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В планктоне разнотипных водоемов Средней, Нижней Волги и Камы (водохранилища, прито-
ки, крупные  и малые водоемы с различным типом перемешивания водной толщи и уровня 
трофности, «сульфидные» проточные озера, «болотные» озера и т.д.) зарегистрировано 39 ви-
дов миксотрофных инфузорий. Показаны неоднородность их состава, максимальный вклад в 
численность в стратифицированных водоемах с сульфидным гиполимнионом и максимальный 
вклад в биомассу в мелких полигумозных озерах. Тенденции развития и экологические пред-
почтения для миксотрофных инфузорий сильно различаются в зависимости от их адаптивных 
стратегий. Состав миксотрофных инфузорий и характер их горизонтального и вертикального 
распределения определяются конкретными абиотическими и биотическими условиями в водо-
еме и слабо зависят от зональных факторов. 
Ключевые слова: миксотрофные инфузории, симбиоз, зоохлореллы, стратегии выживания в 
неблагоприятных условиях, экотопы, стратификация 
 

ВВЕДЕНИЕ 
 Миксотрофия среди инфузорий («приобре-

тенная фототрофия», по: [21]) известна давно; 
довольно широко и повсеместно распространена: 
около 23% общего количества морских и пресно-
водных инфузорий [15] содержат симбиотические 
водоросли («истинный симбиоз») или выделенн-
ные хлоропласты («псевдосимбиоз») [11]. Мик-
сотрофные инфузории более обычны для пре-
сных водоемов, реже для океанов. Применимо 
к гетеротрофным простейшим, она означает, 
скорее, «симбиотический консорциум» [14] 
двух организмов, а не просто смешанный спо-
соб питания. Инфузории с «приобретенной фото-
трофией» вносят значительный вклад в биоразно-
образие водных экосистем. При этом в морских 
системах чаще распространены инфузории с во-
дорослевыми пластидами, а в пресных – инфузо-
рии с внутриклеточными симбионтами. Миксо-
трофия зарегистрирована, по крайней мере, в 8 
крупных таксонах цилиат: Heterotrichea, Hypotri-
cha, Spirotrichia, Litostomatea, Prostomatea, Penicu-
lia, Peritrichia и Oligotrichida [21]. Лишь у Oligotri-
chida миксотрофия связана с сохранением пла-
стид из заглоченных водорослей внутри инфузо-
рий, у остальных же – с водорослевыми симбион-
тами. В целом, накопилось довольно много све-
дений по взаимоотношениям хозяина-инфузории 
и симбионтов [20], описаниям отдельных видов, а 
также размышлений об адаптивных преимущест-
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вах инфузорий- миксотрофов в сравнении с их 
асимбионтными особями. И явно недостаточно 
обобщающих, сводных работ, аналогичных обзо-
ру Cтокер с соавторами [21], где приводятся на-
копившиеся данные многих авторов по миксо-
трофным простейшим разнообразных водных 
экосистем.  

Первоначально развитие миксотрофов связы-
вали с олиготрофными водоемами [16, 18]. Одна-
ко еще в середине прошлого века В.А. Догель, и 
Ю.И. Полянский [6] связывали наличие зоохло-
релл в организмах инфузорий не только с по-
требностью питательных веществ, но и с по-
требностью улучшения газового режима, осо-
бенно в эвтрофных водоемах, что позже под-
тверждено работами многих авторов [10, 12-14, 
19]. Кроме того, миксотрофные инфузории, на-
ряду с другими миксотрофными простейшими, 
широко распространены и в экстремальных ус-
ловиях антарктических и субарктических тунд-
ровых озер (продолжительное действие низких 
температур, пониженная освещенность и дефи-
цит питательных веществ) [7, 17]. В целом, не-
оспорим тот факт, что именно в специфиче-
ских, часто неблагоприятных, условиях отме-
чается массовое развитие миксотрофов, обес-
печивающее сохранность всего сообщества 
инфузорий. Тем не менее, в нашей стране данные 
о разнообразии самих миксотрофных инфузорий, 
неоднородности их состава, экологии и особенно-
стях развития в разнотипных водоемах разных 
географических зон, различных экотопах одного 
и того же водоема (в том числе и узкой зоне хе-
моклина стратифицированных водоемов), сезон-
ной динамике и т.д. единичны [9]. Поэтому целью 
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работы явилась попытка объединить и обобщить 
полученные нами на данный момент данные по 
развитию миксотрофных инфузорий в разнотип-
ных водоемах бассейнов Средней и Нижней Вол-
ги и Камы. 

РАЙОН И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Обобщены данные многолетних, начиная с 
1998 г., исследований свободноживущих инфузо-
рий в разнотипных водоемах Средней, Нижней 
Волги и Камы: малые водоемы Самарской Луки, 
серные и «голубые» озера северо-востока Самар-
ской области, болотные озера с. Ст. Рачейка, го-
родские пруды г. Самара, (Самарская область, 29 
озер); крупное оз. Кандры-Куль (респ. Башкорто-

стан), озера Раифского участка и пойма Саралин-
ского участка Волжско-Камского государствен-
ного природного биосферного заповедника (респ. 
Татарстан, 9 водоемов); 5 водоемов респ. Марий 
Эл; водохранилища Камского каскада (Камское, 
Воткинское, Нижнекамское, камская ветвь Куй-
бышевского водохранилища), 28 притоков р. Ка-
мы и 2 болотных озера в бассейне р. Вишеры и 
незарегулированного участка р. Камы (Пермский 
край). Бóльшая часть озер, за исключением пой-
менных, – карстового происхождения. Район ис-
следования очень обширен и охватывает область 
от лесостепной географической зоны (у границы 
со степной) до тайги.  

Таблица 1. Характеристика некоторых исследованных водоемов (составлена по: [3-5]]) 
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I. Нестратифицированные мелкие и стратифицированные крупные без сульфидного гиполимниона озера 
Кандры-Куль РБ с 1560 16,5 10 984 8,7 0 0,34 1,93 олиго-, мезо-

трофный 
Саратовское  
водохранилище СО нс 1831

×105 31,0 63 231 7,8 0 0,06 / 0,08 - мезотрофный 

II. Полигумозные  ацидные ("болотные озера") и зарастающие 

Харовое СО нс 0,04 1,9 42 278 7,8 0 0,32 27,20 эвтрофный 
Серебрянка СО нс 0,11 0,9 51 31 7,1 0 0,45 39,70 эвтрофный 
Клюквенное СО нс 2,93 1,7 - 113 8,0/7,5 0 0,23/0,37 28,4/50,3 гиперэвтрофный 
Лизинка СО нс - 0,9 344 142 6,6 0 1,28 - эвтрофный 
Журавлиное СО с - 1,5 202 88 6,2/6,0 0 0,050/0,079 - эвтрофное 
Илантово РТ нс 4,8 2,4 160 - 6,9/6,4 0 0,06* -  
Гнилое РТ с 0,8 4,5 - - 7,5/5,7 0,41 0,05/0,99* - эвтрофный 
Долгое РТ с 0,4 12 220 - 6,6/5,6 0,059 0,05/0,52* - эвтрофный 

III. Серные «голубые» озера 
Голубое 1 СО нс 0,25 18,0 - 2260 6,83 8,78 0,006* 0,06-0,18 олиготрофный 
Солодовка СО нс - 1,0 - 1910 6,9 112,6 0,03* 0,53-4,08  мезотрофный 
Б. Голубое РТ нс? 4,6 15,7 - 2743 6,3 3,2 0,018/0,035* - олиготрофный 
Зеленый Ключ РМЭ нс 0,3 3,8 - 1393 7,7 3,9 0,04* - олиготрофный 

IV. Стратифицированные  (димиктические и меромиктические) 

Голубое 3 СО с 0,27 5,0 - 1160 7,74 60 0,015/0,015* 3,60-42,20 мезо-, эвтроф-
ный 

Подгорское СО эс 0,31 2,6 74 354 8,8/8,0 сле-
ды 0,52/0,81 87,5/204,3 гипертрофный 

Большое 
Шелехметское СО эс 28 6 61 370 7,6/7,7 сле-

ды 0,13/0,16 56,4/18,5 мезо-, эвтроф-
ный 

Бездонное СО с 0,14 8,0 56 157 8,0/6,5 0,26 0,45/0,76 47,3/51,9 высоко-
эвтрофный 

Пруд Нижний 
Ботанический СО м 0,55 5,7 - 1342 - 163 0,16/1,83 50,0 высоко-

эвтрофный 
Черный Кичиер РМЭ м  9,0 - - 7,1 123 0,051/3,37* - мезотрофный 
Шунгалдан РМЭ м 2 13,5 - 2413 7,1/7,0 309 0,002/1,04* - эвтрофный 

Примечание: РТ – республика Татарстан, РМЭ – республика Марий Эл, СО – Самарская область. Наличие стра-
тификации: нс – отсутствует, эс – эпизодическая, с – продолжительная, м – меромиктический характер переме-
шивания; прочерк – нет данных. 
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Все водные объекты (и экотопы в них), ог-
ромное разнообразие которых в рамках данной 
статьи не позволяет рассмотреть особенности 
развития миксотрофов в каждом из них, были 
для удобства анализа условно разбиты на груп-
пы: I. нестратифицированные и стратифициро-
ванные без сульфидного гиполимниона озера, 
водохранилища и реки с невысокой трофно-
стью; II. полигумозные с пониженной кислот-
ностью и мелкие зарастающие высшей водной 
растительностью водоемы; III. серные, «голу-
бые озера»; IV. эвтрофные стратифицирован-
ные (эпизодически стратифицированные, стра-
тифицированные с высоким содержанием серо-
водорода и сульфидов в гиполимнионе, меро-
миктические как частный случай таких водо-
емов) (табл. 1).  

Таблица 2. Видовой состав миксотрофных  
инфузорий бассейнов Нижней, Средней Волги и 
Камы и их примерная приуроченность к экотопам 
 Водоемы и экотопы 

I II III IV 
1 2 3 4 5 6 7 8 

Виды 
ab   a b a b c a b a b c  

Actinobolina smalli Holt, Lynn & Corliss 1973 •   • • • •           • •     
Actinobolina wenrichii Wang & Nie, 1933         •                     
Askenasia chlorelligera Krainer & Foiss., 1990 •   • •   •           •       
Caliptotricha pleuronemoides Phillips, 1882    •       •                   
Climacostomum virens Ehrb., 1833 • •                           
Coleps hirtus viridis Ehrenberg, 1831     • • • • •       • •   • 
Cristigera sp.          •                     
Cyclotrichium viride Gajewskaja, 1933      •                         
Cyrtolophosis sp.   •                           
Didinium chlorelligerum Kahl, 1935  • • • •   •           • •     
Disematostoma butschlii  Lauteborn, 1894 •       •     •     • •   • 
Enchelys simplex Kahl, 1926     •   •                     
Euplotes diadaleos Diller, Kounarius, 1966                   • • •   • 
Frontonia sp.           •   • • • • • • 
Histiobalantium natans Clap.& Lachm., 1858 •   •     • • • •   • • • 
Leptopharynx eurystoma Kahl,1931           •                   
Limnostrombidium  viride  (Stein, 1867)  •   • • •   •     •         
Litonotus sp.            •                   
Monodinium chlorelligerum Krainer,1995 • • • •             • •     
Ophrydium versatile Muller, 1786           •         •       
Oxytricha sp.         •                 •   
Pelagostrombidium fallax (Zach., 1895)  •   •                 •       
P. mirabile (Penard,1916)  • • • • • • •         •       
Parammecium bursaria (Ehrb.,1831)         • •     • •   • • 
Pelagohalteria viridis (From., 1876) Foissner, 
Skogstad & Pratt, 1988 • • • •   • •         •       
Paracondylostoma setigerum chlorelligerum ?           •                   
Pelagothrix plancticola Foissner et al., 1995           •     •       • • • 
Pseudoblepharisma tenue (Kahl, 1926)        •                   
Pseudovorticella fasciculata (Мull., 1773)              • •       •       
Rimostrombidium velox (Faure-Fr., 1924)      • • • • • •       •       
Spathidium  viride Kahl, 1926 •   •   •     •       •       
Spirostomum semivirescens         •                     
Stentor amethystinus Leidy, 1889           •   •               
St. polymorphus (O.F. Muller, 1773)    •                     •     
Stichotricha secunda Perty, 1852           •                   
Stokesia vernalis  Wenzich, 1929     •       •                 
Strongylidium lanceolatum Kowal., 1882   •       •                   
Vorticella chlorostigma (Ehrenberg, 1831) •         •                    
Примечание.  I. Водоемы пониженной трофности: 1 – оли-
го-, мезотрофное озеро (а – пелагиаль, b – фиталь); 2 – 
водохранилища; 3 – притоки; II. зарастающие и полигу-
мозные с пониженной кислотностью водоемы: 4 – мелкие 
макрофитные (а – пелагиаль, b – фиталь); 5 – стратифици-
рованные полигумозные (а – эпилимнион, b – оксиклин, с 
– горизонты, примыкающие снизу к границе кислородной и 
бескислородной зон; III. сульфидные, «голубые» озера: (6а – 
пелагиаль, 6b – бактериальные обрастания и маты, опрес-

ненные участки на литорали);  IV. эвтрофные и высокоэв-
трофные водоемы разной степени стратификации и с 
высоким содержанием сероводорода: 7 – с устойчивой 
стратификацией и меромиктические (а – эпилимнион, b – 
оксиклин, с – ниже границы кислородной и бескислород-
ной зон), 8 – придонный горизонт водоемов с неустойчи-
вой стратификацией.  
 

Для исследования инфузорий отбор проб осу-
ществляли стандартными гидробиологическими 
методами. С целью учесть гетерогенность рас-
пределения сообщества инфузорий в разнотип-
ных местообитаниях, пробы отбирали в разных 
экотопах водоема: пелагической части, открытой 
литорали, фитали и т.д. Кроме того, в стратифи-
цированных водоемах отбор проб производили с 
разных горизонтов: шаг отбора составлял 0,5-1 м, 
а в области градиентов (оксиклина, термоклина, 
хемоклина и т.д.) и прилегающих зонах некото-
рых водоемов – 0,1 м. Количественный учет про-
водили на фиксированном сулемой материале, 
видовую идентификацию – в живом виде и при-
меняя стандартные гистохимические (импрегна-
ции серебром, окрашивания ядер по Фельгену) и 
протозоологические методы. Ординацию полу-
ченных данных в зависимости от факторов среды 
проводили на основе Canonical Correspondence 
Analysis (CCA) с помощью программы Canoco for 
Windows 4,5. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Всего в планктоне зарегистрировано 39 видов 
миксотрофных инфузорий (12,5% от общего чис-
ла зарегистрированных нами видов) (Табл. 2). 
При этом, в список вошли, помимо эупланктон-
ных и эпипланктонных, бентосные и некоторые 
перифитонные виды, попавшие в планктонные 
пробы в результате смыва (в данной работе ис-
следованиями прикрепленных миксотрофов на 
естественных субстратах и стеклах обрастания 
специально не занимались).  

Состав инфузорий, содержащих симбиотиче-
ские водоросли или выделенные хлоропласты, до-
вольно неоднороден. Явно выделяются «эпилим-
нические» аэрофильные миксотрофы (Rimostrom-
bidium velox, Limnostrombidium viride, Pelagohalte-
ria viridis, Pelagostrombidium mirabile, Enchelys 
simplex, Disematostoma butschlii, Actinibolina smalli, 
Spathidium viride и др.) со стратегией обеспечения 
себя необходимыми питательными элементами, и 
микроаэрофильные и анаэробные миксотрофы 
(Pelagothrix plancticola, Frontonia sp., Euplotes 
diadaleos, Histiobalantium natans, Coleps hirtus 
viridis и др.) со стратегией обеспечения себя ки-
слородом. Первые встречаются в водоемах с по-
ниженным (довольно условно) уровнем трофно-
сти; неустойчивой стратификацией; в эпилимнио-
не стратифицированных водоемов; в водоемах с 
действием неблагоприятных факторов, (за исклю-
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чением дефицита кислорода), таких как цветность, 
ацидность, колебание уровня воды и т.д.; вторые 
предпочитают микроаэробные и анаэробные усло-
вия стратифицированных и меромиктических эв-
трофных водоемов. Наиболее распространенные 
миксотрофные инфузории первой группы (родов 
Limnostrombidium и Pelagostrombidium) содержат 
выделенные хлоропласты, в то время как у боль-
шинства миксотрофов второй группы, за неболь-
шим исключением (например, Histiobalantium 
natans, имеет «приобретенную фототрофию» за 
счет выделенных хлоропластов [13]), эндосимби-
онты – Chlorella.  

Особенности развития миксотрофных ин-
фузорий в разнотипных условиях (табл. 3). По 
вкладу в общую численность (до 51-75%) разви-
тие миксотрофов максимально  в эвтрофных 
стратифицированных водоемах с сульфидным 
гиполимнионом (пруд Нижний Ботанический, 
озера Голубое 3 и Бездонное); по вкладу в общую 
биомассу (до 91-98%) – в глубоких полигумозных 
водоемах (оз. Гнилое, Долгое, Карасиха) и в со-
обществах зарослевой части мелких зарастающих 
водоемов (оз. Харовое, фиталь оз. Журавлиного) 
(табл.  3).  Во всех озерах вклад миксотрофов в 
биомассу как правило выше, чем вклад в числен-
ность. Индекс плотности (показатель, интегри-
рующий в себе абсолютные значения как числен-
ности, так и биомассы) максимален в фитали оз. 

Журавлиное, где в массовом количестве развива-
ются крупные полуподвижные Stentor 
amethystinus. Наиболее богаты в плане количества 
видов миксотрофные инфузории совершенно раз-
личных водоемов: олиго-, мезотрофного оз. Кан-
дры Куль, высоко-эвтрофного меромиктического 
пруда Нижний Ботанический и эвтрофного ацид-
ного оз. Журавлиное (табл. 3).  

I. Водоемы пониженной трофности. Типич-
ный водоем данной группы – крупное олиго- – 
мезотрофное оз. Кандры-Куль. Особенность раз-
вивающихся в нем миксотрофов заключается в 
том, что они представлены, в основном, мелкими 
и средними по размерам эупланктонными видами 
(табл. 3, рис. 1). Чаще других и во всех экотопах 
встречаются (в порядке убывания): Pelagostrom-
bidium mirabile; Pelagohalteria viridis, Monodinium 
chlorelligerum, Askenasia chlorelligera (рис. 1). В 
пелагиали и открытой литорали вклад миксотро-
фов в численность и биомассу выше,  чем в за-
росшем мелководье. Развитие миксотрофов вес-
ной начинается с прибрежной зоны, перемещаясь 
летом в пелагическую, но не самую глубоковод-
ную (а, следовательно, лучше освещенную) часть 
водоема. В целом, вклад миксотрофов максима-
лен весной и летом (57% и 50% от общей числен-
ности), к осени же значительно снижается по всей 
акватории озера (5,5%).  

Вклад в биомассу, % Частота встречаемости, %
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Pelagostrombidium mirabile прочие миксотрофы прочие инфузории  

Рис. 1. Доля миксотрофных инфузорий в биомассе сообщества планктона (средние показатели май-
июль-сентябрь) и их частота встречаемости в оз. Кандры-Куль в 2012 г. 
 

В водохранилищах, по сравнению с другими 
водоемами, роль миксотрофов менее значительна. 
Так, вклад в численность и биомассу сообществ 
инфузорий планктона в Саратовском водохрани-
лище составляет 5% и 6,4% (табл. 3), соответст-
венно, а в водохранилищах камского каскада, 
включая камскую ветвь Куйбышевского водохра-
нилища, – 5,4-15% (в среднем, 9,6%) от общей 
численности и 5,4-28% (в среднем, 14%) от общей 
биомассы. Кроме того, довольно часто некоторые 
виды, например Disematostoma butschlii, Stokesia 
vernalis, Frontonia leucas развиваются вообще без 
симбиотических водорослей, однако роль таких 
факультативных миксотрофов в сообществе не-
значительна. Так же, как и в оз. Кандры-Куль, 

вклад миксотрофов в развитие всего сообщества 
инфузорий водохранилищ выше в открытой части, 
по сравнению с зарослевой: доля миксотрофов по 
численности в пелагили и фитали составляет 29 и 
14%, доля по биомассе 12 и 8%, соответственно. В 
водохранилищах основные миксотрофы представ-
лены: Limnostrombidium  viride (1,8% от общей 
численности); Rimostrombidium  velox (1,8%); P. 
mirabile (0,9%); Spathidium  viride (0,5%) (Сара-
товское водохранилище); Pelagostrombidium 
mirabile (2,2%) Spathidium  viride (1,6%), Didinium 
chlorelligerum (1,4%), Cyclotrichium viride (0,9%), 
Enchelys simplex (0,6%), Monodinium 
chlorelligerum (0,6%) (камские водохранилища).  
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Таблица 3. Вклад миксотрофных инфузорий в количественные показатели развития сообществ инфузорий 
разнотипных водоемов бассейнов Нижней, Средней Волги и Камы 

N, тыс.экз. 
/м3 B, мг/м3 

Водоем 

абс.  % абс. % 

√N×B  n Основные виды миксотрофов*  

Нестратифицированные и стратифицированные крупные без сульфидного гиполимниона озера 
Кандры-Куль 356 20 6,96 39 49,8 19 Pelagostrombidium  mirabile (14% / 82%); Pelagohalteria viridis (6%  

80%); Askenasia chlorelligera (0,3% / 4,2%)  
Cаратовское  
водохранилище 

2,3 5 0,16 6 0,6 5 Limnostrombidium  viride  (1,8%/11,1%); Rimostrombidium  velox  (1,8% / 
3%); P. mirabile (0,9% / 3,4%); Spathidium  viride (0,5% / 3%) 

 Полигумозные ("болотные") и зарастающие озера 
Харовое 911 61 1088 98 994,4 7 Stentor amethystinus (16,5%/53%), Vorticella chlorostigma (2,4% / 25%), 

P. mirabile (2,0%/15%), Euplotes diadaleos (1,4% / 21%); Paramecium 
bursaria (0,2% / 1,1%); S. viride (0,3% / 1,9%); Pelagothrix plancticola (у 
дна 26% / 45%) 

Серебрянка 167 5,4 23,5 13 63,2 7 Actinobolina wenrichii (1,5% / 7,5%); P. plancticola (0,8% / 22%); Para-
condylostoma setigerum chlorelligerum (1% / 11%); Stentor polymorphus 
(<0,1% / 1,1%); P. bursaria (0,5% /9%); Frontonia sp. (0,2% / 1,4%); 
Spathidium viride (0,2% / 1,4%) 

Клюквенное 148 28 10,3 40 38,9 8 L. viride (20% / 53%); R. velox (3,5% / 56%); Actinobolina smalli (1,8% / 
5,8%); P. mirabile (1,2% / 4,8%); Stokesia vernalis  (0,3% / 2,3%); Disema-
tostoma butschlii  (0,5% / 2,9%); Enchelys simplex (0,4% / 1,2%) 

Лизинка 38 54 2,7 51 10,1 4 L. viride (37,4% / 50); P. mirabile (8,4% / 38,9%); R. velox (5,6% / 27,8%);  
P. bursaria (2,8% / 9,1%) 

Журавлиное 
(пелагиаль) 

251 10 4,9 19 35,2 5 C. hirtus viridis (6,3 %); P. mirabile (1,3%); P. viridis (1,3 %); A. smalli  
(0,9%) 

Журавлиное  
(фиталь) 

3186 17 2244 96 2673 19 S. amethystinus (10,1%/45,2%); P. mirabile (1,9%/2,7%); R.  velox (1,5% / 
3,2%); P. viridis (1,5% / 2,8%); Vorticella chlorostigma (0,1%/ 0,3%); 
Leptopharynx eurystoma (Kahl,1931) (<0,1%); P. setigerum chlorelligerum 
(<0,1%) 

Гнилое 1856 54 1278 97 1541 4 D. butschlii (35% / 43%); Frontonia sp. (12% / 43%); P. mirabile (6% / 
27%); H. natans(<0,1% ); R. velox (0,3%) 

Долгое 472 46 194,7 91 303,2 10 Pseudovorticella fasciculata (17 / 30%); D. butschlii  (6% / 10%); R. velox 
(8% / 11%); P. viridis (5% / 21%); H. natans (4% / 45%); S. amethystinus 
(2% / 7%); P. plancticola (2% / 26%); Frontonia sp. (1% / 14%); L.  viride 
(0,2% / 0,3%) 

Серные «голубые» озера 
Голубое 1 (П) 1 41 0,2 75 0,4 4 E. diadaleos (21%); P. bursaria (10,3%); H. natans (5,2%);  
Голубое 1 (Л) 16 43 - - - 3 P. bursaria (21,6%); Monodinium chlorelligerum (16,2%); E. diadaleos 

(5,4%) 

Солодовка (пр) 7 3 0,9 9 2,6 2 C. hirtus viridis (2%); P. bursaria (1%) 

Солодовка (з) 12 11 12,5 21 12,2 2 Frontonia sp. (11,3%); C. hirtus viridis (0,7%) 

 Стратифицированные (димиктические и меромиктические) 
Большое 
Шелехметское 

104 14 9,7 26 28,9 10 R. velox (6% / 41%); L. viride (4% /271%); P. mirabile (0,6% / 8%); E, 
simplex (0,5% / 5%); D. butschlii (<0,1 / 4%) 

Подгорское 695 32 79,7 11 232,8 15 P. plancticola  (20%); L. viride  (6%); H. natans (1,9%); E. diadaleos 
(0,9%); R. velox (0,8%); A. smalli (0,3%); D. butschlii  (<0,1%) 

Бездонное 5175 44 884,1 68 2139 11 P. plancticola (36%); Frontonia sp. (2,8%); E. diadaleos (2,5%); D. butsch-
lii  (2%); H. natans(0,2%); E. simplex (0,2%); A. smalli (0,3%) 

Голубое 3 1016 62 129,7 80 363 10 P. plancticola  (27% / 76%); P. viridis (22% / 41%); C. hirtus viridis (5,8%) 
/ 32%); H. natans (3% / 14%); R. velox (2% / 9%); A. chlorelligera (1,4% / 
8%); D. butschlii (0,4% / 3%);  E. diadaleos (0,1% / 0,6%) и др. 

Пруд Н. Бота-
нический 

3407 75 456,7 53 1247 16 P. plancticola  (56% / 92%); H. natans (10% / 79%); E. diadaleos (4% / 
15%); L. viride (0,9% / 27%); C. hirtus viridis (0,6% / 34%); D. chlorel-
ligerum (0,2% / 16%) и др. 

Ч. Кичиер 4 0,5 0,1 0,4 0,5 1 C. hirtus viridis (0,5% / 4, 8%) 
Шунгалдан 119 51 7,2 35 29,3 6 P. viridis (32 / 52%); Rimostrombidium sp. (5% / 28%); P. mirabile (4,6% / 

16,3%); A. chlorelligera (4% / 11%); C. hirtus viridis (0,7% / 1,3%); Оxy-
tricha sp. (0,3 % / 4,7%) 

Примечание. * – в скобках указан вклад миксотрофов (средний / максимальный, в % от общей численности инфузорий); N – числен-
ность, B – биомасса, n – количество видов, √N×B – индекс плотности; П – пелагиаль, Л – литораль, пр – проточный экотоп, з – заросле-
вый экотоп 
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В притоках (в основном, малых реках) 
вклад миксотрофов в количественные характери-
стики еще ниже (6,2% в численность и 3,2% в 
биомассу). Основная роль среди миксотрофов 
принадлежит Coleps hirtus viridis (4%  от общей 
численности). Кроме того, здесь более значимы, 
по сравнению с водохранилищами, Monodinium 
chlorelligerum (4,7%) и Pelagohalteria viridis (4%). 
В Чусовском заливе как экотонной зоне пред-
ставлены «миксотрофные доминанты» как водо-
хранилищ – Pelagostrombidium mirabile (1,6% от 
общей численности), так и их притоков – C. hirtus 
viridis (0,6%) и Monodinium chlorelligerum (0,5%). 

В целом, особенностью миксотрофов дан-
ной группы водоемов является то, что они пред-
ставлены эупланктонными видами со стратегией 
обеспечения себя питательными веществами. Ха-
рактер связи с симбионтами для некоторых из них 
может быть факультативным, а некоторые (в ос-
новном, олиготрихи) содержат выделенные хло-
ропласты. 

II. Зарастающие олиго-, мезогумозные (озе-
ра Харовое, Серебрянка, Клюквенное) и полигу-
мозные с пониженной кислотностью водоемы 
(мелкие оз. Лизинка, Журавлиное и глубокие 
стратифицированные оз. Гнилое и Долгое). В по-
лигумозных (темноводных) (цветность 100-
250°Pt) и сильно гумифицированных (цветность 
>250°Pt) водоемах из-за затенения вследствие 
высокой цветности складываются неблагоприят-
ные трофические условия, поскольку, несмотря 
на то, что болотные озера (например, Журавли-
ное) отличаются большим количеством органиче-
ского вещества, доля в них легкоокисляемого ве-
щества невелика [5]. Поэтому в этих водоемах 
тоже функционально более значимы миксотрофы 
с первой стратегией («обеспечения себя пита-
тельными веществами в водоемах пониженной 
трофности»). 

Особенность фауны мелких макрофитных 
озер состоит в том,  что в них миксотрофы пред-
ставлены средними и довольно крупными пери-
фитонными (полуподвижными Stentor 
polymorphus, Stentor amethystinus и прикреплен-
ными Vorticella chlorostigma) и бентосными ви-
дами (Paramecium bursaria, Spirostomum 
semivirescens, Climacostomum virens), попадаю-
щими в планктон за счет смыва с макрофитов и с 
поверхности грунтов, куда проникает достаточ-
ное для симбионтов количество света (табл. 3). В 
отличие от водоемов первой группы, в фитали 
данных водоемов, по сравнению с открытой во-
дой, вклад миксотрофов в биомассу всего сооб-
щества значительно выше за счет крупных видов. 
При этом их распределение по акватории водоема 
может быть очень агрегированным (мозаичным). 
Например, это характерно для популяции Stentor 
amethystinus в оз.  Харовое и Журавлиное.  Так,  в 

пелагиали озера Журавлиное данный вид не об-
наружен, а в планктоне зарослей макрофитов его 
численность распределена крайне неравномерно: 
в центре зарослей погруженно-водного макрофи-
та (рдеста) она составила 2380 и 16580 тыс. 
экз./м3, на границах открытой воды с зарослями 
рдеста – 40 и 380 тыс. экз./м3, соответственно, в 
зарослях прибрежно-водного макрофита (трост-
ника)  –  60  тыс.  экз./  м3. Интересны находки до-
вольно редких видов Vorticella chlorostigma (оз. 
Харовое, Журавлиное), Actinobolina wenrichii, 
Paracondylostoma setigerum chlorelligerum (оз. 
Клюквенное), Leptopharynx eurystoma, Spirosto-
mum semivirescens (оз. Журавлиное), Pseudoble-
pharisma tenue var. viride (болота Моховое, Узи-
лово). В целом, вклад миксотрофов в количест-
венные показатели всего сообщества в данного 
типа водоемах колеблется в широких пределах: от 
5% в численность и 13% в биомассу в оз.  Клюк-
венное и до 61% и 98% , соответственно, в оз. Ха-
ровое. При создании аноксичных условий в при-
донной воде мелких водоемов увеличивается роль 
миксотрофов со второй стратегией (обеспечение 
кислородом). Например, в оз. Харовое возрастает 
(до 45%) вклад Pelagothrix plancticola в общую 
численность.  

В качестве особенности состава миксотро-
фов в глубоких стратифицированных полигумоз-
ных озерах (оз. Долгое, Гнилое) необходимо от-
метить значительную роль факультативных мик-
сотрофов, которые, в отличие от водохранилищ-
ных видов, в данном водоеме всегда с зоохлорел-
лами, и миксотрофов, содержащих выделенные 
хлоропласты. Так, в приповерхностных горизон-
тах оз. Долгое 27% численности и 37% биомассы 
приходятся на Pelagostrombidium mirabile («при-
обретенная фототрофия» за счет выделенных 
хлоропластов), а у границы кислородной и бески-
слородной зон в массовых количествах развива-
ются Disematostoma butschlii (42% от общей чис-
ленности и 46% от общей биомассы) и Frontonia 
leucas с зоохлореллами (14% и 54%, соответст-
венно).  

III. В серных, «голубых озерах» действует 
целый комплекс «неблагоприятных» для инфу-
зорий факторов: пониженная трофность, низкая 
температура, высокая проточность, повышен-
ная минерализация, высокая концентрация се-
роводорода и сульфидов и т.д. В оз. Голубое 1 
развитие всего сообщества инфузорий и, мик-
сотрофов в частности, в пелагическом планктоне 
сильно ограничено и полностью отсутствует в 
области источников. Тем не менее, в пелагиали, 
в толще зарегистрированы единичные экземп-
ляры Euplotes diadaleos и Histiobalantium natans, 
что составило 42% от общей численности. Ос-
новное развитие инфузорий в таких экосистемах 
приурочено к бактериальным матам и обрастани-
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ям в литоральной зоне, при этом инфузории ис-
пользуют данный специфический субстрат в ка-
честве биотопа, т.е. здесь не идет речь об истинно 
перифитонных (прикрепленных) видах, за исклю-
чением Ophrydium sp., Pseudovorticella sp. Основу 
сообщества здесь составляют анаэробные сапро-
пелевые виды. Наряду с ними в слизистых матах 
на харе с преобладанием нитчатых зеленых бак-
терий и бесцветных серобактерий можно встре-
тить немногочисленные миксотрофы Paramecium 
bursaria, Histiobalantium natans, Monodinium 
chlorelligerum, Ophrydium sp. (оз. Голубое 1 и Со-
лодовка); в воде вокруг матов с преобладанием 
пурпурных бактерий и цианобактерий – 
Climacostomum virens (оз. Коржовское). Практи-
чески все миксотрофы в данных условиях – виды 
с «кислородной стратегией». В сравнительно бо-
лее опреснённых экотопах водоемов с меньшим 
содержанием сероводорода присутствуют Coleps 
hirtus viridis и Frontonia sp. В общем, в серных 
озерах, по сравнению с маломинерализованными 
аэробными озерами, значительно увеличена доля 
по числу видов (но не по численности) миксотро-
фов: в серных озерах она составляет 37%, в «не-
серных» – 4%. 

IV. Развитие миксотрофных инфузорий в 
эвтрофных и высокоэвтрофных водоемах с раз-
ной степенью стратификации и высоким содер-
жанием сероводорода и сульфидов уже рассмат-
ривалось нами ранее [1]. Показано, что даже в 
пределах одного водоема состав миксотрофов 
неоднороден. В эпилимнионе они представлены 
видами с «пищевой» стратегией («обеспечения 
себя питательными веществами»): Limnostrombi-
dium viride, Pelagostrombidium mirabile, Pelagohal-
teria viridis, Rimostrombidium velox, Enchelys 
simplex, Actinibolina smalli и др. В зоне градиентов 
химических факторов (оксиклин в термически 
стратифицированном и хемоклин в меромиктиче-
ском водоемах) и прилегающих к ним областях, а 
также в придонных горизонтах неглубоких водо-
емов с эпизодической неустойчивой стратифика-
цией (оз. Подгорское), в которых  свет проникает 
до дна, в массовом количестве развиваются мик-
сотрофы со второй («кислородной»)стратегией: 
C. hirtus viridis (в верхней части оксиклина), P. 
plancticola, H. natans, E. diadaleos, и Frontonia sp. 
(под границей кислородно-бескилородной зон), P. 
bursaria Frontonia sp.  (vernalis?)  (у дна в мелких 
водоемах) и т.д.. Все эти виды (за исключением, 
возможно, Frontonia sp.) являются облигатными 
миксотрофами. 

Абсолютные максимумы численности 
(206540 экз./л, 84% от общей численности) и 
биомассы (7264 мг/м3, 51%) миксотрофов были 
зарегистрированы в период стратификации в вы-
сокоэвтрофном меромиктическом пруду. В по-
добных экосистемах миксотрофы так или иначе 

функционально значимы (13-87% от средней в 
толще воды общей численности и 4-91% от био-
массы) на протяжении всего годового цикла, за 
исключением периода перемешивания воды в 
миксолимнионе (разрушение оксиклина), когда 
вклад миксотрофов минимален (2,8% от числен-
ности и 1,9% от биомассы) и в конце подледного 
периода (март), когда значительные толщина льда 
и снежный покров препятствуют проникновению 
света и протеканию фотосинтеза подо льдом и, 
соответственно, развитию миксотрофов. Все это 
позволяет считать миксотрофных инфузорий не-
отъемлемой чертой данного типа водоема, по 
аналогии с аноксигенными фототрофными бакте-
риями, являющимися «визитной карточкой» ме-
ромиктических водоемов [Рогозин]. 

Особенностью водоемов данной группы яв-
ляется и то,  что в них часто биомассы миксо-
трофных инфузорий сопоставимы с биомассами 
бактерий и фитофлагеллят, в отличие от других 
водоемов, где биомассы всего сообщества инфу-
зорий на несколько порядков меньше биомассы 
бактерий [2]. Интересны взаимоотношения мик-
сотрофных инфузорий и с другими компонентами 
фототрофной составляющей сообщества однокле-
точных организмов в целом. Максимумы разви-
тия инфузорий-миксотрофов всегда располагают-
ся над максимумами фототрофных аноксигенных 
(пурпурных и зеленых серных) бактерий и часто 
совпадают или лежат под максимумами других. 
миксотрофных простейших (например, крипто-
фитовых или динофитовых), определяя общий 
хлорофильный максимум [2]. 

В целом, такие виды, как P. plancticola, 
Frontonia sp., E.diadaleos, H. natans, C. hirtus 
viridis широко распространены и составляют ос-
нову численности в микроаэробных и анаэробных 
условиях устойчиво стратифицированных и ме-
ромиктических эвтрофных водоемов не только 
Самарской области, (степная и лесостепная зоны), 
но и некоторых водоемов Англии, Испании, Лит-
вы, Эстонии и др. [13, 22], что свидетельствует о 
космополитизме данной фауны. Тем не менее, в 
исследованных нами водоемах со схожими усло-
виями в республиках Марий Эл и Татарстан (лес-
ная зона) эти виды либо отсутствуют, либо вклад 
их очень незначителен (табл. 3). Так, в меромик-
тическом оз. Черный Кичиер, где велико содер-
жание сероводорода и сульфидов (табл. 1) и от-
мечается ярко выраженная бактериальная пласти-
на, казалось бы, созданы все условия для миксо-
трофов, однако их развитие сильно ограничено 
(3,7% от общей численности) и представлены они 
лишь C. hirtus viridis. Для выяснения причины 
таких различий необходимы дальнейшие иссле-
дования. 

Ординация сообществ инфузорий пелаги-
ческого планктона разных стратифицированных 
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водоемов – полигумозного озера (рис. 2А) и ме-
ромиктического пруда (рис. 2В) – в пространстве 
факторов среды с использованием канонического 
анализа соответствий CCA показала, что распре-
деление миксотрофов в толще воды сходно и обу-
словлено, в первую очередь, их экологическими 
требованиями (рис. 2). Так, «эпилимнические» аэ-
рофильные миксотрофы предпочитают горизонты 
с повышенными температурой, содержанием ки-
слорода и окислительно-восстановительного по-
тенциала. Анаэробные миксотрофы – горизонты с 
повышенным содержанием фосфора и минерали-
зацией и т.д. Промежуточное положение занимают 
микроаэрофильные виды. При этом наблюдается 

взаимозаменяемость близких видов, имеющих 
сходные экологические требования и функции, в 
близких сообществах: так, в эпилимнионе оз Дол-
гое развивается Limnostrombidium viride, а в эпи-
лимнионе оз. Гнилое – Pelagostrombidium 
mirabile. Другой пример: в сильно различающих-
ся (по трофности и кислотности) водоемах, но в 
сходных (по газовому режиму) условиях у верх-
ней границы оксиклина, тоже отмечаются близ-
кие виды Stentor amethystinus (оз. Долгое) и S. 
polymorphus (пруд Н. Ботанический) (рис. 2А, В). 
Вероятно, они выполняют сходные функции в 
условиях, соответствующих их экологическим 
оптимумам.  
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Рис. 2. Ординационные диаграммы ССА связи факторов среды и состава миксотрофных инфузорий в 
планктоне стратифицированных водоемов: полигумозного оз Долгое (А) и  с признаками меромиктии пруда 
Нижний Ботанический (В). Обозначения: О2 – содержание кислорода, Miner.  – минерализация, Ptot – содер-
жание общего фосфора; коды видов-миксотрофов (выделены жирным шрифтом): Asm – Actinobolina smalli, 
Chv – Coleps hirtus viridis, Ed– Euplotes diadaleos, Fsp – Frontonia sp., Hn –Histiobalantium natans, Lstrv – 
Limnostrombidium  viride, Phv – Pelagohalteria viridis,Pstrf – Pelagostrombidium fallax,  Rstrv – 
Rimostrombidium velox, Sa – Stentor amethystinus, Spa – Spathidium  viride, Stpol – Stentor polymorphus  

 
Рис. 3. Схематическое изображение развития различных по жизненным стратегиям миксотрофных инфузорий 

водоемов Средней Волги и Камы 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Таким образом, на основании обобщения дан-

ных по исследованию миксотрофных инфузорий 
в разнотипных водоемах Средней, Нижней Волги 
и Камы можно утверждать следующее: зарегист-
рировано 39 видов-миксотрофов (только в планк-
тоне); установлено максимальное количественное 
развитие (индекс плотности) в полигумозном и 
эвтрофных стратифицированном димиктическом 
и меромиктическом водоемах, при этом макси-
мальный вклад в численность – в стратифициро-
ванных, а в биомассу – в мелких зарастающих 
полигумозных водоемах. Составлена схема при-
уроченности разных видов миксотрофных инфу-
зорий к различным водоемам, экотопам и услови-
ям в них (рис. 3). Тем не менее, привязка миксо-
трофов с различными адаптивными стратегиями 
(получение питательных веществ или получение 
от симбионтов кислорода) к определенному типу 
водоема или экотопу довольно условна, посколь-
ку вид реагирует на локальные условия, которые 
при определенных обстоятельствах бывают схо-
жими в разных экотопах и разнотипных водо-
емах, возможно разных географических зон.  

В целом, показана неоднородность состава 
миксотрофных инфузорий в разнотипных водо-
емах Волжского бассейна. Тенденции развития и 
экологические предпочтения для мик-сотрофных 
инфузорий сильно различаются в зависимости от 
их адаптивных стратегий. Виды одной стратегии 
взаимозаменяемы. Характер связи с симбионтами 
(факультативный или облигатный), возможно, 
определяется типом стратегии: факультативная 
связь чаще наблюдается в водоемах пониженной 
трофии: водохранилищах и полигумозных стра-
тифицированных озерах. Состав миксотрофных 
инфузорий и характер их горизонтального и вер-
тикального распределения определяются кон-
кретными абиотическими и биотическими усло-
виями в водоеме и слабо зависят от зональных 
факторов. 
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