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ВВЕДЕНИЕ

Пространственное распределение организ�
мов, независимо от их размеров и функциональ�
ных особенностей, всегда результат внутри� и
межвидовых взаимодействий организмов, реали�
зующихся в гетерогенной среде [4]. В какой мере
пространственная гетерогенность среды обита�
ния сказывается на выявляемых закономерностях
организации сообществ, является одним из акту�
альных вопросов современной экологии в целом
и морской биогеоценологии в частности. В этом
смысле удобным объектом исследований оказы�
вается морская литораль, которая предстает как
чрезвычайно неоднородная по своим физико�хи�
мическим свойствам среда, включающая черты
самых разных типов пространственной организа�
ции – континуальности, градиентности, агреги�
рованности, мозаичности и фрактальности [1, 7,
12, 13], что определяет сложную и весьма пеструю
структуру формирующихся здесь популяций и со�
обществ [4].

Так, при исследовании пространственной орга�
низации макробентоса на литорали Белого моря
было выявлено, что распределение видов носит в
разной мере выраженный агрегированный харак�
тер и определяется в первую очередь проявлением
экобиологических особенностей организмов (то�

лерантности, пищевых предпочтений и пр.) в гете�
рогенной среде обитания и зависит от размера изу�
чаемой территории [7, 8]. Однако, формирование
представлений о пространственной организации
экосистем невозможно без учета мелких однокле�
точных организмов, составляющих его функцио�
нальную основу. Малые размеры особей и образуе�
мых ими локальных популяций в совокупности с
быстрой сменой поколений делают одноклеточ�
ные организмы удобными модельными объектами
применительно к вопросам организации биологи�
ческих сообществ.

Среди других протистов своими наименьши�
ми размерами и высокими темпами размножения
выделяются свободноживущие гетеротрофные
жгутиконосцы, представляющие собой полифи�
летическую группу одноклеточных, плазмодиаль�
ных или колониальных эукариот, характеризую�
щихся наличием одного или более жгутиков на
стадии трофонта, отсутствием макронуклеуса и
функционирующих хлоропластов [22], питаю�
щихся фаготрофно или осмотрофно и, таким об�
разом, выполняющих сходную роль в трофиче�
ской структуре водных экосистем [29]. Эти мель�
чайшие организмы являются обязательным
звеном “микробных пищевых петель”, обеспе�
чивающих эффективные пути трансформации
вещества и энергии в водных экосистемах [18,
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28, 30]. Однако специальные исследования про�
странственного распределения гетеротрофных
флагеллят и определяющих его факторов до на�
стоящего времени редки и ограничиваются рабо�
тами нашей группы [9, 10, 13–15, 21, 34]. В связи
с этим, целью работы явилось исследование осо�
бенностей распределения гетеротрофных жгути�
коносцев вдоль горизонтов литорали на примере
локальной прибрежной экосистемы в Белом море.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Характеристика биотопа и схема отбора проб.
Исследования проводили в июле 2007 г. на лито�
рали губы Грязной (Карельский берег Канда�
лакшского залива Белого моря, 66.52° с.ш.,
32.97° в.д.). Губа Грязная – одно из разветвле�
ний губы Чернореченской (рис. 1а, 1б), представ�
ляет собой относительно изолированную и ти�
пичную для Белого моря мелководную акваторию
с илисто�песчаной литоралью – весьма удобную
модель для изучения пространственного распре�
деления донных организмов [3, 5–7, 20]. Несмот�
ря на небольшие размеры (несколько гектаров)
она достаточно разнообразна по микроусловиям,
что позволяет развиваться здесь высокому разно�
образию (более 400 видов) микро�, мейо� и мак�
робентоса [4].

Губа достаточно хорошо защищена от сильно�
го прибоя, но открыта с юго�востока для накат�
ной ветровой волны, под влиянием которой
формируется рельеф и осадки литорали, форми�
рующие несколько подзон [3]: соленый марш

(верхний горизонт литорали), илисто�песчаный
пляж (средняя и отчасти нижняя литораль), пояс
зостеры и няша – скопление алевропелита и ор�
ганического вещества на разной стадии разложе�
ния (оставшаяся часть нижней литорали). Рас�
пределение грунтов имеет отчетливый поясной
характер, от верхней к нижней литорали увели�
чивается содержание алевропелита в песке, на
нижней литорали присутствует песчаный ил.
Содержание органического вещества в грунте
коррелирует с концентрацией алевропелита.
Кислотность осадков может значительно варьи�
ровать: наиболее низкие значения pH свой�
ственны сильнозаиленным пескам соленого
марша, наиболее высокие – чистому песку. Бо�
лее низкие значения кислотности среды соот�
ветствуют низким значениям окислительно�
восстановительного потенциала (Eh). Солевой
режим литорали весьма динамичен и пестр,
определяется влиянием приливно�отливных те�
чений, речного стока, локальным выходом грун�
товых вод, осадками. При этом соленость на
верхней литорали в районе соленого марша су�
щественно понижается в местах выхода грунто�
вых вод.

В соответствии с описанной выше простран�
ственной гетерогенностью биотопа было выбра�
но 5 станций отбора проб (рис. 1б) по направле�
нию от верхней литорали к нижней. Станция 1
располагалась на верхней литорали в наиболее
типичном районе соленого марша с илистым
осадком на расстоянии 120 м от уреза воды –
уровня минимального отлива, станция 2 – на гра�

БАРЕНЦЕВО
МОРЕ

Кольский
п�ов

БЕЛОЕ МОРЕ

Соловецкие

Беломорск

Онежская
губа

Двинская
губа

Воронка

п�ов
Канин

Мезенская
губа

р. М
езень

р. Северная
Двина

С

0 50 100 200 км

А
Б

1

2

3

4

5

100 м

о�ва

Горло

Архангельск

Кандалакшский
залив

Беломоро+
Балтийский

канал
(а) (б)

(1)

о. Моржовец

Рис. 1. Район исследования: (а) – западная часть Кандалакшского залива и губа Чернореченская (1); (б) – схема губы
Грязной по [3]: 1 – приморский луг, 2 – соленый марш, 3 – песчаный пляж, 4 – пояс зостеры, 5 – илистая сублитораль,
А – верхняя и нижняя границы средней литорали, Б – граница литорали и сублиторали (0 глубин).
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нице соленого марша и средней литорали с песча�
но�илистым грунтом на расстоянии 90 м от уреза
воды, станция 3 – на ровной однородной поверх�
ности песчаного пляжа средней литорали с песча�
ным грунтом на расстоянии 70 м от уреза воды,
станция 4 – на границе средней и нижней литора�
ли в поясе пескожилов (Arenicola marina L.) на
илисто�песчаном грунте на расстоянии 40 м от
уреза воды, станция 5 – на нижней литорали в
песчано�илистом участке среди зостеры (Zostera
marina L.) и кладофоры (Cladophora fracta Kutz.) в
10 м от уреза воды.

Исследование гетеротрофных жгутиконосцев.
Пробы интерстициальной жидкости с частицами
осадка помещали в 50�мл пластиковые пробирки
и транспортировали в лабораторию. На каждой из
пяти станций отбирали по 4 пробы (по 2 пробы
20 июля и по 2 пробы 22 июля) объемом 5 см3.
Каждую пробу просматривали в чашках Петри
сразу после отбора с целью выявления видового
состава и количественного обилия разных видов
гетеротрофных флагеллят путем просмотра в
каждой чашке Петри одинакового фиксирован�
ного объема пробы (1/285 часть от общего объе�
ма). Для более полного выявления видового со�
става изучаемых сообществ проводили дальней�
шее исследование всех 20 вышеупомняутых проб,
инициируя в них гетеротрофную сукцессию: в
чашки Петри с пробами добавляли суспензию
бактерий Pseudomonas fluorescens Migula, 1895 для
ускорения размножения гетеротрофных жгутико�
носцев. Для уменьшения количества фотосинте�
зирующих видов и ускорения развития гетеро�
трофных организмов чашки Петри с пробами вы�
держивали в термостате при температуре 25°С в
темноте. Пробы просматривали на 3�, 6� и 9�й дни
развития жгутиконосцев [16] и оценивали коли�
чество экземпляров, как было описано выше.

Подобная схема обработки материала позво�
лила нам получить информацию об “активном
сообществе”, образованным конкретным набо�
ром видов в конкретных микроусловиях, имею�
щих достаточно высокую численность на момент
отбора проб, чтобы быть учтенными стандартны�
ми микроскопическими методами. Кроме того,
были получены данные о “скрытом сообществе”,
включающем пул малочисленных или находя�
щихся в стадии покоя видов, которое выявлялось
путем помещения всех проб в одинаковые благо�
приятные температурные и пищевые условия, что
способствовало развитию этих видов. В итоге это
позволило прямым способом охарактеризовать
“интегральное сообщество” гетеротрофных жгу�
тиконосцев, формирующихся на разных горизон�
тах литорали.

В ходе наблюдений использовали микроскопы
БИОЛАМ�И и МБИ�3 (Россия) с фазово�кон�
трастной установкой КФ�5 в проходящем свете и

объективом водяной иммерсии. Микроскоп был
оборудован аналоговой видеокамерой AVT
HORN MC�1009/S. Для более четкой идентифи�
кации обнаруженных жгутиконосцев проводили
запись видеофильма с использованием видеомаг�
нитофона Panasonic NV�HS 850 в режимах VHS и
S�VHS с последующей оцифровкой изображений
и сохранением фрагментов видеофильма в виде
файлов формата AVI. В работе принята система
эукариот, предложенная международным коми�
тетом [17].

Анализ параметров среды. Параллельно со сбо�
ром биологического материала измеряли соле�
ность, pH и Eh в верхнем сантиметровом слое
осадка при помощи солемера KRÜSS S�10, кар�
манных pH�метра и ORP�измерителя Red/Ox по�
тенциала с автоматической температурной ком�
пенсацией фирмы HANNA.

Статистические методы анализа. Для характе�
ристики видового богатства локальных сооб�
ществ жгутиконосцев на разных станциях ис�
пользовали следующие показатели: (1) общее ко�
личество видов на станции SST; (2) среднее
количество видов в одной пробе SSAM; (3) макси�
мальное ожидаемое количество видов на станции
SCHAO, рассчитанное с использованием непара�
метрического метода Chao2, учитывающего ко�
личество потенциально не обнаруженных редких
видов [25]. Для того чтобы стандартизировать
оценки количества обнаруженных видов на раз�
ных станциях, полученных при подсчете разного
количества особей жгутиконосцев (известно, что
чем больше выборочное усилие, тем больше най�
денных видов), мы рассчитывали показатель
(4) “ожидаемое количество видов в минимальной
пробе” ES(n) [25] из 200 экземпляров (это наи�
меньшее число просчитанных особей на одной
станции при оценке общего биоразнообразия со�
общества).

Для оценки дифференцирующего (бета) раз�
нообразия применяли: (1) индекс Уиттекера βW =
= SST/SSAM – 1, (2) величину наклона кривой зави�
симости числа обнаруженных видов от количе�
ства проанализированных проб (species accumula�
tion curve), выраженную показателем степени функ�
ции, аппроксимирующей эти кривые βSAC [32],
(3) долю бета�компоненты в гамма�разнообразии
локального сообщества, рассчитанную исходя из
представлений об аддитивном разбиении биораз�
нообразия (additive biodiversity partitioning) [26, 27,
32], βST = (SST – SSAM)/SST. Индексы Шеннона (H)
и Пиелоу (H ') использовали при описании видо�
вого разнообразия и выравненности распределе�
ния обилий видов в сообществах. Для оценки со�
ответствия в изменениях различных показателей
разнообразия между собой и с факторами среды
рассчитывали коэффициент корреляции Спир�
мена (R).
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Классификацию локальных сообществ жгути�
коносцев из разных проб осуществляли по данным
об обилии в “активных сообществах” при помощи
кластерного анализа методом полного присоеди�
нения на основе предварительно трансформиро�
ванной путем извлечения квадратного корня мат�
рицы индексов сходства Брея�Кертиса. Достовер�
ность выделения групп оценивали на уровне p <
< 0.05 при помощи метода SIMPROF [23, 25]. Для
того чтобы связать различия между локальными
сообществами с распределением видов и факторов
среды проводили ординацию проб методом кано�
нического анализа соответствия (canonical corre�
spondence analysis) на основе данных об обилиях
видов в “активном” сообществе. При этом из ана�
лиза были исключены виды, встретившиеся толь�
ко в одной пробе. Для того чтобы нивелировать
разницу в абсолютной численности организмов на
разных станциях, обилие каждого вида перед ана�
лизом было нормировано на его среднюю во всех
пробах.

Для того чтобы напрямую определить значи�
мость различных факторов среды при формиро�
вании структуры сообществ гетеротрофных жгу�
тиконосцев, мы использовали алгоритм BIOENV,
реализованный в пакете программ PRIMER [25].
В ходе проведения этой процедуры происходит
коррелирование матрицы сходства между факто�
рами среды (эвклидовы расстояния) и матрицы
сходства проб. Это позволяет в итоге получить пе�
речень комбинаций факторов среды с количе�
ственными оценками их соответствия вариа�
бельности биологического сообщества (в виде
коэффициента корреляции Спирмена и соответ�
ствующего уровня достоверности). Мы исполь�
зовали три разные матрицы сходства (индексы
Брея–Кертиса для данных по обилию организмов
и по процентному соотношению их численности,
а также индексы Съеренсена для данных по при�
сутствию�отсутствию видов) отдельно для “ак�
тивного” и “скрытого” сообщества. В результате
мы провели анализ в шести разных вариантах.
Данные по факторам среды нормировались на
среднее перед началом анализа, а количествен�
ные данные по сообществам трансформирова�

лись путем извлечения квадратного корня перед
построением матриц сходства.

Расчеты велись при помощи пакетов статисти�
ческих программ PRIMER 6.1.6 (расчет показате�
лей SCHAO, ES(n), βW, кластерный анализ,
BIOENV�анализ) и PAST 2.17 – построение куму�
лятивных кривых для последующего расчета по�
казателя βSAC, индексы H и H ', коэффициент R,
канонический анализ соответствия [24, 31].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Факторы среды. Результаты измерений гидро�
химических параметров среды представлены в
табл. 1. Соленость интерстициальной жидкости
на ст. 1 (соленый марш), где наблюдаются локаль�
ные выходы грунтовых вод, существенно ниже
(19‰), чем на других участках литорали, где со�
леность варьирует от 23 до 26‰. Значения окис�
лительно�восстановительного потенциала в верх�
нем сантиметровом слое грунта распределены на
литорали в большей степени мозаично. Однако в
верхней литорали анаэробные условия более вы�
ражены, а интерстициальная жидкость на ниж�
ней литорали вблизи уреза воды характеризуется
положительными величинами Eh. Кислотность
изменяется на литорали направленно: от солено�
го марша к нижней литорали значения pH увели�
чиваются от 6.4 до 7.5.

Видовой состав и обилие организмов. В резуль�
тате исследования выявлено 64 вида и формы ге�
теротрофных жгутиконосцев (табл. 2). По видо�
вому богатству преобладали эвглениды (15 ви�
дов), хоаномонады (8 видов), кинетопластиды
(7 видов) и жгутиконосцы incertae sedis (7 видов).
Наибольшим числом видов представлены рода
Salpingoeca (6 видов), Petalomonas и Amastigomonas
(по 4 вида). Наиболее распространенными вида�
ми (обнаруженными в более чем 50% проб) явля�
ются Cafeteria roenbergensis (обнаружен в 100%
проб), Paraphysomonas sp. (100%), Metopion fluens
(95%), Pseudobodo tremulans (90%). 

В целом, изучаемое сообщество простран�
ственно гетерогенно по видовому составу. Так,
средняя встречаемость всех видов на разных стан�
циях литорали не высока и составляет 16%. Более
трети видов (29) являются редкими и обнаружены
менее чем в 15% исследованных проб (т.е. только
в 1–3 пробах из 20 проанализированных).
Пять видов (Salpingoeca marsupialis, Percolomonas
cosmopolites, Thecamonas trachens, Clautriavia cfr. ca+
vus, Phillomytus apiculatus) были встречены лишь
единожды. Десять видов (Ancyromonas sigmoides,
Cafeteria roenbergensis, Discocelis saleuta, Massisteria
marina, Metopion fluens, Paraphysomonas sp., Pseudo+
bodo tremulans, Pteridomonas danica, Salpingoeca in+
fusionum, Stephanoeca diplocostata) отмечены на
всех исследованных и разнообразных по микро�

Таблица 1. Гидрохимические параметры интерстици�
альной жидкости в верхнем сантиметровом слое грун�
та на разных станциях

Параметр 
среды

Станции

1 2 3 4 5

Соленость, ‰ 19.0 25.5 23.0 26.0 24.5

pH 6.4 6.7 7.0 7.1 7.5

Eh, мВ –100 –90 –10 –50 50
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условиям горизонтах литорали, что говорит об их
широкой экологической валентности.

Большинство выявленных видов являются
бактерио�детритотрофными организмами. Во�
семь видов (Kathablepharis sp., Katodinium sp.,
Metromonas grandis, M. simplex, Metopion fluens,
Multicilia marina, Phyllomitus apiculatus, Phyllomi+
tus sp.) – облигатные эукариотрофы (хищники),
использующие других мелких простейших (пре�
имущественно флагеллят) в качестве пищи. Ин�
тересно, что хищные виды (за исключением ши�
роко распространенного Metopion fluens), были
отмечены только на станциях 1 (соленый марш
верхней литорали) и 5 (нижняя литораль). 

Наибольшие значения численности гетеро�
трофных жгутиконосцев отмечаются на верхнем
(13466 экз/мл) и нижнем (7481 экз/мл) горизон�
тах литорали (рис. 2а). Обилие флагеллят отрица�
тельно коррелирует с соленостью (R = –0.81,
p < 0.001) и не коррелирует достоверно с осталь�
ными параметрами. При этом минимальное оби�
лие флагеллят отмечено в переходных зонах
(станции 2 и 4), что также может быть связано со
стабильностью гидродинамических и гидрохими�
ческих условий на верхнем и нижнем горизонтах
по сравнению со средней литоралью и переход�
ными биотопами. Максимальная биомасса гете�
ротрофных флагеллят формируется на верхней
литорали (рис. 2б). Это объясняется присутстви�
ем здесь достаточно крупных динофлагеллят и
Multicilia, которые не отмечались на других стан�
циях. Сообщества на средней и нижней литорали
примерно одинаковы по биомассе, несмотря на
то, что на нижней литорали существенно выше
общая численность жгутиконосцев. Дело в том,
что на средней литорали значительную долю по
биомассе составляют крупные эвглениды. Эти
ползающие интерстициальные флагелляты пред�
почитают менее заиленные и крупнодисперсные
осадки. 

Разнообразие. Показатели видового разнооб�
разия представлены в табл. 3. “Интегральное со�
общество” жгутиконосцев (складывающееся из
“активного”, обнаруженного в день взятия проб,
и “скрытого”, выявленного в ходе исследования
обогащенных культур жгутиконосцев) характери�
зуется максимальным видовым богатством на
верхней и нижней литорали (станции 1 и 5; пока�
затель № 1). Вместе с тем, в этих локальных усло�
виях формировалась максимальная численность
организмов (рис. 2), что при использованной на�
ми методике количественного учета приводит к
завышенным оценкам видового богатства (чем
больше экземпляров учитывается, тем больше ви�
дов обычно обнаруживается). Чтобы нивелиро�
вать этот эффект мы рассчитали показатель № 2
(ожидаемое количество видов в минимальном ло�
кальном сообществе – в нашем случае эта вели�

чина составляла 200 просчитанных особей), кото�
рый подтверждает полученный выше результат.
Этот вывод подтверждается и при оценке видово�
го богатства “активного” и “скрытого” сообществ
(показатели № 11 и № 19 соответственно). Инте�
ресно, что “скрытые” сообщества на станциях 2–4
одинаковы по количеству обнаруженных видов,
тогда как “активные” варианты на станциях 2 и 4
(переходные зоны между горизонтами литорали)
характеризуются более низкими значениями ви�
дового богатства, чем на ст. 3.

В итоге, доля “активного сообщества” в “ин�
тегральном” составляет 66–70% на станциях 1, 3
и 5 и только 38–43% на станциях 2 и 4 (показа�
тель № 10).

Ожидаемое полное количество видов в “инте�
гральном” и “скрытом” сообществах очень близ�
ко к реально обнаруженному на всех станциях
(показатели № 3 и № 20 соответственно), тогда
как для “активного” сообщества на ст. 1 (верхняя
литораль) этот параметр существенно отличается
от фактически найденного (показатель № 12).
Количество видов, обнаруживаемых в одной про�
бе достоверно коррелирует (R = 0.85; p < 0.001) с
общим видовым богатством на станциях (показа�
тели № 4, 13 и 21). Однако доля, которую состав�
ляет точечное альфа�разнообразие (т.е. среднее
количество видов в одной пробе на станции) в об�
щем гамма�разнообразии (т.е. в общем количе�
стве видов на станции) существенно различается
в “активном”, “скрытом” и “интегральном” со�
обществах. Этот параметр мы оценивали как ве�
личину дифференцирующего разнообразия βST,
предполагая, что α + β = γ (показатели № 5, 14 и
22). В “скрытом” сообществе эта величина мини�
мальна (в среднем равна 0.37), возрастая в “актив�
ном” (0.45) и “интегральном” (0.60) сообществах.
Этот параметр на связан с общим видовым богат�
ством на станциях (R = 0.28; p > 0.1) и свидетель�
ствует главным образом о наибольшей гетероген�
ности именно “интегрального” сообщества по
сравнению с “активным” и “скрытым”. Анало�
гичные результаты показывает и расчет индекса
Уиттекера (показатели № 6, 15 и 23). Достаточно
низкие величины наклона кумулятивных кривых
“пробы – виды” (показатели № 7, 16 и 24) свиде�
тельствуют о высокой степени насыщенности со�
обществ видами и еще раз подтверждают высо�
кую “выявляемость” разнообразия жгутиконос�
цев в данном исследовании с использованием
комплекса предложенных методов. Индекс раз�
нообразия Шеннона (показатели № 8, 17 и 25)
высок в “интегральном” и “скрытом” сообще�
ствах, тогда как на станциях 2 и 4 (переходные зо�
ны между горизонтами литорали) его величина
снижается, что связано главным образом с пониже�
нием здесь видового богатства (показатель № 11).
Индекс Пиелоу (показатели № 9, 18 и 26) свиде�
тельствует об одинаковом уровне выравненности

5
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Таблица 2. Видовой состав и относительная встречаемость гетеротрофных жгутиконосцев

Виды и формы
Станции

1 2 3 4 5

Amoebozoa (Lühe, 1913) emend. Cavalier�Smith, 1998

Multicilia marina Cienkowski, 1881 0.33 0.00 0.00 0.00 0.00

Choanomonada Kent, 1880

Lagenoeca sp. 0.00 0.00 0.00 0.00 0.58

Salpingoeca infusionum Kent, 1880 0.33 0.08 0.33 0.17 0.58

S. marina James�Clark, 1867 0.00 0.00 0.00 0.08 0.00

S. massarti de Saedeleer, 1927 0.00 0.00 0.00 0.17 0.00

S. megachelia Ellis, 1929 0.00 0.17 0.00 0.00 0.00

S. tuba Kent, 1880 0.08 0.00 0.00 0.00 0.33

Salpingoeca sp. 0.17 0.17 0.00 0.00 0.00

Stephanoeca diplocostata Ellis, 1930 0.25 0.17 0.08 0.17 0.50

Cercomonadida (Poche, 1913), emend. Vickerman, 1983, emend. Mylnikov, 1986

Metromonas grandis Larsen and Patterson, 1990 0.00 0.00 0.00 0.00 0.33

M. simplex (Griessmann, 1913) Larsen and Patterson, 1990 0.33 0.00 0.00 0.00 0.17

Protaspa gemmifera (Larsen and Patterson, 1990) Cavalier�Smith, 2011 0.25 0.33 0.00 0.00 0.50

P. cfr. glans Skuja, 1939 0.25 0.00 0.00 0.00 0.00

P. verrucosa (Larsen and Patterson, 1990) Cavalier�Smith, 2011 0.08 0.17 0.00 0.08 0.08

Silicofilosea Adl et al., 2005

Thaumatomastix sp. 0.33 0.00 0.17 0.00 0.25

Leucodictyida Cavalier�Smith, 2003

Massisteria marina Larsen and Patterson, 1990 0.33 0.17 0.17 0.17 0.17

Metopiida Cavalier�Smith, 2003

Metopion fluens Larsen and Patterson, 1990 0.50 0.33 1.00 0.42 0.67

Goniomonadales Novarino and Lucas, 1993

Goniomonas amphinema Larsen and Patterson, 1990 0.17 0.50 0.33 0.00 0.33

G. pacifica Larsen and Patterson, 1990 0.25 0.00 0.00 0.33 0.00

Kathablepharida Okamoto and Inouye, 2005

Kathablepharis sp. 0.42 0.00 0.00 0.00 0.00

Stramenopiles Patterson, 1989, emend. Adl et. al., 2005 

Bicosoeca sp. 0.00 0.00 0.00 0.00 0.25

Cafeteria marsupialis Larsen and Patterson, 1990 0.00 0.17 0.17 0.00 0.25

C. roenbergensis Fenchel and Patterson, 1988 0.83 1.00 0.92 0.75 1.00

Discocelis saleuta Vørs, 1992 0.17 0.33 0.25 0.17 0.50

Paraphysomonas sp. 1.00 0.83 0.83 0.58 0.67

Pseudobodo tremulans Griessmann, 1913 1.00 0.17 0.92 0.42 0.83

Pteridomonas danica Patterson and Fenchel, 1985 0.33 0.17 0.17 0.33 0.08

Dinoflagellata Bütschli, 1885, emend. Fensome, Taylor, Sarjeant, 
Norris, Wharton and Williams, 1993, emend. Adl et al., 2005

Katodinium sp. 0.42 0.00 0.00 0.00 0.00

Heterolobosea Page and Blanton, 1985

Percolomonas cosmopolitus (Ruinen, 1938) Fenchel and Patterson, 1986 0.17 0.00 0.00 0.00 0.00

Percolomonas sp. 0.08 0.00 0.58 0.00 0.00
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Таблица 2.  Продолжение. 

Виды и формы
Станции

1 2 3 4 5

Euglenida Bütschli, 1884, emend. Simpson, 1997

Anisonema trepidum Larsen, 1987 0.00 0.00 0.00 0.00 0.42

Diplonema sp. 0.00 0.00 0.00 0.25 0.00

Heteronema exaratum Larsen and Patterson, 1990 0.17 0.00 0.00 0.00 0.00

H. ovale Kahl, 1928 0.00 0.00 0.00 0.00 0.25

Heteronema sp. 0.17 0.00 0.00 0.00 0.17

Peranema sp. 0.25 0.00 0.00 0.00 0.00

Petalomonas labrum Lee and Patterson, 2000 0.17 0.00 0.00 0.00 0.00

P. minor Larsen and Patterson, 1990 0.67 0.00 0.33 0.00 0.33

P. minuta Hollande, 1942 1.00 0.00 0.00 0.17 0.00

P. pusilla Skuja, 1948 1.00 0.00 0.00 0.17 0.50

Ploeotia oblonga Larsen and Patterson, 1990 0.50 0.00 0.00 0.00 0.00

P. tenuis Larsen and Patterson, 1990 0.00 0.00 0.50 0.00 0.00

Ploeotia sp. 0.00 0.00 0.17 0.00 0.00

Sphenomonas sp. 0.00 0.00 0.00 0.00 0.17

Kinetoplastea Honigberg, 1963

Neobodo designis (Skuja, 1948) Moreira, Lopez�Garcia and Vickerman, 2004 0.67 0.00 0.83 0.17 0.83

N. saliens (Larsen and Patterson, 1990) Moreira, 
Lopez�Garcia and Vickerman, 2004

0.42 0.33 0.08 0.50 0.00

B. saltans Ehrenberg, 1832 0.33 0.00 0.00 0.00 0.00

Bodo sp. 0.17 0.00 0.00 0.00 0.00

Phyllomitus apiculatus Skuja, 1948 sensu Mylnikov, 1986 0.00 0.00 0.00 0.00 0.17

Phyllomitus sp. 0.00 0.00 0.00 0.08 0.08

Rhynchomonas nasuta (Stokes, 1888) Klebs, 1892 0.25 0.08 0.17 0.00 0.33

Apusomonadidae Karpov and Mylnikov, 1989

Amastigomonas caudata Zhukov, 1975 0.25 0.00 0.00 0.00 0.00

A. mutabilis (Griessmann, 1913) Molina and Nerad, 1991 0.33 0.00 0.00 0.00 0.17

Amastigomonas sp.1 0.50 0.00 0.50 0.08 0.33

Thecamonas trahens Larsen and Patterson, 1990 0.00 0.08 0.00 0.00 0.00

Ancyromonadida Cavalier�Smith, 1997

Ancyromonas contorta (Klebs, 1893) Lemmermann, 1910 0.17 0.00 0.00 0.00 0.00

A. sigmoides Kent, 1880 0.67 0.33 0.67 0.33 0.33

Incertae sedis Eukaryota

Clautriavia cfr. cavus Lee and Patterson, 2000 0.08 0.00 0.00 0.00 0.00

Clautriavia sp.1 0.17 0.00 0.00 0.00 0.00

Clautriavia sp.2 0.17 0.00 0.00 0.00 0.00

Cyranomonas australis Lee, 2002 0.00 0.17 0.17 0.00 0.67

flagellate spp. 0.33 0.08 0.00 0.00 0.08

Kiitoksia ystava Vørs, 1992 0.25 0.00 0.08 0.00 0.17

Pendulomonas adriperis Tong, 1997 0.17 0.00 0.00 0.00 0.00

5*
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во всех случаях за исключением “интегрального”
и “активного” сообщества на ст. 1 (верхняя лито�
раль), где ярко выражен доминант Pseudobodo
tremulans.

Общее количество видов в пробе достоверно от�
рицательно коррелирует с соленостью (R = –0.72;

p < 0.01), индексы Шеннона и Пиелоу не коррели�
руют ни с одним из измеренных факторов среды.

Пространственная структура сообществ и связь
с факторами среды. Классификация “активного”
сообщества гетеротрофных флагеллят (рис. 3) по�
казала, что достоверно выделяются 7 групп проб.
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Рис. 2. Изменение таксономической структуры, численности (а) и биомассы (б) гетеротрофных жгутиконосцев: 1 – верх�
няя литораль (соленый марш), 2 – граница соленого марша и средней литорали, 3 – песчаный пляж средней литорали,
4 – граница средней и нижней литорали в поясе пескожилов, 5 – заиленный участок нижней литорали.
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Наиболее значительны отличия сообщества (пер�
вая дихотомия), формирующегося на верхней ли�
торали (станция 1) от остальных. Второй уровень
различий определяется разницей между сообще�
ствами средней и нижней литорали (станции 3 и 5)
с одной стороны и сообществами из переходных
между зонами литорали участков (станции 2 и 4).
При этом пробы в пределах последней группы не
различимы достоверно между собой, тогда как со�
общества со станций 1, 3 и 5 не только отличаются

достоверно друг от друга по видовой структуре, но
и пробы, отобранные в разные даты, также имеют
достоверные различия. Заметим, что на дендро�
грамме кластерного анализа отчетливо видно, что
группировка проб в значительной степени опре�
деляется соленостью интерстициальной жидко�
сти. На станциях 2 и 4 соленость максимальна, и
пробы не отличаются достоверно друг от друга.
На остальных станциях соленость ниже, и разли�
чия в сообществах достоверны как при сравнении

Таблица 3. Показатели биоразнообразия локальных сообществ гетеротрофных жгутиконосцев на разных станциях

№ показателя Показатель
Станция

1 2 3 4 5

“Интегральное сообщество”

1 SST 47 21 23 21 35

2 ES(200) 36 20 21 20 31

3 SCHAO 47.5 21.7 24.1 21.7 36.0

4 SSAM 20.1 7.0 10.8 6.8 15.8

5 βST 0.57 0.67 0.53 0.68 0.55

6 βW 1.34 2.00 1.14 2.11 1.22

7 βSAC 0.34 0.42 0.26 0.40 0.26

8 H 2.78 2.48 2.65 2.58 3.01

9 H’ 0.34 0.57 0.62 0.63 0.58

10 Доля активного разнообразия 
в общем разнообразии, % 66.0 38.1 69.6 42.9 68.6

“Активное сообщество”

11 SST 31 8 16 9 24

12 SCHAO 39.8 9.5 19.1 10.1 24.4

13 SSAM 15.3 4.3 10.3 4.5 14.0

14 βST 0.51 0.47 0.36 0.50 0.41

15 βW 1.03 0.88 0.56 1.00 0.71

16 βSAC 0.51 0.46 0.32 0.51 0.40

17 H 2.22 1.48 2.42 1.50 2.55

18 H’ 0.30 0.55 0.70 0.50 0.53

“Скрытое сообщество”

19 SST 42 16 16 17 24

20 SCHAO 43.1 16.1 16.1 17.8 25.1

21 SSAM 25.0 9.8 11.3 9.0 17.5

22 βST 0.40 0.39 0.30 0.47 0.27

23 βW 0.68 0.64 0.42 0.89 0.37

24 βSAC 0.39 0.37 0.27 0.47 0.23

25 H 3.06 2.40 2.43 2.43 2.79

26 H’ 0.51 0.69 0.71 0.67 0.68
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станций, так и при сопоставлении их состояний в
разное время.

При ординации сообществ методом канониче�
ского анализа соответствия (рис. 4) первые две оси
объясняли 63.6% различий в видовой структуре
между пробами. Главными факторами, определя�
ющими различия сообществ вдоль первой оси яв�
ляются соленость и, в меньшей степени, тип грун�
та и окислительно�восстановительный потенциал
(Eh). Вдоль второй оси пробы разделяются в соот�
ветствии с пространственной зональностью лито�
рали (удалением от уреза воды – уровня мини�
мального отлива) и связанным с ним направлен�
ным изменением кислотности. В результате,
можно выделить группу видов (А), предпочитаю�

щих более соленую воду на нижней и верхней гра�
ницах средней литорали (станции 2 и 4), группу
видов (В), тяготеющих к восстановленным за�
иленным грунтам верхней литорали при пони�
женной солености, а также комплекс видов (С),
выбирающих хорошо аэрированные слабо за�
иленные пески нижнего горизонта литорали.

Результаты применения алгоритма BIOENV
для оценки связи между факторами среды и сооб�
ществами жгутиконосцев приведены в табл. 4, где
показаны комбинации факторов, наилучшим об�
разом описывающие вариабельность биологиче�
ской компоненты. Во всех вариантах важнейшими
факторами определяются соленость и, за исключе�
нием одного варианта, – окислительно�восстано�

100 80 60 40 20 0
Индекс сходства Брея–Кертиса

Соленость
19
25.5
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26
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Рис. 3. Результаты классификации локальных сообществ гетеротрофных жгутиконосцев из разных проб: 1–5 – стан�
ции (номера соответствуют рис. 2), а–г – разные пробы в пределах станции (а–б отобраны 20 июля, в–г – 22 июля);
станции маркированы в соответствии с соленостью интерстициальной жидкости; достоверные группы разделены
сплошными линиями на дендрограмме, а недостоверные – пунктиром. 
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вительный потенциал. Кроме того, величины ко�
эффициента корреляции существенно ниже при
оценке “скрытого” сообщества по сравнению с
“активным”. Это свидетельствует, главным обра�
зом, о том, что “скрытое” сообщество менее связа�
но с конкретной комбинацией факторов среды,
формирующейся на литорали в том или ином ме�
сте и моменте времени, но представляет собой тот
потенциальный пул видов, из которого и происхо�
дит формирование локальных сообществ в кон�
кретных точках пространства�времени.

ОБСУЖДЕНИЕ

В результате исследования на небольшой, но
разнообразной по микроусловиям площади лито�
рали было выявлено достаточно богатое и про�

странственно неоднородное сообщество гетеро�
трофных флагеллят. Большинство обнаруженных
видов имеет широкое космополитное распреде�
ление. Некоторые представители бодонид, эвгле�
нид и церкозоев отмечались ранее в пресных во�
дах и почвах. Три вида (Ploeotia tenuis, Salpingoeca
tuba и Thecamonas trahens) являются новыми для
Белого моря [15, 21, 34].

Предыдущие исследования ценозов однокле�
точных организмов на литорали Белого моря
(главным образом инфузорий, диатомей, дино�
фитовых) показали, что они могут иметь сложно�
агрегированное распределение, обусловленное
комплексом факторов среды, а также внутри� и
межвидовыми отношениями [3, 11, 20, 33]. При
этом с изменением размера территории исследо�
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Рис. 4. Результаты ординации сообществ локальных сообществ гетеротрофных жгутиконосцев из разных проб мето�
дом канонического анализа соответствия. Ось 1 объясняет 33.8% дисперсии видовой структуры, ось 2 – 29.8%. Точками
обозначено расположение видов, названия видов, приведенные в табл. 2, здесь даны в сокращении. Местонахождение
проб отмечено их номером (в соответствии с рис. 3). Векторы показывают вклад факторов среды в оси диаграммы
(значения солености, рН и Eh приведены в табл. 1, расстояние от уреза воды и тип грунта – в разделе Материал и ме�
тодика). А–В – группы видов со сходным распределением в пределах литорали.
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вания изменяются ведущие факторы, определяю�
щие пространственную неоднородность сооб�
ществ [5].

В ходе настоящего исследования мы обнару�
жили, что главными факторами распределения
жгутиконосцев в масштабе всей литорали явля�
ются соленость и окислительно�восстановитель�
ные характеристики грунта. При этом макси�
мальное видовое богатство и численность флагел�
лят, а также наиболее сложная трофическая
структура (включающая хищников) формирова�
лась в биотопах верхней и нижней литорали. Эти
участки литорали испытывают на себе меньшее
влияние приливно�отливных колебаний (боль�
шую часть времени обнажены либо затоплены)
по сравнению со средней литоралью и переход�
ными зонами, а, следовательно, характеризуются
более стабильными гидродинамическими и гид�
рохимическими условиями, что, по всей видимо�
сти, обуславливает формирование сложных ло�
кальных сообществ.

Примечателен факт, что видовая структура ло�
кальных сообществ жгутиконосцев в масштабе
всей литорали в первую очередь связана не с мак�
ромасштабными характеристиками, определяю�
щими формирование зональности приливно�от�
ливной зоны (горизонт литорали, тип грунта), а с
факторами, имеющими прямое физиологическое
влияние – соленость и Eh. Иными словами видо�
вой состав и структура сообществ определяются не
столько положением на горизонте литорали,
сколько локальным сочетанием солености и Eh.
По всей видимости, для наиболее мелких эукари�
от, каковыми являются гетеротрофные жгутико�
носцы, такие характеристики среды обитания как
состав и качество органического вещества (кос�
венно связанные с горизонтом литорали – [4]) или
размер интерстициальных пространств (определя�

емый типом грунта), не являются первостепенны�
ми, как, например, для немногим более крупных
инфузорий [3]. Соленость и окислительно�восста�
новительные параметры в этом случае выходят на
первый план.

При исследовании микробентоса на горизонтах
литорали о�ва Ряжков (Белое море) было показа�
но, что разные таксоны демонстрируют различные
закономерности распределения, отражающие
группоспецифические ответы на градиенты фак�
торов среды [21]. Так, видовое богатство инфузо�
рий возрастает от верхней литорали к нижней, в то
время как динофлагелляты и диатомовые водорос�
ли относительно равномерно распределены, но ха�
рактеризуются чуть более высоким видовым раз�
нообразием в средней литорали. При этом граница
между сообществами верхних и нижних горизон�
тов варьирует у различных таксономических
групп. Для гетеротрофных жгутиконосцев было
показано, что наибольшего видового богатства
они достигают на верхней литорали [21], где выяв�
лено большое количество специфических для дан�
ного горизонта видов (14 из 23 видов верхней лито�
рали обнаружены только там). Данные наблюде�
ния согласуются с результатами настоящего
исследования. Однако в предыдущей работе не
было выявлено зависимости распределения жгу�
тиконосцев от градиента солености, что может
объясняться наличием в составе сообществ лито�
ральных флагеллят о�ва Ряжков большого количе�
ства эвригалинных форм.

В настоящей работе и ранее для литоральных и
сублиторальных сообществ гетеротрофных жгу�
тиконосцев было показано, что при относительно
низком альфа�разнообразии (количестве видов
на пробу) они характеризуются высоким бета�
разнообразием [10, 21, 34]. В то же время более
крупные протисты, такие как диатомовые водо�

Таблица 4. Результаты применения алгоритма BIOENV для различных массивов исходных данных

Исходный массив данных

Комбинация факторов среды, 
наилучшим образом 

описывающая распределение 
видов по пробам

Коэффициент 
корреляции 
Спирмена

Уровень 
достоверности

“Активное” сообщество – обилия видов Соленость и Eh 0.649 0.001

“Активное” сообщество – процентное 
соотношение видов

Соленость и Eh 0.625 0.001

“Активное” сообщество – присутствие/
отсутствие видов

Соленость и Eh 0.524 0.001

“Скрытое” сообщество – обилия видов Соленость 0.299 0.021

“Скрытое” сообщество – процентное 
соотношение видов

Соленость и Eh 0.214 0.077

“Скрытое” сообщество – присутствие/
отсутствие видов

Соленость и Eh 0.340 0.009
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росли и инфузории имеют высокое альфа�разно�
образие при низкой вариабельности видового со�
става между пробами [2, 19, 21]. Это может свиде�
тельствовать о том, что песчано�илистая литораль
является для мелких гетеротрофных флагеллят по
сравнению с более крупными протистами более
гетерогенной матрицей среды обитания, что и от�
ражается в итоге в увеличении величины диффе�
ренцирующего разнообразия.

Данное заключение подтверждается нашими
предыдущими исследованиями [14], в которых на
примере сфагновой сплавины болота было пока�
зано, что высокие значения индекса агрегирован�
ности в сообществе гетеротрофных флагеллят от�
мечаются уже в масштабе 1 см, что указывает на
то, что размер локальных агрегаций их популяций
оценивается сантиметрами. Это свидетельствует
о чрезвычайно тонкой микромасштабной гетеро�
генности населения жгутиконосцев. Однако, бы�
ло выявлено, что в пределах макроскопически од�
нородного участка сфагновой сплавины одинако�
вое количество равных по размеру отобранных
проб приводит к обнаружению примерно одного
и того же числа видов гетеротрофных флагеллят
вне зависимости от расстояния между пробами.
Это, по всей видимости, связано с отсутствием
выраженных макроскопических градиентов фак�
торов среды в пределах сфагновой сплавины в
противоположность песчаной литорали с выра�
женной вертикальной зональностью. Следова�
тельно, процессы формирования видового разно�
образия могут отличаться как для разных размер�
но�таксономических групп протистов, так и для
различных типов экосистем. Мельчайшие гетеро�
трофные флагелляты (размеры которых в среднем
варьируют от 3 до 10 мкм) характеризуются наи�
более гетерогенными сообществами по сравне�
нию с более крупными диатомеями и инфузория�
ми, причем на матрице гетерогенных биотопов
формируются более неоднородные сообщества,
чем в условиях гомогенной среды обитания. 

Следует отметить, что при сопоставлении уров�
ня бета�разнообразия для “активного” и “скрыто�
го” сообществ с одной стороны (именно эти ас�
пекты обсуждались в двух предыдущих абзацах) и
для “общего” интегрального сообщества с другой,
максимальное бета�разнообразие формируется в
последнем случае (интегральное сообщество).
Возможно, это говорит о том, что потенциальный
пул сообщества достаточно разнообразен (богат),
но проявляется как более�менее одинаковый как в
лабораторных условиях (когда мы изучаем “скры�
тое разнообразие”, формируя одинаковые условия
для развития гетеротрофных сукцессий), так и в
единовременно отобранной серии проб в конкрет�
ной экосистеме (когда мы рассматриваем “актив�
ное” разнообразие). Этот аспект никогда специ�
ально ранее не рассматривался.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (гранты № 12�04�00542�а, № 14�04�00554�а,
№ 15�34�20065�мол�а�вед, № 15�29�02518�офи�м),
гранта Президента РФ МК�7436.2015.4. Расчеты
при помощи пакетов статистических программ
выполнены при поддержке РНФ (проект № 14�14�
00515).
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Are There Relations between Distribution of Heterotrophic Flagellates and Zonality
of Marine Intertidal Flat?

D. V. Tikhonenkov, I. V. Burkovsky, Yu. A. Mazei

Species distribution of heterotrophic flagellates was investigated in accordance with zonality of the White Sea
silt�sandy intertidal flat. Sixty�four species and forms of flagellates were identified in the Gryaznaia inlet of
Chernorechensky estuary (Kandalaksha Bay). Three species (Ploeotia tenuis, Salpingoeca tuba, and The+
camonas trahens) are the new records for the White Sea. The species diversity, abundance and biomass of
heterotrophic flagellates were highest in upper and lower littoral as compared with the middle littoral and
transitional zones. The species composition and community structure of heterotrophic flagellates depend not
so much on littoral zone and linked sediments, type and amount of organic material, but on local combina�
tions of salinity and Eh. The heterotrophic flagellate community on littoral was divided into three groups:
1) species preferring biotopes of higher salinity at lower and upper bounds of mid�intertidal zone, 2) species
gravitating to silt sediments of upper intertidal zone at lower salinity and Eh, 3) species preferring well aerate
and low silt sands of the lower intertidal zone. 
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