного при анализе FA [52], изме-
рения проводил оператор, которому не сообщали
информацию о местах сбора бабочек. Всего длина
крыла измерена у 183 особей.

Анализ данных. Значимость различий концен-
траций металлов между разными отделами тела
(грудь и брюшко) и между участками сравнивали
с помощью трехфакторных MANOVA. В первом
случае факторами были вид, пол и отдел тела, во
втором – вид, пол и участок. Концентрации были
предварительно логарифмированы. Для сравне-
ния силы влияния факторов в модели использо-
вали величину эффекта – частное корреляцион-
ное отношение η2 = SSeffect/(SSeffect + SSerror), где
SSeffect – сумма квадратов, объясняемая фактором,
SSerror – сумма квадратов ошибки.

Анализ асимметрии длины крыла проводили
по протоколу [25]. На первом шаге оценивали
статистическую значимость направленной и
флуктуирующей асимметрии с помощью смешан-
ной модели двухфакторного ANOVA, в котором сто-
рону особи (правое или левое крыло) рассматривали

Таблица 1. Объем и структура материала

* Образцы использованы только при сравнении концентраций металлов в груди и брюшке.

Участок

C. arcania A. hyperantus

самцы самки самцы самки

thorax abdomen thorax abdomen thorax abdomen thorax abdomen

Контрольный (№ 1) 2 10 3 10 3 10 3 10

Фоновый (№ 2) 4 10 2 3* 3 10 2 10

Буферный (№ 3) 2 10 3 10 3 10 4 10

Импактный (№ 4) 7 20 7 15 6 20 6 15
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как фиксированный фактор, а особь – как случай-
ный. Вывод о наличии направленной асимметрии
(directional asymmetry, DA) делали по статистиче-
ской значимости фактора “сторона”, FA – взаи-
модействия “особь × сторона”. Если выявляли ста-
тистически значимую DA, то, согласно рекоменда-
циям [25], сравнивали величину DA (средняя
разность между длиной правого и левого крыльев) с
индексом FA4a, который равен 0.798√(var(R – L)),
где var – дисперсия, R – длина правого крыла, L –
длина левого крыла. Если DA ≤ FA4a, то направ-
ленной асимметрией можно пренебречь. Воспро-
изводимость замеров длины крыла оценивали с
помощью индекса ME5 для двух повторных изме-
рений: ME5 = (MSi – MSm)/(MSi + MSm), где
MSi – средний квадрат взаимодействия “особь ×
× сторона”, MSm – средний квадрат ошибки в
смешанной модели двухфакторного ANOVA [25].

На втором шаге – если величина FA суще-
ственно превышала ошибку измерения, т.е. была
статистически значимой – для каждой особи рас-
считывали меру индивидуальной асимметрии, а
именно модуль разности между длиной правого и
левого крыльев (соответствует индексу FA1 в ра-
боте [25]). Применение индекса FA1 считается
корректным, только если отсутствует зависи-
мость между величиной индивидуальной асим-
метрии и размером признака [25]. Предваритель-
ная проверка показала отсутствие такой зависи-
мости (коэффициенты корреляции Пирсона
лежали в диапазоне от –0.01 до –0.25, во всех слу-
чаях p > 0.05). Дополнительно был рассчитан ин-
декс FA2 – отношение модуля разности между
длиной правого и левого крыльев к полусумме их
длины [25]. Поскольку индекс FA2 – величина
относительная, его применение позволяет срав-
нивать FA у объектов, существенно различаю-
щихся по размерам.

Для оценки влияния индивидуальной токси-
ческой нагрузки на длину крыла и ее FA применя-
ли ковариационный анализ (ANCOVA). Дизайн
модели в обоих случаях был одинаков: использо-
вали две ковариаты – десятичный логарифм кон-
центрации меди (log10Cu) и цинка (log10Zn) в
брюшке, категориальный фактор – участок.
Предварительная проверка показала, что лога-
рифмы концентраций Cu и Zn не коррелируют
между собой (коэффициенты корреляции Пир-
сона во всех случаях были незначимы, p > 0.05).
Из-за меньшей надежности оценок концентра-
ции Cd и Pb эти элементы не были включены в
данную модель, а из-за малого объема выборки
(3 экз.) из анализа были исключены самки C. ar-
cania с фонового участка.

Расчеты выполнены в программах Statistica
10.0 (Statsoft, inc.) и Past [53].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Концентрации металлов. Концентрации всех
четырех металлов в брюшке оказались значитель-
но выше, чем в груди (рис. 2), различия статисти-
чески значимы (табл. 2). Эта закономерность
справедлива и для самцов, и для самок обоих ви-
дов. Поскольку оценки концентраций в брюшке
более надежны с точки зрения погрешностей ана-
литических измерений, в дальнейшем анализе
использованы именно они.

Концентрации Zn оказались на порядок боль-
ше концентраций Cu и Pb и на два порядка боль-
ше концентраций Cd. Выявлены межвидовые и
половые различия: C. arcania накапливали боль-
ше металлов, чем A. hyperantus; у обоих видов сам-
цы накапливали больше металлов, чем самки
(табл. 3, рис. 3).

Таблица 2. Результаты MANOVA различий концентраций четырех металлов между отделами тела у двух видов
бархатниц

Источник 
изменчивости Частное η2 Λ Уилкса F df 1 df 2 p

Пол 0.14 0.86 4.3 4 109 <0.001

Пол 0.29 0.71 11.0 4 109 <0.001

Отдел тела 0.87 0.13 175.0 4 109 <0.001

Вид × пол 0.03 0.97 0.9 4 109 0.488

Вид × отдел тела 0.17 0.83 5.6 4 109 <0.001

Пол × отдел тела 0.25 0.75 9.0 4 109 <0.001

Вид × пол × отдел тела 0.07 0.93 1.9 4 109 0.108
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Содержание металлов значимо различалось
между участками: максимальные концентрации
Cu, Zn и Cd обнаружены на импактном участке,
минимальные – на контрольном и фоновом. Для
Pb закономерность иная: у A. hyperantus макси-
мальные концентрации обнаружены на буфер-
ном, а не на импактном участке (см. рис. 3).

Длина крыла. Статистически значимые разли-
чия между участками обнаружены у самцов C. ar-
cania и самок A. hyperantus (табл. 4). Наиболее
крупные самцы C. arcania обитали на контроль-
ном участке (рис. 4). У самок A. hyperantus значи-

мо различались только выборки импактного и
контрольного участков, причем размер крыла
был выше на импактном участке.

Концентрации Zn не коррелировали с разме-
ром крыла. Концентрации Cu на всех участках ста-
тистически значимо отрицательно коррелировали с
размером крыла, но только в одном случае – у са-
мок A. hyperantus (табл. 4, рис. 5). Взаимодействие
“участок × log10Cu” оказалось статистически не-
значимым (F (3, 38) = 0.35, p = 0.79), т.е. коэффи-
циенты наклона регрессии не различались между
участками. Влияние участка на изменчивость

Рис. 2. Концентрация металлов (среднее ± ошибка) в разных отделах тела двух видов (усредненные по всем участкам):
a – брюшко (abdomen), t – грудь (thorax).

0.1

10000

1000

100

10

1

Концентрация металлов, мкг/г

C. arcania A. hyperantus

a t a t a t a t a t a t a t a t a t a t a t a t a t a t a t a t
Zn Cu Pb Cd Zn Cu Pb Cd Zn Cu Pb Cd Zn Cu Pb Cd

Таблица 3. Результаты MANOVA различий концентраций четырех металлов в брюшке между участками у двух
видов бархатниц

Источник изменчивости Частное η2 Λ Уилкса F df 1 df 2 p

Вид 0.09 0.91 4.1 4 162.0 0.004

Пол 0.62 0.38 64.8 4 162.0 <0.001

Участок 0.37 0.30 20.8 12 428.9 <0.001

Вид × пол 0.05 0.95 2.2 4 162.0 0.067

Вид × участок 0.08 0.80 3.2 12 428.9 <0.001

Пол × участок 0.02 0.96 0.6 12 428.9 0.859

Вид × пол × участок 0.02 0.96 0.8 8 324.0 0.642
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Рис. 3. Концентрация металлов (среднее ± ошибка) в брюшке самцов и самок двух видов на разных участках.
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Таблица 4. Результаты ANCOVA для длины крыла

Предиктор SS df F p
Коэффициент 

наклона (± ошибка)

Самцы C. arcania. R2 = 0.38, F (5, 44) = 5.3, p < 0.01
Участок 8.88 3 6.3 <0.01
Log10Cu 0.27 1 0.6 0.46 0.24 ± 0.31
Log10Zn 0.90 1 1.9 0.17 –0.50 ± 0.36

Самки C. arcania. R2 = 0.23, F (4, 30) = 2.2, p = 0.09
Участок 0.49 2 0.6 0.58
Log10Cu 1.62 1 3.6 0.07 –1.09 ± 0.57
Log10Zn 0.41 1 0.9 0.34 –0.55 ± 0.57

Самцы A. hyperantus. R2 = 0.12, F (5, 44) = 1.2, p = 0.31
Участок 1.42 3 1.9 0.15
Log10Cu 0.01 1 <0.1 0.98 0.01 ± 0.45
Log10Zn 0.01 1 <0.1 0.84 –0.07 ± 0.32

Самки A. hyperantus. R2 = 0.26, F (5, 38) = 2.7, p = 0.03
Участок 3.68 3 2.9 <0.05
Log10Cu 2.11 1 5.0 0.03 –0.85 ± 0.38
Log10Zn 0.10 1 0.2 0.63 –0.27 ± 0.57

Таблица 5. Результаты двухфакторного смешанного дисперсионного анализа асимметрии длины крыла C. arca-
nia и A. hyperantus

Выборка Фактор SS df MS F p ME5

Самцы
C. arcania

Особь 132.23 49 2.70 67.3 <0.01 0.71

Сторона 0.05 1 0.05 1.2 0.28

Особь × сторона 1.96 49 0.04 5.9 <0.01

Ошибка 0.68 100 0.01

Самки
C. arcania

Особь 76.14 37 2.06 51.8 <0.01 0.65

Сторона 0.31 1 0.31 7.8 <0.01

Особь × сторона 1.47 37 0.04 4.8 <0.01

Ошибка 0.63 76 0.01

Самцы
A. hyperantus

Особь 45.58 49 0.93 20.6 <0.01 0.44

Сторона 0.02 1 0.02 0.4 0.52

Особь × сторона 2.22 49 0.05 2.5 <0.01

Ошибка 1.42 80 0.02

Самки
A. hyperantus

Особь 86.82 43 2.02 32.8 <0.01 0.60

Сторона 0.35 1 0.35 5.8 0.02

Особь × сторона 2.65 43 0.06 4.0 <0.01

Ошибка 1.37 88 0.02
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длины крыла оказалось сопоставимо (η2 = 0.18) с
влиянием концентрации Cu (η2 = 0.11).

Асимметрия длины крыла. Во всех выборках
выявлена статистически значимая FA длины
крыла (табл. 5). Другими словами, точность изме-
рений оказалась достаточной для анализа влия-
ния факторов на FA. Воспроизводимость замеров
длины крыла (т.е. ME5) варьировала от 0.44 до
0.71 (см. табл. 5), что свидетельствует о приемле-
мой надежности результатов. В выборках самок
C. arcania и A. hyperantus выявлена статистически
значимая DA длины крыла (см. табл. 5): для самок
C. arcania – DA = –0.09 мм, FA4a = 0.16, для самок
A. hyperantus – DA = –0.09 мм, FA4a = 0.20. Таким
образом, влиянием направленной асимметрии на
оценку FA можно пренебречь.

На каждом из участков FA1 длины крыла не за-
висит от концентрации Cu или Zn, отсутствуют и
статистически значимые различия между участ-
ками (табл. 6). На разных участках FA варьирова-
ла в пределах 0.1–0.2 мм в абсолютных (FA1) или
0.005–0.013 в относительных (FA2) величинах при
размерах крыла 16–18 мм у C. arcania и 19–21 мм у
A. hyperantus (табл. 7).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Изменения состава как растительных сооб-

ществ, так и таксоцена бархатниц по мере при-

ближения к источнику выбросов укладываются в
традиционные представления о негативном вли-
янии промышленного загрязнения на видовое
разнообразие [3–6]. Типичные для южной тайги
Среднего Урала разнотравно-злаковые луга,
представленные на контрольном, фоновом и бу-
ферном участках, в которых обычно присутствует
не менее 10 видов злаковых и осоковых, на импакт-
ной территории трансформировались в очень
своеобразные монодоминантные полевицевые
луга. Видовой состав бархатниц этих лугов сокра-
щен с 16 до 2 видов, рассматриваемых в данной
работе – Aphantopus hyperantus и Coenonympha ar-
cania.

Мы полагаем, что сохранение именно этих
двух видов обусловлено рядом их биологических
особенностей. На всем ареале A. hyperantus заселяет
очень разнообразные варианты открытых про-
странств, что позволяет считать его видом-генера-
листом, толерантным к антропогенной трансфор-
мации растительных сообществ ([37, 38, 40, 43]
и др.). Для C. arcania полевицевые луга оказыва-
ются пригодными благодаря произрастанию на
них ивовых кустарников, отсутствие которых ли-
митирует заселение открытого пространства этим
видом [46–48].

Подчеркнем, что обитание на импактных лу-
гах именно этих двух видов из всего многовидово-
го таксоцена бархатниц указывает на их высокую

Рис. 4. Длина крыла (среднее ± ошибка) двух видов на разных участках. Одинаковые буквы обозначают отсутствие
значимых различий в пределах вида и пола по критерию Тьюки (p < 0.05).

21

20

19

18

17

16
Контрольный БуферныйФоновый Импактный

Участок

Длина крыла, мм

C. arcania

A. hyperantus
ab ab

a

a a a

aa
a

a a a

a

b

b



ЭКОЛОГИЯ  № 6  2023

ФЕНОТИПИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ APHANTOPUS HYPERANTUS 463

толерантность не только к загрязнению растений
металлами, но и к вынужденному переходу на уз-
кую олигофагию, т.е. питанию исключительно
двумя видами злаков – Agrostis tenuis и Deschampsia
cespitosa.

Накопление металлов. В организме насеко-
мых-фитофагов металлы преимущественно депо-
нируются в жировом теле, стенке средней кишки,
экскреторных органах, гонадах и половых клет-
ках [15, 54, 55]. Поскольку до 95% от массы груд-
ного отдела у насекомых составляет мускулатура
крыльев и конечностей [56], то выявленные более
высокие концентрации металлов в брюшном от-
деле по сравнению с грудным вполне ожидаемы.
Сведений о концентрациях металлов в имаго
дневных чешуекрылых из природных популяций,
обитающих в условиях промышленного загрязне-
ния, немного [28]. Это контрастирует с многочис-
ленностью данных по другим группам насеко-
мых, например прямокрылым [57], жужелицам
[58], водолюбам [59], разноусым чешуекрылым
[10, 60] и другим таксонам [61].

Полученные нами результаты свидетельству-
ют о том, что в теле имаго A. hyperantus и C. arcania
металлы, особенно Zn, способны накапливаться
в очень высоких концентрациях. Максимальные
зарегистрированные концентрации Zn – 9964
(C. arcania) и 8021 (A. hyperantus) мкг/г в брюшке
имаго – существенно превышают приводимые
другими авторами значения, например 2200 мкг/г
[10] и 4650 мкг/кг [55]. Зарегистрированные кон-
центрации Cd сопоставимы (максимальное зна-
чение – 65 мкг/г) с результатами одних авторов, на-
пример 230 мкг/г [10], но превышают величины
других, например 2.9 мкг/г [60]. Приведенные в [10]
концентрации Pb – около 8 мкг/г – значительно
ниже полученных нами (764 и 324 мкг/г), но авто-
ры специально подчеркнули, что их модельный
объект (Lymantria dispar) почти не усваивал Pb из
корма.

Металлы выводятся из организма с экзувием и
меконием в ходе линек, окукливания и выхода
имаго [10, 14, 55]. Следовательно, можно предпо-
ложить, что концентрации на личиночной стадии
могут быть еще выше, чем на стадии имаго. Но

Рис. 5. Зависимость длины крыла от концентрации меди в брюшке: зеленым цветом обозначен контрольный участок,
синим – фоновый, красным – буферный, черным – импактный; пунктиром обведено резко уклоняющееся значение
концентрации меди (исключено из статистического анализа).
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даже приведенные нами значения можно охарак-
теризовать как чрезвычайно высокие. Растения,
накапливающие Zn в концентрациях выше
10000 мкг/г, относят к гипераккумуляторам [62].
Для насекомых, насколько нам известно, такая
терминология не используется. По аналогии с на-

коплением никеля [62], A. hyperantus и C. arcania
можно считать high-Zn видами. Конкретные ме-
ханизмы этого феномена требуют специального
изучения.

Результаты исследований различий между
самками и самцами в накоплении металлов про-

Таблица 6. Результаты ANCOVA для флуктуирующей асимметрии (FA1) длины крыла

Предиктор SS df F p
Коэффициент 

наклона (± ошибка)

Самцы C. arcania. R2 = 0.05, F (5, 44) = 0.5, p = 0.77

Участок 0.03 3 0.7 0.58

Log10Cu 0.01 1 0.1 0.83 0.02 ± 0.08

Log10Zn 0.01 1 <0.1 0.89 –0.01 ± 0.08

Самки C. arcania. R2 = 0.18, F (4, 30) = 1.6, p = 0.19

Участок 0.09 2 3.1 0.06

Log10Cu 0.02 1 1.2 0.29 –0.12 ± 0.11

Log10Zn 0.03 1 1.9 0.18 0.15 ± 0.11

Самцы A. hyperantus. R2 = 0.06, F (5, 44) = 0.5, p = 0.76

Участок 0.03 3 0.5 0.68

Log10Cu 0.01 1 0.2 0.68 0.05 ± 0.13

Log10Zn 0.01 1 0.4 0.55 –0.05 ± 0.09

Самки A. hyperantus. R2 = 0.02, F (5, 38) = 0.2, p = 0.97

Участок 0.01 3 0.1 0.99

Log10Cu 0.01 1 <0.1 0.85 –0.02 ± 0.13

Log10Zn 0.01 1 0.4 0.53 –0.10 ± 0.16

Таблица 7. Индексы флуктуирующей асимметрии длины крыла (в числителе – индекс FA1 ± ошибка (мм), в зна-
менателе – индекс FA2 ± ошибка [25])

* Показатели не рассчитаны из-за малого объема выборки.

Пол и вид
Участок

контрольный фоновый буферный импактный

Самцы C. arcania 0.11 ± 0.04/
0.006 ± 0.002

0.18 ± 0.04/
0.011 ± 0.002

0.19 ± 0.04/
0.011 ± 0.002

0.16 ± 0.03/
0.010 ± 0.002

Самки C. arcania 0.18 ± 0.04/
0.010 ± 0.002

–* 0.12 ± 0.04/
0.007 ± 0.002

0.23 ± 0.04/
0.013 ± 0.002

Самцы A. hyperantus 0.15 ± 0.04/
0.008 ± 0.002

0.17 ± 0.04/
0.009 ± 0.002

0.09 ± 0.04/
0.005 ± 0.002

0.17 ± 0.03/
0.009 ± 0.002

Самки A. hyperantus 0.22 ± 0.04/
0.011 ± 0.002

0.21 ± 0.04/
0.010 ± 0.002

0.20 ± 0.04/
0.010 ± 0.002

0.20 ± 0.04/
0.009 ± 0.002



ЭКОЛОГИЯ  № 6  2023

ФЕНОТИПИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ APHANTOPUS HYPERANTUS 465

тиворечивы. У некоторых чешуекрылых самки
могут аккумулировать Zn в бóльшей степени, чем
самцы, например у совки Spodoptera litura [14]. У
других видов, например Lymantria dispar [10], сам-
цы накапливают Cu и Zn больше, чем самки. На-
ши результаты свидетельствуют о более интен-
сивном накоплении металлов самцами A. hyper-
antus и C. arcania по сравнению с самками.
Возможно, самки эффективнее выводят металлы
из организма, что показано для S. litura [14]. Од-
нако нельзя исключить, что самцы толерантны к
токсическому действию Cu и Zn (или других эле-
ментов), тогда как самки после превышения
определенного порога концентраций элимини-
руют из популяции. Прояснить данную ситуацию
может лишь прямой эксперимент.

Значимые различия в уровнях накопления ме-
таллов у имаго обоих видов между участками
можно рассматривать как косвенное свидетель-
ство их низкой миграционной активности. Это
означает, что при наличии естественных преград
(сплошные лесные массивы с небольшим коли-
чеством дорог и просек) микропопуляции на рас-
стоянии 5–10 км могут быть в существенной сте-
пени изолированными друг от друга. Ранее ана-
логичный вывод был сделан на основе сравнения
морфологических параметров микропопуляций
бархатниц A. hyperantus и Erebia ligea, разделенных
небольшими расстояниями [43, 63].

Размер крыла. Размеры взрослых насекомых
пластичны и обусловлены влиянием многих эко-
логических факторов. Замедление темпов роста и
уменьшение размеров имаго – хорошо известные
и часто встречающиеся реакции чешуекрылых на
поступление металлов в организм [14, 16, 17]. На-
ши результаты неоднозначны: накопление Zn не
оказывало статистически значимого влияния на
размеры крыла обоих видов, однако концентра-
ция Cu отрицательно связана с размером у самок
одного из видов – A. hyperantus. Отсутствие
уменьшения размеров крыла у самцов, особенно
с учетом того, что концентрации Cu и Zn в их ор-
ганизме в 2 раза выше по сравнению с самками,
также можно интерпретировать как бóльшую то-
лерантность к загрязнению самцов по сравнению
с самками.

Хотя концентрация Cu в организме отрица-
тельно связана с размером самок A. hyperantus, мы
не обнаружили статистически значимого умень-
шения размеров имаго на самом загрязненном
участке. Напротив, отловленные на импактном
участке самки были несколько крупнее, чем на
других участках. У C. arcania и самцов A. hyperan-
tus также не выявлено уменьшения размеров тела
на импактном участке.

По мере приближения к точечному источнику
загрязнения у насекомых, как правило, размер
тела уменьшается [8]. Однако встречаются ис-

ключения: например, листовертка Eulia ministrana
при приближении к медно-никелевому комбина-
ту на Кольском полуострове становилась крупнее
[18]. Причины данного противоречия до конца не
ясны.

Можно предположить, что условия обитания
вблизи источника выбросов могут благоприят-
ствовать рассматриваемым видам, что компенси-
рует прямой эффект токсического действия ме-
таллов на размеры организма. Так, для многих
насекомых-фитофагов характерно увеличение
численности вблизи источников загрязнения [8],
в том числе и в районе СУМЗа [64]. Выдвигались
две основные гипотезы, объясняющие этот фено-
мен: улучшение качества корма и снижение прес-
са хищников [65]. Хотя гипотезы были предложе-
ны для объяснения роста численности, они могут
объяснять и увеличение размеров фитофагов.

Согласно первой гипотезе, в кормовых растени-
ях, подвергшихся стрессу, повышается доступность
питательных веществ, снижается концентрация за-
щитных соединений и/или меняется соотношение
концентраций питательных и защитных веществ
[66]. Как правило, насекомые-фитофаги на улуч-
шение качества корма реагируют увеличением
размеров и плодовитости [67, 68]. Согласно вто-
рой гипотезе, на загрязненных территориях сни-
жаются видовое разнообразие и обилие хищни-
ков, что может благоприятствовать фитофагам.
После достижения критического размера [69], гу-
сеница либо приступает к окукливанию, либо
еще некоторое время продолжает питание и рост.
В последнем случае приобретаются дополнитель-
ные преимущества (повышенная плодовитость за
счет увеличенной массы тела), но ценой риска гибе-
ли на преимагинальной стадии [22, 70]. В условиях
сниженного пресса хищников продление периода
роста может оказаться выигрышной стратегией.

Помимо указанных гипотез, увеличение раз-
меров также может быть связано с изменением
микроклимата на импактном участке, где средняя
температура воздуха в течение вегетационного
периода выше на 0.7–1.0°C по сравнению с фоно-
вой территорией [71]. Рост и развитие насекомых,
как и многих других эктотермных организмов,
подчиняются правилу “температура–размер”
(temperature–size rule), постулирующему, что раз-
мер взрослых особей обратно пропорционален
температуре окружающей среды в течение онто-
генеза [72]. Это связано с тем, что развивающиеся
при более низких температурах эктотермы хотя и
накапливают массу с меньшей скоростью, но до-
растают до взрослого состояния значительно
медленнее и тем самым достигают бóльших раз-
меров по сравнению с развивающимися при бо-
лее высокой температуре. Однако из этого прави-
ла существуют многочисленные исключения: мо-
новольтинные наземные членистоногие, в том
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числе чешуекрылые, с увеличением температуры
окружающей среды могут становиться крупнее
[73, 74]. Для моновольтинных бархатниц C. arca-
nia и A. hyperantus прямые наблюдения о связи
температуры и размера имаго нам не известны,
поэтому нельзя однозначно связать различия в
размерах с влиянием температуры.

Флуктуирующая асимметрия. У насекомых FA
часто положительно связана с интенсивностью
потенциально стрессирующего воздействия. Од-
нако этот эффект менее выражен в природных
условиях по сравнению с лабораторными, скорее
всего, из-за возможного действия многих не учи-
тываемых факторов. Также связь FA с интенсив-
ностью воздействия сильнее в тех случаях, когда
четко выражено негативное влияние фактора на
жизнеспособность [26].

Наши результаты касаются природных попу-
ляций. По крайней мере для самцов исследован-
ных видов не обнаружено негативного влияния
металлов на их размеры. Исходя из этого не вы-
зывает удивления полученный отрицательный
результат: величина FA размера крыла не зависит от
накопления металлов в организме и не различается
между чистыми и загрязненными участками.

Ранее было показано [75], что у чешуекрылых
FA слабо связана с уровнем стресса, в том числе
вызванного промышленным загрязнением ме-
таллами [18, 28]. Отсутствие влияния загрязнения
металлами на FA также описано у муравья Formica
pratensis [76] и пчелы Osmia bicornis [27]. Скорее
всего, изменение FA при стрессе неодинаково
проявляется у разных видов и признаков, а также
специфично по отношению к действующему
фактору [27]. Без предварительных лабораторных
исследований, доказывающих, что у конкретного
вида определенный фактор действительно увели-
чивает FA, использование данного показателя
как универсального маркера стресса в природных
популяциях сомнительно. Наши результаты до-
бавляют аргументы в пользу этого тезиса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Тестируемая нами гипотеза о том, что вблизи
завода бархатницы C. arcania и A. hyperantus на-
капливают металлы в бóльших концентрациях по
сравнению с фоновой территорией, подтверди-
лась. В брюшке имаго этих видов на импактном
участке обнаружены очень высокие концентра-
ции металлов, особенно Zn. Поскольку из всего
многовидового таксоцена бархатниц вблизи заво-
да сохраняются только эти два вида, можно за-
ключить, что они толерантны как к прямому ток-
сическому действию металлов и газообразных
выбросов завода, так и к вызванным промышлен-
ными выбросами изменениям среды обитания.

Не подтвердилась гипотеза о том, что загрязне-
ние негативно влияет на размеры крыла и увеличи-
вает их флуктуирующую асимметрию. В противо-
положность ожидаемому обитающие вблизи завода
особи не были самыми мелкими. На индивидуаль-
ном уровне статистически значимая зависимость
размеров от концентраций металлов обнаружена
только для Cu и только для самок одного из видов
(A. hyperantus), т.е. ее нельзя считать общей. Вли-
яние загрязнения на FA отсутствует как на груп-
повом (нет различий между участками), так и на
индивидуальном (нет зависимости от концентра-
ций металлов) уровнях. Полученные отрицатель-
ные результаты отчасти могут быть связаны с вы-
бором объектов. Не исключено, что гипотеза под-
твердится для более чувствительных к металлам
видов, распространение которых ограничено
участками с промежуточным уровнем загрязне-
ния. Для дальнейших исследований перспекти-
вен также подбор видов, для которых в лабора-
торных условиях четко установлено негативное
влияние загрязнения на параметры жизнеспособ-
ности (в частности, размеры тела), и их изучение
в градиенте загрязнения в природных условиях.

Выражаем признательность Е.В. Хантемиро-
вой и Н.В. Золотаревой за информацию о расти-
тельности, Э.Х. Ахуновой – за измерение кон-
центраций металлов, П.В. Рудоискателю – за
предоставленные выборки бархатниц с биостан-
ции УрФУ. Мы благодарны М.В. Козлову за цен-
ные комментарии к первоначальному варианту
рукописи.

Анализ данных и подготовка статьи выполне-
ны в рамках государственного задания Института
экологии растений и животных УрО РАН (проек-
ты № 122021000091-2 и 122021000076-9).

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
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