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ВВЕДЕНИЕ

Инфузории – обязательный и экологически 
важный компонент планктонных сообществ 
пресноводных озер и прудов [1-3]. Они явля-
ются не только частью пастбищной пищевой 
цепи, как один из компонентов микрозооплан-
ктона, но и входят в состав микробной петли 
[4-5]. Фактически, потребляя и первичную и 
бактериальную продукцию, различные виды и 
таксономические группы инфузорий в той или 
иной степени вносят вклад и в микробиальную 
петлю и в пастбищную пищевую цепь. В целом, 
можно считать, что инфузории, как группа на-
ходятся на пересечении этих двух основных 
путей трансформации органического вещества 
и энергии в водных сообществ [6]. 

Многочисленные работы по исследованию 
как морских, так и пресноводных сообществ про-
тозойного планктона дали четкие доказатель-
ства высокой изменчивости сообществ инфузо-
рий, обитающих в разных водоемах и, особенно, 
в небольших пресноводных водоемах [7-10 и 
др.]. Это позволяет использовать инфузорий в 
качестве индикаторов экологических условий, 

например, для оценки сапробности в приклад-
ной гидробиологии. W. Foissner и H. Berger [11] 
указывают, что более 300 видов планктонных 
инфузорий могут быть биоиндикаторами в ре-
ках, озерах и сточные водах; также они выделили 
несколько «типичных сообществ инфузорий» 
для естественных и загрязненных местооби-
таний. Однако большое число видов, которое 
входит в состав естественных сообществ, делает 
любые данные о них внутренне сложными. Без 
применения аналитических методов, любые 
выводы о связи структуры, таксономического со-
става, видового богатства сообществ инфузорий 
с различными условиями окружающей среды 
остаются в значительной степени интуитив-
ными, а сами описание сообществ инфузорий в 
целом – феноменологическим. 

Одним из возможных решений данной про-
блемы является разделение природного раз-
нообразия сообществ инфузорий на некоторое 
ограниченное количество типов (возможно, и 
несколько формальное). Подходы к анализу со-
обществ как целостных единиц были первона-
чально разработаны в «фитосоциологии» [12] и 
в настоящее время используются для синтаксо-
номической классификации сообществ высших 
наземных растений. Эти подходы и методы ока-
зали свою эффективность для анализа сообществ 
фитопланктона и позволили сформировать 
определенную концептуальную базу для анализа 
и прогноза динамики сообществ этой группы 
организмов (например, [13]). Однако сообщества 
других групп планктонных организмов исследо-
ваны в этом плане в намного меньшей степени, 
что, отчасти, объясняется меньшим объемом 
количественных данных для этих групп. 
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С помощью кластерного анализа данных о таксономическом составе и структуре сообществ 
инфузорий 14 малых водоемов и участка Саратовского водохранилища выделены 5 типов со-
обществ планктонных инфузорий. Для водохранилища и прилегающих пойменных водоемов 
характерны сообщества инфузорий с доминированием р. Tintinnidium и других представителей 
п/кл. Choreotrichia класса Spirotrichea. В мелководных водоемах надпойменной террасы р. Волга и 
Жигулевской возвышенности преобладают сообщества, характерными видами которых являются 
представители п/кл. Oligotrichia того же класса. Характерными видами сообществ высокопродук-
тивных стратифицируемых водоемов с анаэробным гиполимнионом являются миксотрофные и 
гетеротрофные представители классов Prostomatea и Olygohymenophorea. Дана характеристика 
количественного развития и разнообразия сообществ инфузорий разных типов, показан диапазон 
условий внешней среды, в которых происходит развитие тех или иных типов сообществ. 
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Кластерный анализ является одним из ин-
струментов, используемых для анализа связей в 
многомерных массивах данных. Основой данной 
работы послужил значительный массив количе-
ственных данных о сообществах инфузорий 15 
водоемов с достаточно разнородными условиями 
внешней среды, который был применен для про-
ведения Q-анализа, т.е. для выделения дискрет-
ных групп проб, представляющих сообщества 
инфузорий, сходных по видовой структуре. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Отбор проб проводился в 1999-2002 годах в 14 
озерах, расположенных в различных ландшаф-
тах в пределах НП Самарская Лука (Самарская 
обл.) и в протоке Саратовского водохранилища 
вблизи одного из исследованных озер (поймен-
ного оз. Б.Шелехметское). Характеристика озер 
опубликована ранее [14, 15]. Озера имеют малую 
площадь (за одним исключением, менее 0,1 км2), 
эвтрофные и гиперэвтрофные по концентрации 
хлорофилла а и прозрачности. Абсолютная глу-
бина озер – от 0,5 до 8 м, относительная глубина 
варьирует в более широких пределах, от менее 
0,2% до 15 %. Наиболее мелководные озера зарас-
тают макрофитами (степень зарастания, по визу-
альным оценкам, 30-70%), а глубокие, напротив, 
практически их лишены. В большинстве озер глу-
биной более 2 м наблюдается стабильная летняя 
стратификация с аноксическим гиполимнионом. 
Каждое из озер исследовалось в течение, по край-
ней мере, одного полевого сезона, ежемесячно с 
апреля по октябрь. Кроме того, в части озер были 
отобраны пробы в зимний период, в декабре 2001 
г. В мелководных озерах пробы отбирались только 
из поверхностного и придонного горизонтов; в 
более глубоких озерах, кроме того, на одном или 
нескольких промежуточных горизонтах. 

Для определения численности инфузорий 
пробы воды концентрировали фильтрованием 
без давления через мембранные фильтры с диа-
метром пор 2,5-4 мкм и фиксировали сулемой 
[16]. Подсчет проводили на тотальных глицери-
новых препаратах. Точную видовую идентифи-
кацию проводили с учетом микроскопирования 
живых организмов, а также после импрегнации 
серебром и окраски ядер по Фельгену [17] с ис-
пользованием определителей и монографий [3, 
18-20 и др.]. Используемое в работе таксономиче-
ское деление соответствует системе D.H.Lynn [21]. 

Для оценки разнообразия фауны инфузорий 
использовали абсолютное видовое богатство 
(число видов в пробе), индекс разнообразия Шен-
нона и индекс видового разнообразия d = (N-1)/ln 
(n), где N – число обнаруженных видов, n – число 
учтенных организмов [22]. 

Исходными данными для кластеризации 
служили численности видов инфузорий в каждой 
из отобранных проб, без усреднения по датам и 

горизонтам. Считали, что каждая из проб харак-
теризует состав сообщества инфузорий в данной 
точке пространства в данный момент времени; 
поэтому далее слова «проба» и «сообщество» ис-
пользуются как синонимы. Пробы, содержавшие 
менее 5 видов, были исключены из анализа. Как 
правило, в счетном объеме исключенных проб 
были зарегистрированы единичные клетки ин-
фузорий, то есть информация об их численности 
и видовом составе была малодостоверной.

Входными данными служили значения 

jijij NnA / , где nij- численность i-го вида в 
j-й пробе, Nj –общая численность инфузорий в 
j-й пробе. В качестве меры различия проб ис-
пользовали угол между векторами Ajn и Ajm в 
многомерном пространстве, в качестве алгорит-
ма кластеризации был использован метод Варда 
[23, 24]. 

Для характеристики выделенных групп со-
обществ (кластеров) использовали подход, пред-
ложенный в работе [25], основанный на определе-
нии величин «индикаторной значимости» видов 
(indicator value, IndVal) в заданном разбиении 
проб. В каждом из кластеров для каждого вида 
были вычислены значения «специфичности» 
SPj,s=Nj,s/N+j (где Nj,s – средняя численность вида s 
в кластере j,

 

j

jsj NN –сумма средних чис-

ленностей вида s по всем кластерам) и встречае-
мости вида s в кластере j FIj,s. Произведение этих 
значений дает индекс индикаторной значимости, 
который изменяется от 0 (при полном отсутствии 
вида в данном кластере) до 1 (при присутствии 
вида во всех пробах данного кластера и отсут-
ствии во всех остальных). Характеристическими 
(индикаторными) видами (≈ эдификаторами) 
данной группы сообществ считали виды инфу-
зорий, индикаторная значимость которых пре-
вышала 0,25.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Общая характеристика 
выделенных кластеров 
Дендрограмма, полученная в результате 

анализа, показана на рис.1. На ее основе мы вы-
делили пять крупных кластеров, объединяющих 
комплексы инфузорий, сходные по видовому 
составу. Выделение именно пяти, а не другого 
числа кластеров, произвольно; тем не менее, 
такое деление представляется нам наиболее 
пригодным для дальнейшей интерпретации. 
Каждый из кластеров имеет, по крайней мере, 
один характеристический вид с высокой (>0,5) 
индикаторной значимостью. Как видно из табл. 1, 
характеристические виды в разных кластерах 
принадлежат к разным классам инфузорий; 
если в кластерах 4 и 5 – это исключительно пред-
ставители кл. Spirotrichea, то в кластерах 1 и 2 
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характеристические виды в подавляющем боль-
шинстве принадлежат к кл. Oligohymenophorea. 
Анализ таксономической структуры сообществ 
выделенных кластеров показывает, что не только 
состав характеристических видов, но и таксоно-
мическая структура сообществ в целом различна 
в разных кластерах (табл. 2). Так, по биомассе 
в кластерах 1-3 преобладают представители 
Oligohymenophorea, а в кластерах 4 и 5 – соот-
ветственно, п/кл Oligotrichia и Choreotrichia из 
кл. Spirotrichea. По численности в кластерах 1 и 3 
доминируют, соответственно, представители кл. 
Prostomatea и п/кл Olygotrichia кл. Spirotrichea. 
В биомассу сообществ кластеров 2-4 вносят за-
метный вклад представители кл. Heterotrichea 
и (особенно в кластере 4) хищные формы из кл. 
Litostomatea. Доли остальных таксономических 
групп редко превышают несколько процентов 
общей численности и биомассы.

Основное ядро видового состава сооб-
ществ инфузорий во всех кластерах состав-
ляют представители 4 классов: Litostomatea, 
Oligohymenophorea, Prostomatea и Spirotrichea. 
Однако если в сообществах, отнесенным к кла-
стерам 1-3 виды Oligohymenophorea составляют 
около 30% всех видов, Prostomatea и Spirotrichea 

Рис. 1. Дендрограмма, полученная в результате 
иерархического кластерного анализа 

проб планктонных инфузорий
(1 – 5 – номера выделенных кластеров)

Примечание: Тип питания: А – альгофаги, Б – бактерио-детритофаги, Н – неселективные по питанию. Гистофаги 
(Coleps spp.) не вошли в состав характеристических видов, + - облигатные, ± - факультативные миксотрофы, – - 
не способны к миксотрофии

   
 -

Ind.Val 

1
Pelagothrix plancticola Foissner et al., 1997 Prostomatea  + 0,78
Frontonia leucas (Ehrb., 1833) Ehrb., 1838 Oligohymenophorea  ± 0,37
Disematostoma butschlii Lauteborn, 1894 Oligohymenophorea  ± 0,37
Histiobalantium natans Clap.et Lachm., 1858 Oligohymenophorea  + 0,31
Strongylidium sp. Spirotrichea  ± 0,30
Paramecium sp. Oligohymenophorea  – 0,28
Dexiotricha plagius Stokes, 1885 Oligohymenophorea  – 0,28

2
Urotricha apsheronica Alekperov, 1984 Prostomatea  – 0,73
Ctedoctema acanthocrypta Stokes, 1884 Oligohymenophorea  – 0,61
Pelagovorticella natans (Faure -Fremiet, 1924) Oligohymenophorea  – 0,58
Cyclidium terricola Kahl, 1931 Oligohymenophorea  – 0,33
Litonotus varsaviensis f.polysaprobica Sr.-H., 1954 Litostomatea  – 0,33
Linostomella vorticella (Ehrb., 1833) Jankowski, 1978 Heterotrichea  – 0,30
Rimostrombidium humile (Penard, 1922) Spirotrichea A – 0.29

3
Halteria grandinella (O.F.M, 1773) Dujardin, 1841 Spirotrichea  – 0,56

4
Limnostrombidium viride (Stein, 1867) Spirotrichea  + 0,67
L. pelagicum (Kahl,1932) Spirotrichea A – 0.27

5
Codonella cratera (Leidy, 1887)  Spirotrichea  – 0,86
Tintinnidium fluviatile (Stein, 1833) Kent, 1881 Spirotrichea  – 0,80
Rimostrombidium velox (Faure - Fr., 1924) Spirotrichea  – 0,55
Tintinnidium sp. Spirotrichea  – 0,33
Tintinnopsis cylindrata Kof. et Cam., 1929 Spirotrichea  – 0,30

Таблица 1. Характеристические виды групп сообществ 1-5, выделенных в результате кластерного анализа 
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– 20-25%, и Litostomatea – около 20%, то в сообще-
ствах кластеров 4 и особенно 5, вклад видов кл. 
Spirotrichea возрастает до 35 и 48%, соответствен-
но, за счет снижения доли трех остальных классов, 
в первую очередь, кл. Litostomatea. 

На рис. 2 показаны распределения некоторых 
характеристик обилия и разнообразия инфузо-
рий в пределах кластеров 1-5. Из рисунка видно, 
что среднее число видов в пробе и диапазон его 
варьирования, несмотря на значительные разли-

 (: )  
.1 .2 .3 .4 .5 

 
Karyorelictea 0,011 0 5E-05 0 0 
Heterotrichea 0,021 0,014 0,073 0,01 0,0005 
Spirotrichea: Choreotrichia 0,123 0,087 0,041 0,076 0,589 
Spirotrichea: Hypotrichia 0,009 0,0001 0,007 0,001 0 
Spirotrichea: Oligotrichia 0,037 0,072 0,411 0,370 0,164 
Spirotrichea: Stichotrichia 0,135 0,079 0,017 0,012 0,0001 
Armophorea 0,001 0,002 0,0001 0,0007 0,001 
Litostomatea 0,09 0,038 0,073 0,092 0,041 
Phyllopharyngea 0,003 0,016 0,005 0,014 0,003 
Nassophorea 0,002 0,0001 0,011 0,021 0,0005 
Colpodea 0,021 0,0002 0,004 0,007 0 
Prostomatea 0,405 0,222 0,184 0,166 0,122 
Oligohymenophorea 0,251 0,529 0,179 0,234 0,078 

 
Karyorelictea 0,005 0,004 0,0005 0,0007 0 
Heterotrichea 0,048 0,095 0,161 0,057 0,007 
Spirotrichea: Choreotrichia 0,083 0,065 0,03 0,046 0,426 
Spirotrichea: Hypotrichia 0,011 0,0002 0,002 0,005 0 
Spirotrichea: Oligotrichia 0,006 0,020 0,187 0,345 0,257 
Spirotrichea: Stichotrichia 0,09 0,071 0,021 0,009 0,0001 
Armophorea 0,001 0,004 0,0006 0,001 0,004 
Litostomatea 0,061 0,077 0,145 0,164 0,073 
Phyllopharyngea 0,004 0,026 0,0007 0,008 0,005 
Nassophorea 0,0007 0,0001 0,012 0,006 0,002 
Colpodea 0,076 0 0,059 0,024 0 
Prostomatea 0,322 0,187 0,121 0,087 0,077 
Oligohymenophorea 0,373 0,508 0,273 0,25 0,15 

Рис. 2. Распределение показателей количественного развития и разнообразия сообществ инфузорий 
в выделенных кластерах. Линиями с отсечками показан 90% диапазон варьирования, 
прямоугольниками – интервалы от верхнего до нижнего квартиля; поперечной линией 

в прямоугольниках обозначена медиана распределения. По оси абсцисс – номера кластеров

Таблица 2. Средние доли биомасс различных классов инфузорий 
в выделенных группах сообществ (кластерах, Кл.)
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чия в величинах численности, почти одинаковы 
во всех кластерах. Надо отметить также снижение 
среднего размера клетки инфузорий от 1 кластера 
к 5-му. Как индекс Шеннона, так и индекс видо-
вого разнообразия d максимальны в кластере 4; 
последний высок также и в кластерах 1 и 5, что 
указывает на относительно большое число мало-
численных видов в сообществах этих кластерах.

Пространственная и временная 
приуроченность кластеров
При анализе выделенных кластеров в первую 

очередь видна их приуроченность к определен-
ным водоемам (табл. 3). Из 14 исследованных 
водоемов в четырех обнаруживаются сообщества, 
относимые только к одному из выделенных кла-
стеров; в большинстве озер пробы, относимые к 
одному из кластеров, составляют более 2/3 всех 
проанализированных проб. Исключениями явля-
ются три карстовых озера с отчетливой и стабиль-
ной летней стратификацией, что обусловило раз-
витие на разных горизонтах водной толщи этих 
озер сообществ, относимых к разным кластерам. 

Более 70% сообществ, отнесенных к класте-
ру 2, зарегистрировано в течение двух месяцев, 
в августе и сентябре, а более 30% проб кластера 3 
приурочено к июлю. Однако в большинстве озер, 
в которых зарегистрированы сообщества, при-
надлежащие к кластеру 3, они наблюдаются на 
протяжении всего периода наблюдений, а в июле 
они отмечаются и в эпилимнионе карстовых 
озер Бездонное и М.Карстовое, для которых в 
остальной период не характерны. Сообщества, 
относимые к остальным кластерам, встречаются 
в течение почти всего безледного периода. 

Характеристика сообществ инфузорий 
отдельных кластеров
Кластеры 1-3 объединяют сообщества, ло-

кализованные, в подавляющем большинстве, в 
близкорасположенных карстовых озерах, а также 
в оз. Харовое некарстового происхождения на 
центральной возвышенной части Самарской 
Луки (табл.1 и 3). В озерах юго-восточной части 
Самарской Луки они встречены только в эпизо-
дически стратифицируемом оз. Подгорское, в 
основном, в его придонном горизонте, и споради-
чески – в мелководном (глубиной не более 1,5 м) 
гиперэвтрофном оз. Клюквенное.

Сообщества кластера 1 преобладают в стра-
тифицируемых карстовых озерах Бездонное и 
М. Карстовое с анаэробным гиполимнионом; 
они обнаружены в более 3/4 всех проб из «афо-
тического» слоя этих озер (с глубиной более 
утроенной прозрачности по диску Секки). Кроме 
того, к этому же кластеру относятся сообщества 
придонного слоя оз. Подгорское, где также на-
блюдались гипоксические явления. Однако они 
не строго приурочены к периоду стратификации, 
поскольку отмечались и в октябре, в период пол-
ного перемешивания. Сообщества, входящие в 
первый кластер, оказались мало характерны для 
оз. Золотянка, где летом также формировался 
анаэробный гиполимнион. Однако значительная 
часть проб из придонных слоев этого озера было 
исключена из анализа из-за малого (менее 5) 
числа видов в пробах.

Большинство характеристических видов 
этого кластера – миксотрофные инфузории 
(табл. 1). Почти все они характерны только для 
малых бессточных эвтрофных и гиперэвтрофных 

Таблица 3. Распределение проб, вошедших в те или иные кластеры, в исследованных водоемах
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водоемов; лишь Frontonia leucas и Disematostoma 
butschlii встречаются в водохранилище, однако 
в небольших количествах и исключительно без 
симбионтов. В период стратификации максимум 
развития миксотрофных инфузорий располагает-
ся на границе металимниона с гиполимнионом, 
а в период гомотермии – у дна, то есть приуро-
чен к микроаэробной зоне исследованных озер. 
Наиболее выраженным характеристическим 
видом кластера 1 является Pelagothrix plancticola 
(Prostomatea). Наряду с пробами кластера 1, этот 
вид встречен в 70% проб кластера 2, но имеет в 
них меньшую численность. Максимальная чис-
ленность этого вида (48,8 млн.экз./м3) была за-
регистрирована в озере Бездонное в июне 2002 г. 
на глубине 1,5 м. Его вклад в общую численность 
инфузорий достигает 67% – 90%. 

Наряду с сообществами кластера 1 в карсто-
вых озерах Бездонное, М.Карстовое и Золотянка 
встречены также сообщества, объединяемые в 
кластер 2. Ни в одном из этих озер эти сообще-
ства не являются преобладающими, а в других 
водоемах они не встречены вовсе. Характерна их 
сезонная приуроченность к концу лета и осени. В 
этом кластере, несмотря на его малую мощность 
(18 проб), выделены три характеристических вида 
с индикаторной значимостью более 0,5. 

Главным индикатором сообществ кластера 
2 является Urotricha apsheronica (табл. 1). Так же, 
как и другой характеристический вид этого кла-
стера, Ctedoctema acanthocrypta, этот вид обычен 
в пробах кластеров 1-3 и редок в кластерах 4 и 5. 
Еще один вид с высокой индикаторной значи-
мостью, Pelagovorticella natans (п/кл. Peritrichia: 
кл. Oligohymenophorea) является вторым (после 
Halteria grandinella) видом по частоте встреча-
емости во всей выборке в исследованных нами 
водоемах, и часто встречается в пробах из всех 
других кластеров. 

Для остальных водоемов Центральной части 
возвышенности, как бессточных, слабомине-
рализованных карстовых озер, так и средне-
минерализованных проточных озер Харовое и 
Ужиное, характерны сообщества, объединяемые 
в кластер 3. Единственным характеристическим 
видом этого кластера является Halteria grandinella 
(кл. Spirotrichea: п/кл. Olygotrichia). Однако этот 
вид – “плохой” индикатор, поскольку он имеет 
наибольшую частоту встречаемости (71.6%) во 
всей совокупности данных. Тем не менее, в наи-
больших количествах он встречается именно 
в сообществах, объединенных в кластер 3, и в 
несколько меньших – в кластерах 1 и 2. В пробах 
из кластера 3 численность H. grandinella может 
достигать 12,5 млн.экз./м3 при высоком домини-
ровании (99% от общей численности инфузорий 
в оз. Серебрянка). 

Кластер 4, в основном, объединяет пробы из 
водоемов надпойменной террасы и близлежащих 
водоемов возвышенности – пруда Верхнего и 

оз. Подгорское, за исключением его придон-
ного слоя (табл. 1 и 3). Кроме того, сообщества, 
включаемые в кластер 4, спорадически встреча-
ются в большинстве других водоемов. Главный 
характеристический вид данного кластера, 
Limnostrombidium viride, обычен, хотя и имеет 
более низкую численность, и в пробах кластера 
5. Он достигает максимальной численности (1,1 
млн.экз./м3) в озере Подгорское, а наибольшей 
степени доминирования (76%) в пруду Верхнем. 
Кроме этого вида, для кластера 4 типичны дру-
гие представители р. Limnostrombidium, в первую 
очередь, L. viride, и L. pelagicum, однако индика-
торная значимость первого из них лишь немного 
превышает, а второго – несколько ниже 0,25, в 
частности, из-за встречаемости и в кластерах 1-3. 

Сообщества, объединенные в кластер 5, 
приурочены только к трем водоемам: водохра-
нилищу, оз. Б. Шелехметскому и Б. Сосново-Со-
лонецкому пруду, и преобладают в них. Сходство 
сообществ пойменного оз. Б. Шелехметского и 
водохранилища может объясняться их связью, 
хотя бы в период паводка (табл. 3). Но пруд удален 
от этих водоемов и не имеет с ними гидрологи-
ческой связи. Всех их объединяет относительно 
слабое развитие макрофитного пояса, большая, 
в сравнении с другими водоемами, площадь зер-
кала, заметная проточность и средний уровень 
минерализации (около 300 мг/л). Характеристи-
ческие виды кластера 5 специфичны (за исклю-
чением Rimostrombidium velox, который в равной 
степени встречается и в пробах из кластера 4) 
(табл. 1), и их можно считать приуроченными к 
водохранилищу и пойменным водоемам. Вид с 
наибольшей индикаторной значимостью (0,86) 
– Codonella cratera, в особенности характерен для 
сообществ Сосново-Солонецкого пруда, и до-
стигает в нем максимальной численности (0,47 
млн.экз./м3, 87% от общей численности). Другой 
характеристический вид, Tintinnidium fl uviatile, 
почти всегда является доминирующим в водо-
хранилище и в пойменных водоемах (до 88% от 
общей численности и 92% от биомассы) (табл. 1). 

ОБСУЖДЕНИЕ

Поскольку в наши цели входило выделить 
группы сообществ инфузорий, сходные по по их 
видовой структуре, независимо от абсолютно-
го обилия, исходные данные по численностям 
должны были быть тем или иным образом нор-
мированы, чтобы исключить влияние суммарных 
численностей. Использованная нами нормировка 
данных эквивалентна применению расстояния 
Хеллингера [26, 27]. Поскольку она приводит к 
формированию векторов единичной длины, в 
качестве меры различия проб мы использовали 
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Выбор в качестве меры различия не расстояния, 
а угла между векторами используется также в 
работах [28, 29], но в применении к хордовому 
расстоянию [23, 27]. Надо заметить, однако, что 
наши результаты показали только незначитель-
ные различия дендрограмм, полученных при 
использовании описываемой угловой меры и 
самого расстояния Хеллингера. Фактически, эти 
метрики практически совпадают для близких 
объектов, и только для удаленных (с сильным 
доминированием разных видов) угловая мера, 
т.е. расстояние на сфере, несколько выше, чем 
расстояние Хеллингера. 

По сравнению с другими аналогичными ме-
триками [27], использование расстояния Хеллин-
гера позволяет, на наш взгляд, сбалансировать 
требования устойчивости к помехам (ошибкам 
определения численностей редких видов), с 
одной стороны, и чувствительности анализа 
для малочисленных видов, с другой. Поэтому в 
результате кластерного анализа была получена 
дендрограмма, которая позволила выделить со-
общества, имеющие значительное общее сход-
ство, не ограничивающееся доминированием 
одного из массовых и многочисленных видов 

выборки. Это подтверждается выделением в трех 
из пяти кластеров пяти и более характеристи-
ческих видов, в том числе видов, не входящих в 
доминирующий комплекс. 

Выделенные группы сообществ заметно раз-
личаются и по экологическим спектрам. Из рас-
пределений содержания кислорода, температуры 
и глубины, выраженной в долях прозрачности по 
диску Секки, показанных на рис. 3, видно, что 
сообщества, входящие в первый и, в меньшей сте-
пени, второй кластеры, обычны в «афотической» 
зоне озер с низкой концентрацией кислорода. 
Остальные кластеры приурочены в основном к 
поверхностным слоям с содержанием кислорода, 
близким или превышающем его насыщение. Осо-
бенно ярко приуроченность к поверхностному 
слою проявляется в кластере 3, менее 25 % проб 
которого отобрано в нижележащих слоях воды. 

При переходе от сообществ кластера 5 к кла-
стерам 1 и 2 происходит увеличение трофиче-
ского статуса местообитаний, выражающееся в 
увеличении концентраций биогенных элементов, 
содержания хлорофилла, общей численности 
бактерий и т.д (рис.3). Считается, что увеличение 
продуктивности приводит к доминированию бо-
лее мелкоклеточных форм с относительно более 
высокой скоростью деления [30]. Наши данные 
(рис. 2) не вполне согласуются с этой схемой. 
Анализ трофической специализации видов в 

Рис. 3. Распределение характеристик среды обитания в выделенных кластерах. 
Горизонтальной пунктирной линией на графике относительной глубины (в долях прозрачности Hs) 

обозначена граница фотической зоны. Остальные обозначения – как на рис. 2
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выделенных кластерах показывает, что по мере 
роста продуктивности происходит перестройка 
сообщества инфузорий от очевидного домини-
рования мелких планктонных фильтраторов-
спиротрих в кластерах 4 и 5 к все большему доми-
нированию активно ловящих добычу подвижных 
видов (raptors) в кластерах 1 и 2. Среди самих 
фильтраторов происходит сдвиг от спиротрих 
в сторону более крупных фильтраторов из кл. 
Olygohymenophorea. По-видимому, наблюдае-
мое увеличение среднего объема организмов 
от кластера 5 к кластеру 1 объясняется именно 
этой перестройкой структуры сообщества по 
трофической специализации, хотя сами причины 
такой перестройки не вполне ясны. Вероятно, 
она связана с адаптацией сообществ кластеров 
1-2 к пониженному содержанию кислорода, по-
скольку все характеристические виды кластеров 
4 и 5 – типичные организмы эпилимниона, пред-
почитающие условия с высоким содержанием 
кислорода [3].

Две из выделенных в данной работе пяти 
специфических групп сообществ, которые в на-
шем случае можно называть, соответственно, 
«мелководными» (кластер 4) и «пойменно-во-
дохранилищными» (кластер 5) сообществами, 
наиболее близки к сообществам, типичным 
для большинства крупных пресных водоемов 
умеренной зоны: Онежского озера [31, 32], во-
дохранилищ волжского каскада [16]. Они ха-
рактеризуются доминированием планктонных 
фильтраторов – соответственно, стромбидиид 
и тинтиннид, с заметным вкладом представи-
телей кл. Olygohymenophorea, хищных видов кл. 
Litostomatea и мелких простоматид (в первую 
очередь, р. Urotricha). В исследованных нами 
озерах сообщества «мелководного» кластера 
развивались в условиях значительно большей 
продуктивности, при намного более высоких 
концентрациях биогенных элементов и органи-
ческого вещества и численности бактерий, чем 
в водоемах, в которых подобные сообщества на-
блюдались другими авторами. 

К этому же ряду можно причислить и сообще-
ства, объединенные в кластер 3, в котором также 
доминирует наиболее часто встречающийся в 
нашей выборке вид, Halteria grandinella, которая 
питается преимущественно бактериями и доми-
нирует во многих водоемах с высокой продуктив-
ностью [9], замещая в них других представителей 
класса Spirotrichea с более широкой трофической 
специализацией. В нашей выборке сообщества 
этого кластера приурочены к мелким высоко-
эвтрофным водоемам Жигулевской возвышен-
ности. Однако по результатам анализа кластер 
3 объединяется с кластерами 2 и 1, а не с более 
сходными с ним функционально кластерами 4 и 
5 (рис. 1). Очевидно, при переходе от сообществ 
кластеров 4 и 5 к сообществам, объединяемым 
в кластер 3, происходит глубокая перестройка 

видовой структуры в части видов инфузорий 
с малой и средней численностью. 

Для стратифицированных водоемов возвы-
шенности характерны сообщества, объединяемые 
в кластеры 1 и 2. И те, и другие, наряду с по-
верхностными горизонтами, обнаруживаются в 
гиполимнионе, который в этих озерах анаэробен 
и содержит сероводород [14]. Сообщества, вхо-
дящие в первый и второй кластеры, были мало 
характерны для одного из карстовых стратифи-
цируемых озер, оз. Золотянка, где летом также 
формировался анаэробный гиполимнион. Однако 
это озеро отличается от остальных исследованных 
стратифицируемых водоемов рядом особенностей 
химического состава воды и биотических ком-
понентов экосистемы [14]. Редкость в этом озере 
сообществ кластеров 1-2, видимо, объясняется 
этими особенностями. Кроме того, инфузории в 
этом озере были немногочисленны и представле-
ны небольшим числом видов в пробах. 

Хотя  в  сообществах  инфузорий  обоих 
кластеров доминируют представители кл. 
Olygohymenophorea и Prostomatea, их видовой 
состав различен. В первом кластере объединены 
сообщества с ярким доминированием миксо-
трофных организмов. Наибольшей численности 
они достигают в микроаэробном металимнионе 
стратифицированных озер, и, по-видимому, 
являются здесь автогенными. Их присутствие в 
более высоко- и низколежащих слоях воды, на 
наш взгляд, объясняется их миграцией в эти слои 
из области наибольшего распространения. До-
минирование миксотрофных видов инфузорий в 
микроаэробных слоях воды стратифицированных 
озер отмечается многими авторами [33, 34, 35, 
36, 10, 37], но в качестве доминирующих видов 
чаще упоминаются Coleps hirtius viridis и Euplotes 
diadealos, а не характерный для нашей выборки 
Prorodon viridis (= Pelagothrix plancticola).

Наиболее яркой чертой сообществ кластера 2, 
связывающей их с сообществами кластера 1 яв-
ляется массовое присутствие активно ловящих 
добычу простоматид, в отличие от других класте-
ров, где среди активно ловящих добычу форм до-
минируют высокоспециализированные хищники 
из сем. Didiniidae (п/кл Haptoria: кл. Litostomatea). 
Но если в кластере 1 доминирует всеядный и даже 
хищный Pelagothrix plancticola, то здесь – специ-
ализирующиеся на пищевых объектах несколько 
меньшего размера Urotricha apsheronica. Уротрихи, 
наряду с олиготрихами и тинтиннидами, счита-
ются наиболее типичными и распространенными 
пресноводными эупланктонными инфузориями 
[3], и их доминирование отмечалось как в пела-
гиали больших озер [38, 39], так и в мелководных 
водоемах [8]. В исследованных нами водоемах 
развитие Urotricha apsheronica было приурочено 
к периоду осеннего перемешивания в страти-
фицируемых озерах, причем она встречалась 
вместе с рядом видов – бактерио-детритофагов 



243

Общая биология

из кл. Oligohymenophorea. Характерно, что в ме-
стах обитания этого типа сообществ отмечаются 
наибольшие численности бактерий (рис.3). Воз-
можно, максимальное развитие U. apsheronica в 
этих условиях обусловлено осенним максимумом 
развития диатомей, но всеядность этого вида (как 
и других уротрих) не исключает и его развития за 
счет преимущественного питания бактериями. 
Другие представители этого рода не являются мас-
совыми и частыми ни в одном из кластеров, хотя 
такие виды, как U. pelagica и U. globosa, достигают 
наибольшего развития в сообществах кластера 4, 
а U. farcta и U. furcata – в кластере 3.

Характерно, что в составе сообществ класте-
ра 1 исследованных озер зарегистрированы только 
единичные находки анаэробных видов, таких, 
как представители родов Metopus, Caenomorpha 
и Plagiopyla, заметные численности которых от-
мечены в других озерах с сульфид-содержащим 
гиполимнионом [34, 40]. Другая экологическая 
группа инфузорий, более приуроченная к микро-
аэробным условиям, т.н. бентосные мигранты, 
включающая крупных инфузорий, мигрирующих 
в зону оксиклина после формирования анаэроб-
ного гиполимниона [41], представлена в составе 
сообществ кластеров 1 и 2, но, за исключением 
Frontonia leicas, виды этой группы являются ми-
норными. Впрочем, при дальнейшем дроблении 
кластера 1 выделяется группа сообществ (22 
пробы), характеристическими видами которой 
являются именно бентосные мигранты, F. leucas, 
Dexiotricha plagius, Loxodes rostrum и Spirostomium 
teres Cl. et Lachm., 1858. Эта группа приурочена к 
придонным слоям озер М. Карстового и Подгор-
ского, а также к зимнему (подледному) периоду в 
карстовых озерах, когда вся их водная толща ана-
эробна. В этих сообществах Pelagothrix plancticola 
не достигает высокой численности, но все же 
остается, по крайней мере, в числе субдоминантов.

Доминирование тех или иных групп в ана-
эробном гиполимнионе стратифицируемых 
озер объясняется, по-видимому, соотношением 
скоростей их колонизации эупланктонными 
микроаэробными миксотрофными видами (P. 
plancticola и возможно, Euplotes diadealos Diller & 
Kounaris,1966 и Coleps hirtus viridis) сверху и фа-
культативно планктонными, преимущественно 
бентосными формами, снизу. Очевидно, условия 
среды в гиполимнионе наших озер, в частности, 
низкая концентрация сероводорода, неблагопри-
ятны для облигатно анаэробных видов, но делают 
возможной, по крайней мере, временную мас-
совую миграцию в гиполимнион миксотрофных 
видов, приуроченных к зоне оксиклина. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенный кластерный анализ позволил 
разделить все разнообразие сообществ инфузо-
рий, зарегистрированное в 1999-2002 г. в малых 

озерах Самарской Луки и на станции в прилегаю-
щей части Саратовского водохранилища, на пять 
групп, хорошо различаемых по присутствию тех 
или иных характеристических видов инфузорий. 
Выделенные группы приурочены к определен-
ному диапазону абиотических и биотических 
факторов, в частности, активной реакции среды, 
окислительно-восстановительным условиям, 
численности и биомассе пищевых объектов инфу-
зорий. Особый интерес представляет выделение 
в отдельный кластер сообществ металимниона 
стратифицированных водоемов с доминирова-
нием миксотрофных инфузорий, содержащих 
зоохлореллы. 

Тот факт, что проведенный анализ оказался 
успешным, несмотря на использование неболь-
шой и географически ограниченной выборки, 
лишний раз подтверждает значительную не-
однородность (даже на небольшой территории) 
планктонных местообитаний и, соответственно, 
высокое бета-разнообразие населяющих их со-
обществ (в том числе и инфузорий). Ясно, тем не 
менее, что выделенные типы сообществ далеко 
не охватывают всего диапаз  она этого разнообра-
зия. Поэтому представляется перспективным в 
дальнейшем расширить диапазон анализа за счет 
водоемов других климатических зон, меньшей 
продуктивности, а также включить в них данные 
об инфузориях не только пелагической, но и ли-
торальной, включая зарослевую, зон озер. Кроме 
того, значительную дополнительную информа-
цию об экологических особенностях инфузорий 
можно получить при сравнении результатов 
примененного в данной работе Q-анализа, т.е. 
ординации сообществ по сходству их видового 
состава, с результатами R-анализа, т.е. ординации 
отдельных видов по их встречаемости в тех или 
иных сообществах или местах обитания. 
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