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РАСТЕНИЙ (НА ПРИМЕРЕ ЯЧМЕНЯ Hordeum vulgare L.) 
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Медь — один из необходимых микроэлементов для животных и растений. Она играет 
важную роль в ряде физиологических процессов, однако становится токсичной для растений при 
поступлении в высоких концентрациях. Актуальность работ по определению оптимального и кри-
тического содержания меди в почвах, особенно при производстве сельскохозяйственной продук-
ции, обусловлена постоянным техногенным загрязнением почв тяжелыми металлами. Увеличение 
содержания меди в почвах может привести к изменению биохимических процессов в растениях, 
изменению их морфологи и, в конечном счете, к снижению продуктивности. Построение слож-
ных динамических моделей поступления тяжелых металлов в растения не всегда оправдано, так 
как большинство коэффициентов может быть получено только в лабораторных экспериментах в 
условиях, которые сильно отличаются от естественных. В нашем эксперименте показано, что 
можно определять оптимальные и критические уровни загрязнения почв тяжелыми металлами, 
анализируя динамику их накопления в разных частях растений. В условиях вегетационного опыта 
на основе оценки накопления Cu в надземной биомассе и в корнях ячменя (Hordeum vulgare L.) 
мы сравнили оптимальные и критические для растений уровни накопления меди для двух типов 
почв — дерново-подзолистой и чернозема. Показано, что содержание меди в растениях ячменя 
сохраняется относительно постоянным на протяжении IV-IX этапов органогенеза (20-60 сут от 
даты всходов). При этом накопление Cu в корнях линейно определяется содержанием микроэле-
мента в почве, в то время как интенсивность накопления в надземной биомассе снижается с уве-
личением содержания меди в почве. Двукратное превышение накопления Cu в корнях ячменя на 
дерново-подзолистой почве по сравнению с черноземом, вероятно, обусловлено агрохимическими 
характеристиками почв. На основе анализа динамики накопления меди предложена функция, 
отражающая зависимость содержания меди в надземной биомассе от ее количества в корнях 
растений, которая имеет вид суммы показательной экспоненциальной функции накопления и 
линейной функции выведения, обусловленной работой системы активного молекулярного транс-
порта Cu в растениях: Y = c ½ Xa + b ½ X ½ (a  1)1. Аппроксимация экспериментальных дан-
ных этой функцией позволила определить ее коэффициенты: a = 0,430±0,014; b = 0,020±0,005; 
c = 3,31±0,81. На основе анализа динамики накопления меди в надземной и корневой частях 
растений нам удалось определить концентрацию, при которой в соответствии с теорией Беккера 
аккумулятивный тип накопления металла сменяется на барьерный, то есть происходит переход от 
повышенного накопления меди растением к активации защитных механизмов, ограничивающих 
поступление металла. Оптимальная для роста ячменя концентрация меди в почвенном растворе 
составила 7,6 мг/кг при валовом содержании соответственно 3,5 и 6,9 мг/кг для дерново-
подзолистой почвы и для чернозема. Расчетное значение критической аккумуляции меди в корнях 
растений, при котором ее поступление в надземную биомассу вследствие пассивного транспорта и 
выведение за счет активных молекулярных механизмов переноса сравниваются, для ячменя состав-
ляет 650 мг/кг, при этом содержание меди в надземной биомассе составит 31 мг/кг. Этот показа-
тель может быть достигнут при валовом содержании Cu в дерново-подзолистой почве и черноземе 
соответственно 300 и 590 мг/кг.  

 

Ключевые слова: Hordeum vulgare L., ячмень, дерново-подзолистая почва, черноземе, 
медь, оптимальное и критическое содержание, динамическая модель. 

 

Медь — один из эссенциальных микроэлементов. Она играет важ-
ную роль в ряде физиологических процессов (1), но становится токсич-
ной для растений при высоких концентрациях (2, 3). В различных почвах 
валовое содержание меди составляет от 20 до 110 мг/кг. Однако в почвен-
ных растворах концентрации Cu значительно ниже и варьирует от 30 до 
241 мкг/л (4-6). Техногенные выбросы промышленных предприятий, по-
стоянное применение различных продуктов на основе меди, в частности 
пестицидов и удобрений, может привести к накоплению меди в почвах сель-
скохозяйственных угодий. Значительная аккумуляция Сu влияет не только на 
почвенный микробоценоз, но и на физические свойства почвы (7). Поэтому 
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изучение механизма поступления Cu из почвы в растения остается акту-
альным, особенно для сельскохозяйственных растений.  

Установлено (8), что межвидовые различия в накоплении меди в 
системе растение—почва могут достигать 9-кратных значений. Согласно 
модели поглощения тяжелых металлов Бейкера, в зависимости от содер-
жания в почве металлов в растениях может формироваться аккумулятив-
ный, барьерный или индикативный тип защитных реакций (8). Характер 
защитных реакций определяется процессами, контролирующими поступ-
ление и распределение Cu в органах и тканях растений. Поступление 
ионов различных металлов из почвенного раствора и их распределение в 
клетках корней, ксилемы, в апопласте и цитозоле надземной части расте-
ний осуществляются как пассивно (за счет осмоса), так и посредством ак-
тивного транспорта с участием переносчиков, кодируемых различными 
генами (9). В последние годы большое внимание уделяется молекулярным 
механизмам этих процессов. На Arabidopsis thaliana описано участие ферри-
редуктазных оксидаз семейства FRO в изменении формы окисления меди 
(Cu/Cu2+), влияющее на поглощение меди из почвы корнями растений (10). 
Также на Arabidopsis показана важная роль генов семейства COPT (copper 
transporter), продукты которых локализованы в плазматической мембране 
клеток корней, в поступлении Cu из ризосферы (11). Предполагается, что 
члены семейства цинк-регулируемых (Zinc-regulated transporters, ZRT) и 
железо-регулируемых белков-транспортеров (Iron-regulated transporters, IRT)   
могут опосредованно участвовать в поглощении и переносе Cu в Arabidop-
sis thaliana и Medicago truncatula (12, 13).  

В переносе как одно- так и двухвалентных катионов меди из кор-
невого симпласта в ксилему растений, а также из цитоплазмы в вакуоль 
клетки участвуют различные Cu-транспортирующие АТФазы семейства 
HMA (14-16). В противоположном направлении специфический транспорт 
только ионов меди (II) через плазмалемму, вероятно, осуществляют белки 
подсемейства COPT семейства CTR, которые также ответственны за погло-
щение Cu в листьях и других надземных органах (11, 12, 17, 18). Для араби-
допсиса и риса выявлены семь белков типа COPT, гены которых экспрес-
сировались практически во всех тканях корня и побега (18, 19). У Brassica 
napus установлена сбалансированность интенсивности экспрессии генов 
НМА5 и ZIP4, белковые продукты которых локализованы в плазмалемме и 
обеспечивают соответственно транспорт ионов Cu из цитозоля в апопласт и 
поступление Сu в цитозоль (20). Показано, что в ответ на повышение кон-
центрации Cu в среде интенсивность экспрессии гена НМА5 резко возрас-
тает, тогда как экспрессия гена ZIP4 полностью блокируется, что позволяет 
говорить о возможном участии этих генов в регуляции внутриклеточного 
гомеостаза Cu для ограничения ее аккумуляции до летальных концентраций.  

Обычно содержание Cu составляет от 2 до 50 мг/кг сухой массы в 
зависимости от вида растений. Для большинства растений величина 5-
20 мг/кг, по-видимому, оптимальна, выше этого значения проявляются 
симптомы токсичности, а ниже — симптомы дефицита (21, 22). Как де-
фицит, так и избыток Cu влияют на физиологические процессы растений 
и, в конечном счете, на продуктивность (23, 24).  

Построение сложных динамических моделей поступления тяжелых 
металлов в растения не всегда оправдано, так как большинство коэффи-
циентов может быть получено только в модельных опытах, условия в ко-
торых сильно отличаются от естественных. В нашем эксперименте пока-
зано, что можно определять оптимальные и критические уровни загрязне-
ния почв тяжелыми металлами на основе анализа динамики накопления 
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их в различных частях растений.  
Целью работы было изучение динамики накопления меди в расте-

ниях ячменя в зависимости от ее количества в почве для оценки опти-
мальных и критических значений содержания этого микроэлемента.  

Методика. Вегетационные опыты выполняли на растениях ячменя 
(Hordeum vulgare L.) сорта Зазерский 85. Растения выращивали в сосудах, 
содержащих 4,5 кг дерново-подзолистой почвы или чернозема выщело-
ченного тяжелосуглинистого. Агрохимические показатели почв, опреде-
ленные общепринятыми методами (25), составили: pHKCl — соответствен-
но 5,47 и 5,53; гумус — 1,7 % и 4,8 % (по Тюрину); обменный K2O — 64,7 
и 134,3 мг/кг (по Масловой); подвижный P2O5 — 805 и 214 мг/кг (по Кир-
санову); гидролитическая кислотность — 2,7 и 3,0 мг-экв/100 г; сумма об-
менных оснований — 7,6 и 31,7 мг-экв/100 г (по Каппену). Валовое со-
держание меди в почвах составляло соответственно 3,8 и 9,1 мг/кг, что 
служило контролем. Перед посевом в почву вносили питательные элемен-
ты из расчета N200P100K100 мг/кг почвы по действующему веществу, Cu 
добавляли в виде водных растворов азотнокислой соли Cu(NO3)2Ł3H2O до 
содержания 50, 100, 150 и 200 мг/кг — для дерново-подзолистой почвы, 
100, 150, 300 и 400 мг/кг — для чернозема тяжелосуглинистого. Ячмень 
выращивали в течение 60 сут от даты всходов до фазы молочная спелость. 
Плотность посева 13 растений на вегетационный сосуд диаметром 22 см, 
биологическая повторность опыта 5-кратная.  

Через 20, 30, 45 и 60 сут от даты всходов (соответственно на IV, V, 
VII и IX этапах органогенеза) (26) определяли содержание Cu в надземной 
биомассе и корнях растений. При отборе корни растений отмывали от 
почвы в дистиллированной воде. Эксперименты проводили в 3-кратной 
биологической и 2-кратной аналитической повторностях. Массу надзем-
ной и корневой частей растений (для воздушно сухого состояния) оцени-
вали гравиметрическим методом. Содержание Cu определяли атомно-аб-
сорбционным методом на спектрометре SpectrAA 250 Plus («Varian, Inc.», 
США) согласно описанию (27). Растительные пробы минерализовали су-
хим озолением по ГОСТ 26657-85.  

В таблице и на рисунках приведены средние значения и их стан-
дартные ошибки (M±SEM). Достоверность различий с контролем устанав-
ливали для средних значений t-критерием Стьюдента, для дисперсий — F-
критерием Фишера на уровне значимости p < 0,05. Для статистической об-
работки данных использовали пакеты программ Microsoft Office Excel 2003 
и STATISTICA v.6 («StatSoft, Inc.», США, http://www.statsoft.com). 

Результаты. Динамика накопления меди в органах растений в зави-
симости от содержания металла в почвах и возраста ячменя представлена в 
таблице. В процессе роста растений количество металла в корневой и 
надземной биомассе изменялось незначительно. 

Накопление меди в растениях ячменя (Hordeum vulgare L.) сорта Зазерский 85 
на разных этапах органогенеза в зависимость от содержания элемента в почвах 
(M±SEM, вегетационный опыт)  

Показатель 
Внесено меди 
в почву, мг/кг 

Этап органогенеза по Куперману 
IV V VII IX 

Д е р н о в о - п о д з о л и с т а я  с у п е с ч а н а я  п о ч в а  
Содержание Cu  
в надземной биомассе, 
мг/кг 

0 8,8±0,9 9,3±0,9 6,2±0,8 6,2±0,8 
50 18,6±1,2 23,0±1,2 18,8±1,0 21,6±1,1 

100 27,6±1,1 27,0±1,1 23,3±0,9 25,6±0,9 
150 29,1±1,9 31,0±1,9 23,7±1,6 25,6±1,7 
200 33,6±2,3 35,0±2,3 26,8±1,9 27,7±2,0 

Содержание Cu  
в корнях, мг/кг 

0 11,1±1,2 12,9±1,1 11,0±1,0 7,7±1,1 
50 94,2±5,7 84,2±5,3 109±5 92,6±5,3 

100 236±14 176±13 221±12 210±13 
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Продолжение таблицы 
150 323±14 272±13 288±12 324±13 
200 517±18 489±17 439±15 474±17 

Ч е р н о з е м  в ы щ е л о ч е н н ы й  т я ж е л о с у г л и н и с т ы й  
Содержание Cu  
в надземной биомассе, 
мг/кг 

0 11,3±1,1 13,6±1,2 8,9±1,3 8,6±1,2 
100 19,5±1,6 23,6±1,8 16,9±1,8 16,3±1,7 
150 23,8±1,5 26,6±1,6 21,3±1,7 19,5±1,6 
300 25,2±1,3 29,5±1,5 24,7±1,5 23,0±1,5 
400 27,7±1,1 32,1±1,2 27,5±1,2 27,3±1,2 

Содержание Cu  
в корнях, мг/кг 

0 17,3±0,5 17,0±0,4 17,3±0,4 15,3±0,5 
100 67,0±8,2 81,2±6,4 104±7 81,0±7,6 
150 97,0±10 126±8 143±8 118±9 
300 223±8 224±6 252±7 246±7 
400 372±18 296±14 310±15 343±17 

 

Дисперсионный анализ данных по содержанию меди в надземной 
и корневой частях растений показал зависимость количества Cu в надзем-
ной биомассе от физиологической фазы развития (на дерново-подзолистой 
почве F = 9,5; на черноземе F = 60,9; F0,05 = 3,49) и не выявил такой зави-
симости для корней (на дерново-подзолистой почве F = 1,98; на чернозе-
ме F = 0,58; F0,05 = 3,49). Наблюдаемая зависимость обусловлена повы-
шенным накоплением меди на V этапе органогенеза и его снижением на 
более поздних стадиях развития растений (см. табл.). Однако в целом эти 
изменения не выходят за пределы 20 %. 

Динамику накоп-
ления меди в надземной 
и корневой частях рас-
тений в зависимости от 
ее содержания в почвах 
двух типов иллюстриру-
ет рисунок 1. Содержа-
ние меди в корнях име-
ло четко выраженную ли-
нейную зависимость от 
содержания микроэлеме-
нта в почве (на рисунке 
пунктиром представлены 
уравнения и достовер-
ность линейной аппрок-
симации), в то время как 
интенсивность накопле-

ния в надземной биомассе снижалась с увеличением количества меди в поч-
ве. Двукратное превышение накопления Cu в корнях ячменя на дерново-
подзолистой почве по сравнению с черноземом, вероятно, обусловлено 
как агрохимическими характеристиками почв, так и более прочной фик-
сацией меди в черноземе по сравнению с дерново-подзолистой почвой. 
После завершения эксперимента была определена доступность меди из 
почв (25). В среднем во всех вариантах с внесением меди в субстрат для 
дерново-подзолистой почвы доля кислоторастворимой фракции (экстрак-
ция 1 M HCl) от валового содержания меди составила 81±2 %, для черно-
зема — 73±3 %. Доля подвижной фракции (экстракция ацетат-аммонийным 
буфером, pH 4,8) составила для дерново-подзолистой почвы и чернозема 
соответственно 43±4 % и 7±2 %. 

На рисунке 2 показано содержание Cu в надземной биомассе в зави-
симости от содержания в корнях растений. Очевидно, что поступление Сu 
из корней в надземную биомассу не обусловлено типом почвы, на которой  

 

Рис. 1. Накопление Cu у растений ячменя (Hordeum vulgare 
L.) сорта Зазерский 85 в надземной биомассе на дерново-
подзолистой почве (1) и черноземе (2) и в корнях на дерново-
подзолистой почве (3) и черноземе (4) в зависимость от со-
держания элемента в почвах. Представлены средние экспе-
риментальные значения с ошибкой, пунктирные линии — 
уравнения и достоверность линейной аппроксимации (веге-
тационный опыт). 
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произрастали растения.  
Поступление ме-

ди в надземную биомас-
су из корней растений 
регулируется механизма-
ми как пассивного (за 
счет осмоса), так и ак-
тивного транспорта с об-
ратной связью, то есть 
скорость поступления Cu 
в надземную биомассу из 
корней растений должна 
быть пропорциональна 
разности концентраций и 
обратно пропорциональ-
на содержанию меди в 

корнях растений:  

X
XbYa

X
Y 



 .     [1] 

Решением этого уравнения служит функция: 

1



a
XbXcY a ,     [2] 

где Y — содержание меди в надземной биомассе; X — содержание меди в 
корнях растений; a, b, с — коэффициенты. 

На рисунке 2 сплошной линией представлено расчетное накопление 
меди в биомассе ячменя при a = 0,430±0,014; b = 0,020±0,005; c = 3,31±0,81. 
Пунктирные линии отражают 95 % доверительный интервал аппроксимации. 

Поскольку коэффициент a < 1, то функция содержания меди в 
надземной биомассе растений [2] суммирует как поступление Cu из кор-
ней, так и обратный транспорт металла из надземной частb растений в 
корневую. При этом первое слагаемое функции (c ½ Xa), характеризующее 
накопление, полностью совпадает с описанием закономерности поступле-
ния меди в растения ячменя, установленной R.D. Davis и P.H.T. Beckett (2, 
3). Они показали, что до достижения критической для растений концентра-
ции меди зависимость ее накопления в молодых растениях ячменя описыва-
ется линейной функцией логарифмов Log(y) = a + b ½ Log(x), где y — со-
держание Cu в растениях, а x — концентрация в питательном растворе. 

Вторая часть функции [2] обеспечивается активной системой об-
ратного транспорта и соответствует прямой линейной зависимости от 
концентрации меди. Линейная зависимость активности экспрессии генов, 
обеспечивающих транспорт Cu в растении, от ее содержания была показа-
на для Brassica napus (20): в ответ на повышение концентрации Cu в среде 
интенсивность экспрессии гена НМА5 резко возрастает, тогда как экс-
прессия гена ZIP4 полностью блокируется. 

Механизмы регуляции содержания тяжелых металлов в органах и 
тканях растений формируют соответствующий тип защитной реакции в 
теории Беккера: при недостатке микроэлемента в почве наблюдается акку-
мулятивный тип, при избытке — барьерный тип накопления. Индикатором 
перехода от одного типа накопления к другому служит соотношение содер-
жания металла в надземной и корневой части растения: если оно > 1, то 
тип аккумулятивный, < 1 — барьерный (8). Следовательно, по динамике 
накопления Cu в надземной и корневой части растений можно определить 
ту концентрацию Сu в почве, при которой происходит смена типа накопле-

Рис. 2. Накопление Cu у растений ячменя (Hordeum vulgare L.) 
сорта Зазерский 85 в надземной биомассе в зависимость от со-
держания элемента в корнях на дерново-подзолистой почве () и 
черноземе (). Сплошная линия — аппроксимация функци-
ей [2], пунктирные линии — 95 % доверительный интервал 
(вегетационный опыт).  



 

575 

ния металла с аккумулятивного на барьерный. Эта точка будет соответство-
вать содержанию меди в почве, оптимальному для питания растений: 

1
1

1 


 

a
bXc

X
Y a       [3] 

1
)1(
1





 a
ac
baX      [4] 

Используя коэффициенты аппроксимации, полученные для функ-
ции [2], находим оптимальное для ячменя содержание Cu в корнях и 
надземной биомассе растений — 7,6 мг/кг. Соответственно, исходя из ли-
нейной динамики накопления меди в корнях (см. рис. 1), оптимальное 
для ячменя валовое почвенное содержание Cu составляет 3,5 и 6,9 мг/кг 
соответственно для дерново-подзолистой почвы и для чернозема. 

В нашем эксперименте использовались количества Cu в почвах, ко-
торые не вызывают у ячменя явных токсических эффектов. Можно предпо-
ложить, что при достижении критического содержания Cu в корнях ее по-
ступление в надземную биомассу за счет пассивного транспорта и выведение 
при посредстве активных молекулярных механизмов переноса сравняются: 

0
1

1 




 

a
bXac

X
Y a     [5] 

Исходя из этого предположения, можно рассчитать критическое 
накопления Cu в корнях растений: 

1
)1(




 a
aac

bX .     [4] 

Используя коэффициенты аппроксимации, полученные для функ-
ции [2], находим критическое для ячменя содержание Cu в корнях расте-
ний — 650 мг/кг, при этом значении содержание меди в надземной био-
массе достигнет 31 мг/кг. Соответственно, критическое для ячменя вало-
вое содержания Cu для дерново-подзолистой почвы и для чернозема со-
ставляет соответственно 300 и 590 мг/кг. 

Таким образом, интенсивность накопление меди в растениях ячме-
ня не зависит от физиологической фазы развития растений и сохраняется 
относительно постоянной на протяжении IV-IX этапов органогенеза. Ак-
кумуляция Cu в корнях растений ячменя линейна и определяется содер-
жанием меди в почве. Двукратное превышение накопления Cu в корнях 
ячменя на дерново-подзолистой почве по сравнению с черноземом, веро-
ятно, обусловлено агрохимическими характеристиками и буферной спо-
собностью почв. Зависимость содержания меди в надземной биомассе от 
ее количества в корнях растений имеет вид суммы показательной функции 
накопления и линейной функции выведения, обусловленной работой си-
стемы активного молекулярного транспорта Cu в растениях. Исходя из 
теории Беккера (1981) и анализа динамики накопления меди в надземной 
и корневой части растений, для ячменя расчетное оптимальное содержа-
ние металла в биомассе — 7,6 мг/кг. В эксперименте ему соответствовало 
валовое содержание Cu в дерново-подзолистой почве 3,5 мг/кг, в черно-
земе — 6,9 мг/кг. Расчетное значение условно критического накопления 
меди в корнях растений, при котором ее поступление в надземную био-
массу за счет пассивного транспорта и выведение с участием активных 
молекулярных механизмов переноса сравняется, для ячменя составляет 
650 мг/кг, при этом количестве Сu в надземной части составит 31 мг/кг. 
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A b s t r a c t  
 

Copper is one of the essential microelements for both animals and plants and plays an im-
portant role in a number of physiological processes. However, it becomes toxic to plants when enter-
ing high concentrations. The urgency of the work to determine the optimum and critical levels of 
copper content in soils, especially in the agricultural production, is caused by permanent technogenic 
pollution of soils with heavy metals. An increase in the content of copper in soils can cause changes 
in biochemical processes in plants, their morphology, and, ultimately, reduce productivity. The con-
struction of complex dynamic models of heavy metals entering plants is not always justified, since 
most of the coefficients can be obtained only in laboratory experiments under conditions which are 
very different from natural ones. In our experiment, it was shown that it is possible to determine 
optimal and critical levels of soil contamination by heavy metals on the basis of an analysis of the 
dynamics of their accumulation in different parts of plants. Optimal and critical levels of contamina-
tion of two types of soils (sod-podzolic and chernozem) with copper were determined based on the 
analysis of the dynamics of Cu accumulation in the above-ground and root parts of barley plants 
(Hordeum vulgare L.) in vegetation trials. The concentration of copper in barley plants remains rela-
tively constant throughout the IV-IX stages of organogenesis (20-60 days from the date of emer-
gence). The Cu accumulation in the roots of barley plants linearly followed its content in the soil, 
while the accumulation rate in the shoots decreases with increasing copper content in the soil. The 
double excess of Cu accumulation in barley roots on sod-podzolic soil as compared to chernozem is 
probably due to agrochemical characteristics of soils. A function is proposed that reflects the depend-
ence of the copper content in the shoots on its concentration in plant roots, which has the form of 
the sum of the exponential accumulation function and the linear elimination function due to the 
operation of the active molecular transport system Cu in plants: Y = c ½ Xa + b ½ X ½ (a  1)1. 
Approximation of the experimental data by this function made it possible to determine its coeffi-
cients: a = 0.430±0.014; b = 0.020±0.005; c = 3.31±0.81. Analysis of the dynamics of copper accu-
mulation in the shoot and root parts of plants made it possible to determine the concentration at 
which, according to Becker’s theory, a change takes place from the accumulative to the barrier type 
of metal accumulation, that is, the transition from increased accumulation of copper by a plant to 
protective mechanisms limiting the supply of metal. Optimum copper accumulation in barley plant 
was 7.6 mg/kg, with a total soil content of 3.5 and 6.9 mg kg for sod-podzolic soils and for cherno-
zem, respectively. The calculated value of the «critical» concentration of copper in plant roots, at 
which its entry into the shoot due to passive transport and excretion due to active molecular 
transport mechanisms become equal, for barley is 650 mg/kg, and at this level the copper content in 
the shoot is 31 mg/kg. This level can be achieved with total soil Cu of 300 and 590 mg/kg for sod-
podzolic soil and for chernozem, respectively. 

 

Keywords: Hordeum vulgare L., barley, copper, sod-podzolic soil, chernozem, optimal 
level, critical level, dynamic model.  
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