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Исследованы закономерности изменения видового богатства, обилия, видовой структуры и био-
массы раковинных амеб в ряду разнотипных водных и наземных биотопов межозерной трансекты в
Тюменской области. Найдено 112 видов и форм раковинных амеб, включая подвиды. Даны микро-
фотографии всех обнаруженных видов. Впервые для юга Западной Сибири обнаружен вид Conico-
cassis pontiguasiformis (Beyens et al., 1986) Nasser et Anderson 2015, описанный ранее как арктический
эндемик. Видовое богатство сообществ тестацей максимально в перифитоне. Наибольшие значе-
ния численности и биомассы видов выявлены в бентосе прибрежной части болотного озера. Сооб-
щества тестацей разнотипных биотопов вдоль трансекты разделяются на водные и наземные на ос-
нове результатов кластерного анализа и анализа главных компонент. Видовой состав сообществ рако-
винных амеб зависит от характера и степени обводненности субстрата, а также типа растительности.
Выявлены доминанты по относительной биомассе для водных, лесных и хорошо освещенных сфагно-
вых биотопов.
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Изучение сообществ микроорганизмов водно-
болотных экосистем и связанных с ними экото-
нов является актуальным и надежным методом
поиска индикаторов абиотических и биотических
параметров разнотипных местообитаний. В на-
стоящее время данные, полученные с использо-
ванием этого подхода, используются в целях био-
мониторинга, палеореконструкций и ризоподного
анализа (Charman, 2001; Mazei et al., 2007; Diaconu
et al., 2016; Kurina, Golovatskaya, 2018; Ghosh, Filips-
son, 2017; Krashevska et al., 2008).

На территории России болотные экосистемы
вместе с прилегающими к ним заболоченными тер-
риториями являются наиболее представленными
экосистемами и занимают более 1/5 территории
страны (Sirin et al., 2017). Более 39% мировых за-
пасов торфа сосредоточенно на территории Запад-
но-Сибирской равнины, которая характеризуется

сильной заболоченностью в пределах физико-гео-
графических зон лесостепи, тайги и тундры (Зем-
цов и др., 1998).

Болотные экосистемы играют ключевую роль
в регулировании круговорота воды, углерода и
других веществ на местном, региональном и гло-
бальном уровнях (Parish et al., 2008). Надежным
индикатором гидрологического режима болот-
ных экосистем для биомониторинга и палеоэко-
логических реконструкций является полифиле-
тическая группа протистов – раковинные амебы,
или тестацеи (Kosakyan et al., 2016). Данную группу
составляют филозные тестацеи клад Rhizaria и
Stramenopiles, входящих в супергруппу TSAR, а
также лобозные тестацеи супергруппы Amoebo-
zoa, входящей в домен Amorphea (Adl et al., 2019;
Strassert et al., 2019). Тестацеи – одна из основных
групп свободноживущих одноклеточных орга-
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низмов, постоянно присутствующих в водных и
наземных биоценозах. Эти ползающие амебы фор-
мируют защитные раковинки, которые сохраняют-
ся после смерти клетки. Они чувствительны к сте-
пени увлажнения и кислотности и реагируют на
локальные изменения условий среды, что позво-
ляет успешно использовать их в качестве эколо-
гических и палеоэкологических индикаторов
(Charman, 2001; Charman et al., 2007; Мазей,
Цыганов, 2006).

Актуальность изучения тестацей как биоинди-
каторов определяется также их доминирующим
статусом среди микроорганизмов в болотных эко-
системах (Mitchell et al., 2003). Они играют важ-
ную роль в круговороте элементов в наземных
экосистемах и являются ключевым компонен-
том микробиальных трофических цепей (Miec-
zan, Tarkowska-Kukuryk, 2013; Tran et al., 2021).

Цель исследования – изучение видового бо-
гатства, обилия, биомассы и особенностей рас-
пределения раковинных амеб в ряду разнотипных
водных и наземных биотопов, расположенных на
трансекте между двумя заболачивающимися во-
доемами, разделенными лесным массивом.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал был собран в июле 2021 г. в Нижне-
тавдинском р-не Тюменской обл. в окрестностях
карбонового полигона (“Биологическая станция
ТюмГУ на озере Кучак”) вдоль трансекты (длина
1.64 км) между двумя первичными внутриболотны-
ми водоемами (озера Кошкаринке 57.3091°N,
66.0237°E. и Чертанкуль 57.3245°N, 66.0346°E). Озе-
ра окружены периферийными торфяными болота-
ми лимногенного происхождения и разделены
лесным массивом. Исследованные биотопы явля-
ются характерными для южной подзоны тайги на
территории Западной Сибири.

Отбор проб производили на 13 станциях (рис. 1),
соответствующих разным типам биотопов. Отби-
рали перифитон, верхние части семи видов сфаг-
новых мхов из болот и переходной зоны “болото–
лес”, пробы подстилок и почвы из лесных участ-
ков, а также бентос из прибрежной части озера.
Общее описание болот и внутриболотных водое-
мов, а также их ботаническую характеристику про-
водили в соответствии с методическими реко-
мендациями (Филиппов и др., 2017).

Пробы отбирали в пластиковые пробирки объ-
емом 50 мл в соответствии с ранее описанной ме-
тодикой (Мазей и др., 2009). Сфагновые мхи со-
бирали с площади 100 см2, аккуратно извлекая из
дернины мха и отделяя от нижней более разложив-
шейся части на глубине 20 см. Пробы лесных под-
стилок и почвы под ней отбирали до глубины 7 см,
заполняя пробирки на три четверти. Полученные
пробы не фиксировали, транспортировали при
4°C в лабораторию для дальнейшего изучения.

Видовую идентификацию проводили с исполь-
зованием данных, приведенных в монографиях
Мазея, Цыганова (2006), Todorov, Bankov (2019), и
электронной базы данных “Microworld, world of
amoeboid organisms” (Siemensma, 2022). Количе-
ственный учет тестацей в одном грамме абсолютно
сухого вещества (а.с.в.) проводили по модифициро-
ванной методике осаждения и концентрирования
(Рахлеева, Корганова, 2005), используя временные
микропрепараты тестацей в глицерине. Подсчет
раковинных амеб производили суммарно и от-
дельно по каждому виду (Mazei et al., 2009; Mazei,
Embulaeva, 2009). Для наблюдений тестацей ис-
пользовали инвертированный световой микроскоп
Axio Observer 5 (Carl Zeiss, Jena, Germany) с фазо-
вым контрастом (объективы 20×, 40×, 63×). Све-
томикроскопические изображения были получе-
ны с помощью камеры МС-12 (ЛОМО-Микроси-
стемы, Санкт-Петербург, Россия). Для обработки

Рис. 1. Схематичное изображение станций отбора проб. 1 – перифитон из вторичного водоема в сплавине (П); 2 – ив-
няк травяно-сфагновый: Sphagnum fimbriatum Wilson (Sfim); 3 – березняк вейниково-травяно-сфагновый: Sph. squar-
rosum Crome (Ssq); 4 – березняк вейниковый: лесная подстилка (ЛП) + почва (П) под Betula pendula Roth (БВ); 5 – (бе-
резняк орляковый: ЛП+П под В. pendula (БО); 6 – липняк-осинник мертвопокровный: ЛП+П под Populus tremula L. (ЛО);
7 – сосняк брусничный: ЛП+П под Pinus sylvestris L. 1753 (СБ); 8 – сосняк зимолюбково-зеленомошный: ЛП+П под
P. sylvestris (СЗ); 9a – верховое болото, кустарничково-сфагновая кочка: Sph. fuscum (Schimp.) H. Klinggr 1872 (Sfus);
9b – верховое болото, кустарничково-сфагновая кочка: Sph. divinum Flatberg & K. Hassel (Sdiv); 10 – верховое болото,
осоково-кустарничково-сфагновый ковёр: Sph. papillosum Lindb (Spap); 11 – верховое болото, шейхцериево-сфагно-
вый ковёр: Sph. angustifolium (C.E.O. Jensen ex Russow) C.E.O. Jensen (Sang); 12 – заболоченный берег болотного озера,
осоково-вахтово-сфагновый ковёр: Sph. riparium Ångstr (Srip); 13 – болотное озеро, прибрежная часть: бентос (Б).
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изображения использовали программу Adobe Pho-
toshop 2020 v21.2.12.

Для интегральной характеристики сообществ
использовали следующие показатели: число ви-
дов, общая численность и биомасса организмов
на 1 г а.с.в., индекс видового разнообразия Шенно-
на (H). Биомассу тестацей рассчитывали путем
пересчета объема клетки (мкм3) к массе (нг) пред-
полагая, что удельный вес равен 1 (Fenchel, 2005).
Биообъем клеток тестацей рассчитывали исхо-
дя из формул для простых геометрических фи-
гур раковинок тестацей (сферическая, полусфери-
ческая, блюдцевидная, грушевидная, цилин-
дрическая и т.д.) (Levinsen et al., 2000; Vaqué et al.,
2002). Доминирующими считали таксоны, отно-
сительное обилие которых превышало 10% от об-
щего числа тестацей (Malysheva et al., 2013). Клас-
сификацию сообществ осуществляли при по-
мощи кластерного анализа на основе матрицы
индексов сходства Раупа-Крика для данных по
присутствию–отсутствию видов, индексов сход-
ства Брея–Кертиса для данных по относитель-
ным обилиям видов. Статистическую значимость
(p < 0.05) различий между одномерными характе-
ристиками сообществ оценивали при помощи те-
ста Краскела–Уоллиса. Для выявления характера
различий между сообществами проводили орди-
нацию видов методом главных компонент. Для
статистической обработки использовался пакет
программ PAST 4.03 (Hammer et al., 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Сообщества раковинных амеб исследованных

биотопов характеризовались высоким разнообра-
зием. Выявлено 112 видов и форм тестацей, вклю-
чая подвиды, из 40 родов (рис. 2–6; приложение 1).
Среди всех выявленных таксонов доминирующи-
ми являлись 20 видов, включая подвиды (табл. 1).
Относительное обилие доминантных тестацей
изменялось в пределах 10–47% от общей числен-
ности. Количество доминантов в каждом биотопе
составляло 2–4 вида. Наиболее часто встречаю-
щимися видами в пределах биотопов исследуе-
мой трансекты были Trinema lineare (обнаружен в
92.9% биотопов) и Euglypha laevis (85.7%). Коли-
чество видов в разнотипных биотопах межозер-
ной трансекты варьировало от 11 (мох Sph. angus-
tifolium) до 41 (перифитон). Анализ данных показал,
что наибольшим таксономическим разнообразием
характеризуются роды Euglypha (12 видов), Cen-
tropyxis (8 видов), Cryptodifflugia (8 видов), Arcella
(7 видов), Difflugia (7 видов), Galeripora (5 видов), со-
ставляющие 45.6% всех видов. Остальные 34 рода
представлены 1–4 видами.

Общая морфология и размеры обнаруженных
тестацей, за исключением Physochila tenella, в целом
соответствуют предыдущим описаниям (рис. 6F).
Длина раковинок найденных образцов P. tenella
варьировала от 50 до 62 мкм, отличаясь от ранее
выявленных диапазонов в литературе (68–90 мкм).

Шейка раковинки выражена слабо и более корот-
кая по сравнению с диагнозами Мазея и Цыгано-
ва (2006) и Тодорова (Todorov, 2009). В целом,
размеры изученных видов раковинных амеб соот-
ветствовали минимальным (в большинстве слу-
чаев) и средним значениям ранее выявленных раз-
мерных диапазонов тестацей (Мазей, Цыганов,
2006; Todorov, Bankov, 2019 и др.).

Впервые для территории юга Западной Сиби-
ри в образце бентоса прибрежной части болотно-
го оз. Чертанкуль обнаружен вид Conicocassis pon-
tiguasiformis (Beyens et al., 1986) Nasser et Ander-
son 2015 (рис. 2V). Ранее данный вид был описан как
эндемик арктического региона (Beyens et al., 1986;
Nasser, Patterson, 2015; Amesbury et al., 2018; Sim
et al., 2021; Beyens, Bobrov, 2016; Mazei et al., 2018;
Bobrov, Wetterich, 2012).

Классификация сообществ тестацей по видо-
вому составу при помощи кластерного анализа
(рис. 7A) показала четкое разделение биотопов по
степени обводненности (удаленности от болота к
лесу) – от водных бентосных сообществ и сооб-
ществ фитали (перифитон) к сообществам, ха-
рактеризующимся более низкой увлажненно-
стью, – сфагновым и почвенным.

Водные перифитонные (ст. 1) и бентосные со-
общества (ст. 13) отличались от других сообществ
в наибольшей степени и группировались отдель-
но от остальных ценозов. Восемь видов тестацей
Arcella gibbosa, A. vulgaris penardi, Centropyxis aerophila
sphagnicola, Conicocassis pontigulasiformis, Cryptodifflu-
gia sacculus, Difflugia humilis, Galeripora discoides
scutelliformis, Microchlamys patella выявлены только
в бентосе. Девять видов (Antarcella pseudarcella,
Arcella dentata, Centropyxis ecornis, Frenopyxis bipila-
ta, Galeripora arenaria irregularis, G. naiadis, Gibboca-
rina galeata, Hyalosphenia platystoma, Lesquereusia
spiralis) найдены только в перифитоне. Все харак-
терные виды для бентоса и перифитона явля-
лись гидрофилами.

Следующими по специфичности были сооб-
щества тестацей, населяющих переувлажненные,
хорошо освещенные сфагновые мхи Sph. riparium
и Sph. angustifolium из сфагнового болота близ оз.
Чертанкуль (ст. 11 и 12). Для данных биотопов, в
сравнении с другими, было характерно наиболь-
шее число представителей тестацей из рода Hyalo-
sphenia, таких как H. papilio и H. papilio stenostoma,
содержащих симбиотические зоохлореллы, а так-
же H. elegans и H. insecta.

Сообщества тестацей из Sph. fuscum, Sph. divi-
num и Sph. papillosum на кустарничково-сфагно-
вых кочках верхового болота близ оз. Чертанкуль
(ст. 9а, 9b, 10) были условно объединены в одну
группу. Только в данных биотопах присутствова-
ли тестацеи Alabasta militaris и ксерофильный вид
Trigonopyxis minuta.

Сообщества тестацей, населяющих переход-
ную зону “болото–лес” из вейниково-травяно-
сфагнового березняка (мох Sph. squarrosum) и из
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Рис. 2. Морфология исследованных тестацей (световая микроскопия): A, B – Alabasta militaris; C – Antarcella sp.; D –
Arcella dentata; E – A. gibbosa; F, G – A. hemisphaerica; H – A. hemisphaerica playfairiana; I – A. hemisphaerica undulata; J –
A. hemisphaerica depressa; K – A. jurassica; L – A. ovaliformis; M – A. rotundata stenostoma; N – A. vulgaris penardi; O – Archerel-
la flavum; P – Argynnia dentistoma; Q, R – Assulina muscorum; S – A. seminulum; T – Bullinularia gracilis; U – B. indica minor;
V – Conicocassis pontigulasiformis. Масштаб (мкм): T, U – 50; A–S, V – 10.
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Рис. 3. Морфология исследованных тестацей (световая микроскопия). A – Centropyxis aculeata; B, C – C. aculeata lata;
D – C. aculeata minima; E – C. aerophile; F – C. aerophila sphagnicola; G, H – C. delicatula; I – C. discoides; J – C. ecornis; K –
C. elongate; L – C. laevigata; M – C. sylvatica; N – Chlamydophrys sp.; O, P – Corythion dubium; Q – Cryptodifflugia angusta;
R – C. compressa; S – C. crenulate; T – C. horrida; U – C. oviformis; V – C. psammophila. Масштаб (мкм): A, I – 50; B–H,
J–M – 10; N–V – 5.
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Рис. 4. Морфология исследованных тестацей (световая микроскопия). A – Euglypha tuberculata; B – Frenopyxis bipilata;
C – Galeripora arenaria; D – G. arenaria irregularis; E – G. arenaria sphagnicola; F – G. catinus; G – G. discoides foveosa; H –
G. discoides scutelliformis; I – G. naiadis; J – Geoplagiopyxis declivus; K – Gibbocarina galeata; L – Heleopera petricola; M – He-
leopera rosea; N, O – H. sylvatica; P – Hyalosphenia elegans; Q – H. insecta; R – H. papilio; S – H. papilio stenostoma; T – Hya-
losphenia platystoma; U –Lesquereusia spiralis; V – Meisterfeldia vanhoornei; W – Microchlamys patella; X – Microcorycia radiata;
Y – Nebela bohemica. Масштаб (мкм): F – 50; A–E, G–N, P–S, U, W–Y – 10; O, T, V – 5.
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Рис. 5. Морфология исследованных тестацей (световая микроскопия). A – Cryptodifflugia pusilla; B – C. sacculus; C –
C. sacculus sakotschawi; D, E – C. vulgaris; F – Cyclopyxis cylindrica; G – C. eurystoma; H – C. eurystoma parvula; I – C. kahli;
J – Cyphoderia laevis; K – Difflugia bacillifera; L – D. geosphaira; M – D. humilis; N – D. lucida; O – D. pulex; P – D. rubescens;
Q – D. stoutii; R – Euglypha acanthophora; S – E. bryophila; T – E. capsiosa; U – E. ciliata glabra; V – E. cristata; W –
E. compressa; X – E. cuspidata; Y – E. denticulata; Z – E. laevis; AA – E. rotunda; AB – E. strigosa. Масштаб (мкм): K – 50; F–
I, L, O–R, U, W, AA, AB – 10; A–E, J, M, N, S, T, V, X–Z – 5.
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Рис. 6. Морфология исследованных тестацей (световая микроскопия). A – Nebela guttata; B – Netzelia wailesi; C –
Phryganella acropodia; D – Ph. acropodia penardy; E – Ph. microps; F – Physochila tenella; G – Placocista glabra minima; H –
P. jurassica; I, J – Pseudodifflugia fulva; K – P. klarae; L – P. virescens; M – Pyxidicula operculate; N – Pyxidicula patens; O –
Quadrulella variabilis; P – Schwabia stoutii; Q – Tracheleuglypha acolla; R – T. dentata; S – T. elongata; T – Trachelocorythion
pulchellum; U – Trigonopyxis arcula; V – T. minuta; W – Trinema chardezi; X, Y – T. complanatum; Z, AA – T. enchelys; AB –
T. lineare; AC – Wailesella eboracencis. Масштаб (мкм): A–C, F–H, O, U, V – 10; D, E, I–N, P–T, W–AC – 5.
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лесных подстилок и почвы вейникового березня-
ка, кластеризовались вместе (ст. 3 и 4). Вид Tra-
cheleuglypha acolla являлся здесь доминантом. Для
данных биотопов было выявлено 17 общих видов,
часть из которых характерна для сфагновых ме-
стообитаний (Argynnia dentistoma, Euglypha bryoph-
ila, E. cristata, E. tuberculata), для лесных почвен-
ных биотопов (Euglypha capsiosa), а также для поч-
венных и сфагновых биотопов (E. strigosa).

Кластер с уровнем сходства более 90% (11 об-
щих видов) составили сообщества тестацей (ст. 5, 6,
7, 8), населяющие сухие кочки с Sph. fimbriatum из
травяно-сфагнового ивняка, и сообщества из лес-
ных биотопов: орлякового березняка, мертвопо-
кровного липняка-осинника, брусничного сосняка
и зимолюбково-зеленомошного сосняка. Боль-
шинство общих видов в данном кластере являют-
ся филозными тестацеями, раковинки которых со-
стоят из кремнеземистых идиосом (Assulina musco-
rum, Euglypha cuspidata, E. laevis, Trachelocorythion
pulchellum, Trinema complanatum, T. lineare). Стати-
стически значимых различий в значениях средне-
го видового богатства в лесных биотопах не на-
блюдалось (p > 0.7).

Классификация сообществ тестацей по отно-
сительным обилиям видов (рис. 7B) показала раз-
деление биотопов в зависимости от характера суб-
страта. Сообщества тестацей разделялись в следую-
щем ряду: бентос прибрежной зоны болотного

озера; перифитон; сфагновые мхи; почвы и лес-
ные подстилки из орлякового березняка и мерт-
вопокровного липняка-осинника; почвы и лес-
ные подстилки из сосняков и вейниковые берез-
няки переходных зон “болото–лес”.

Ординация по составу доминантов показала
разделение ценозов на три группы (рис. 8). Пер-
вая включает сообщество тестацей из наименее
увлажненных биотопов – лесных и переходных
зон “болото–лес”. Характерными видами для
данных сообществ являются Trinema lineare, T. en-
chelys, Tracheleuglypha acolla, Euglypha laevis, Corythi-
on dubium, Pseudodifflugia fulva, Cryptodifflugia oviform-
is, Schwabia stoutii. Вторая группа включает водные
сообщества перифитона и бентоса из прибрежной
части болотного озера с характерными видами Cen-
tropyxis aerophila, C. aculeata minima, Microchlamys
patella. Третью группу составили сообщества те-
стацей, населяющих биотопы с промежуточной
увлажненностью, такие как сфагновые мхи на от-
крытой, хорошо освещенной местности (Archerel-
la flavum, Assulina muscorum, Heleopera sylvatica, Hy-
alosphenia elegans, H. papilio, H. papilio stenostoma, Eu-
glypha rotunda, Physochila tenella, Trigonopyxis minuta).
Виды, содержащие симбиотические зоохлореллы
(Archerella flavum, Hyalosphenia papilio и H. papilio
stenostoma), были структурообразующими только
в данных биотопах.

Таблица 1. Относительное обилие (%) доминирующих видов тестацей от общей численности раковинных амеб

* Обозначения биотопов см. на рис. 1.

Биотоп* П Sfim Ssq БВ БО ЛО СБ СЗ Sfus Sdiv Spap Sang Srip Б

Archerella flavum – – – – – – – – 21 – – + 20 –
Assulina muscorum – 13 – + + + + + 22 32 15 – + –
Centropyxis aculeata minima 13 + + – – – – – – – – + – 10
Centropyxis aerophila 12 – + + + + 12 + + + – + – –
Corythion dubium – + + + – + + 16 + + + – – –
Cryptodifflugia oviformis + 25 12 – – + + + – – – – – –
Euglypha laevis + + + 10 + + + + – + + – + –
Euglypha rotunda – – – + + + + + – 15 + – + –
Heleopera sylvatica – – – – – + – – + – 18 – 12 –
Hyalosphenia elegans – – – – – – – – – – 20 – 11 –
Hyalosphenia papilio – 19 – – – – – – + – – 47 11 –
Hyalosphenia papilio stenostoma – + – – – – – – – – – 22 + –
Microchlamys patella + – – – – – – – – – – – – 22
Physochila tenella + – – – – – – – – – 12 – + –
Pseudodifflugia fulva – – – – 40 + + – – – – – – –
Schwabia stoutii – – – – – – 11 + – – – – – –
Tracheleuglypha acolla + – 11 12 + – + – – – – – – –
Trigonopyxis minuta – – – – – – – – 13 + + – – –
Trinema enchelys – – – + – 19 – – – – – – – +
Trinema lineare + + 15 21 13 19 17 35 + + + – + +
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Видовое богатство было максимально в сообще-
стве тестацей перифитона (41 вид, индекс Шеннона
(H) = 3.15) и минимально в сообществе Sph. angus-
tifolium (11 видов, H = 1.6) (рис. 9A). Максимальное
обилие раковинных амеб выявлено в сообществе
бентоса (671.5 тыс. экз./г а.с.в.), минимальное оби-
лие отмечено в сообществах, населяющих сфагно-
вые кочки с Sph. angustifolium (5.2 тыс. экз./г а.с.в.) и
Sph. papillosum (7.6 тыс. экз./г а.с.в.) (рис. 9B).

Биомасса тестацей в 1 г а.с.в. оказалась мак-
симальной для сообщества тестацей бентоса
(0.0649 г), минимальная биомасса выявлена для
вейникового березняка (0.0001 г) (рис. 10). Самую
высокую биомассу в 1 г а.с.в. имели гидрофиль-
ные тестацеи Centropyxis discoides (0.039 г) и Centro-
pyxis aculeata minima (0.020 г), которые составили
48.5 и 25.2% от общей биомассы исследованных
раковинных амеб соответственно.

Лесные, водные и сфагновые сообщества име-
ют разных доминантов по биомассе. Так, во всех
лесных биотопах общим доминантом по биомас-
се был Centropyxis aerophila. Доля его биомассы от
общей биомассы тестацей варьировала от 14.6% в
мертвопокровном липняке-осиннике до 35.2% в
вейниковом березняке. Во всех водных биотопах
(перифитон, бентос) доминировал Centropyxis dis-
coides, составляя 52.1–57.0% от общей биомассы
всех тестацей. Для хорошо освещенных сфагновых
биотопов доминатом по биомассе являлся вид Hya-
losphenia papilio (51.2–79.7% от общей биомассы).

ОБСУЖДЕНИЕ
Исследованные нами биотопы вдоль межозер-

ной трансекты отличались по пространственной
удаленности от леса к озеру и обводненности, а
также по качественному составу растительных со-
обществ. В разнотипных биотопах выявлено боль-
шое количество видов и родов (1/4 от всех суще-
ствующих пресноводных родов) тестацей. Это мо-
жет свидетельствовать о высокой эффективности
метода изучения сообществ раковинных амеб с
помощью трансект в целях обнаружения больше-
го разнообразия видов в сравнении с исследова-
ниями однотипных биотопов, и определения ха-
рактера распределения данных протистов в про-
странстве. Учитывая закономерности изменения
природных биоценозов во времени (зарастание
болотных озер сплавиной, зарастание болот дре-
весной растительностью и т.д.), результаты изу-
чения сообществ тестацей с помощью трансект
можно использовать для палеоэкологических ре-
конструкций.

Видовой состав тестацей в исследованных био-
топах трансекты зависел от степени обводненности
субстрата: гидрофильные виды (15 видов) исчеза-
ли при переходе к наземным биотопам, а наи-
большее число видов (41) и родов (20) при отно-
сительно низком обилии тестацей в 1 г а.с.в. вы-
явлено для перифитона. Вероятно, это связано с
наличием подходящих субстратов и питания для
тестацей в данном биотопе. Шёнборн (Schön-
born, 1967) в своем филогенетическом исследова-

Рис. 7. Результаты классификации сообществ раковинных амеб по видовому составу на основе матрицы индексов
сходства Раупа Крика (A) и по относительным обилиям на основе матрицы индексов сходства Брея-Кертиса (B). Обо-
значения биотопов см. на рис. 1.
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нии определял перифитонные биотопы как “ис-
ходные структуры”, а сфагновые, почвенные и
бентосные – как “иммиграционные”. Большое
число родов в перифитоне и отсутствие части об-
наруженных здесь видов в наземных биотопах яв-
ляются подтверждением тому, что перифитон мо-
жет быть источником начального расселения видов
тестацей (Schönborn, 1967). С другой стороны, вы-
сокое разнообразие тестацей в перифитоне может
объясняться большей гетерогенностью среды оби-
тания и наличием в данном биотопе большего ко-
личества потенциальных экологических ниш для
протистов (Tikhonenkov, 2007/2008).

Наиболее часто встречающимися видами в пре-
делах исследуемой трансекты были Trinema lineare и
Euglypha laevis, что подтверждает эврибионтность

данных видов (Булатова, 2010; Чернышов, Мазей,
2010; Mazei, Chernyshov, 2011; Bobrov, Krasilnikov,
2011 и др.). Обнаруженный нами Conicocassis pon-
tiguasiformis ранее описан как вид с ограниченным
географическим распространением для арктиче-
ских зон Канады, Гренландии,  Северной Шве-
ции, Шпицбергена и арктических зон России.
Для территории юга Западной Сибири данный
вид отмечается впервые в нашем исследовании.
Бейенс и Бобров (Beyens, Bobrov, 2016) относят
данный вид (как Centropyxis pontigulasiformis Bey-
ens, Chardez et De Bock 1986) к арктическим энде-
микам и предполагают, что он пережил последнее
оледенение в арктических рефугиумах. Выявле-
ние C. pontiguasiformis в нашем исследовании на тер-
ритории юга Западной Сибири расширяет ареал

Рис. 8. Результаты ординации сообществ раковинных амеб методом главных компонент. Первая главная компонента
(PC1) объясняет 24% общей дисперсии видовой структуры, вторая главная компонента (PC2) – 13%. A – перифитон
из вторичного водоема в сплавине; B – ивняк травяно-сфагновый: Sphagnum fimbriatum; C – березняк вейниково-тра-
вяно-сфагновый: Sph. squarrosum; D – березняк вейниковый; E – березняк орляковый; F – липняк-осинник мертво-
покровный; G – сосняк брусничный; H – сосняк зимолюбково-зеленомошный; I – верховое болото, кустарничково-
сфагновая кочка; J – верховое болото, кустарничково-сфагновая кочка: Sph. divinum; K – верховое болото, осоково-
кустарничково-сфагновый ковёр: Sph. papillosum; L – верховое болото, шейхцериево-сфагновый ковёр: Sph. angustifo-
lium; M – заболоченный берег болотного озера, осоково-вахтово-сфагновый ковёр: Sph. riparium Aongstr; N – болотное
озеро, прибрежная часть: взвесь бентоса. 1 – Archerella flavum, 2 – Assulina muscorum, 3 – Centropyxis aculeata minima, 4 –
C. aerophila, 5 – Corythion dubium, 6 – Cryptodifflugia oviformis, 7 – Euglypha laevis, 8 – E. rotunda, 9 – Heleopera sylvatica,
10 – Hyalosphenia elegans, 11 – H. papilio, 12 – H. papilio stenostoma, 13 – Microchlamys patella, 14 – Physochila tenella, 15 –
Pseudodifflugia fulva, 16 – Schwabia stoutii, 17 – Tracheleuglypha acolla, 18 – Trigonopyxis minuta, 19 – Trinema enchelys, 20 –
T. lineare.

–30

–20

–10

0

10

20

–30 –20 –10 0 10 20

PC2

PC1

A

N

G
F L J

I

B M K

E H

D

C
20 17

6

7
515

16 19 12 8
18

14 1

211
109

13

4

3



14

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 1  2023

ЗАГУМЁННАЯ и др.

обитания данного вида. Также, по неопубликован-
ным данным Сименсма (https://arcella.nl/conicocas-
sis-pontigulasiformis), C. pontiguasiformis обнаружен

в торфяных болотах Нидерландов, Германии и
Австрии. Таким образом, распространение дан-
ного вида не ограничивается арктическими био-

Рис. 9. Изменение видового богатства в 1 г а.с.в. (A) и обилия (тыс. клеток/г а.с.в.) (B) раковинных амеб межозерной
трансекты в разнотипных водных и наземных биотопах. Обозначения биотопов см. на рис. 1. Планки погрешностей –
ошибка средней. Столбец диаграммы для биотопа 13 уменьшен (символ //) в 3.5 раза для лучшей визуализации.
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Рис. 10. Общая биомасса тестацей (в 1 г а.с.в.) сообществ разнотипных биотопов. Обозначения биотопов см. на рис. 1.
Планки погрешностей – ошибка среднего. Столбец 13 уменьшен (символ //) в 11.8 раз для лучшей визуализации.
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топами, что не позволяет считать его арктиче-
ским эндемиком.

Наибольшие значения плотности видов и, со-
ответственно, биомассы в 1 г а.с.в тестацей выяв-
лены в бентосе прибрежной части болотного озе-
ра, и связаны, по всей видимости, с накопитель-
ным эффектом в данном биотопе, где происходит
аккумуляция питательных веществ и микроорга-
низмов. Следует отметить, что приведенные нами
значения биомассы относились как к мертвым,
так и к живым, трофически-активным тестацеям.
Для бентоса, перифитона, почв, растительных под-
стилок сроки разложения раковинок тестацей со-
ставляют от одной-двух недель (в течение этого
срока в экспериментальных условиях разрушает-
ся 40–90% раковинок (Lousier, Parkinson, 1981)), до
трех месяцев (Schönborn, 1975). Разложение рако-
винок тестацей в данных средах зависит также от
вида: быстрее всего разлагаются раковинки, со-
держащие прикрепленные минеральные элементы,
характерные для бентосных раковинных амеб.
Кроме того, более высокая влажность стимулиру-
ет разрушение большего количества раковинок
(Lousier, Parkinson, 1981). Возраст раковинок бен-
тосных сообществ на момент сбора проб (начало
июля) вероятно варьировал от 1 недели до двух-
трех месяцев.

В целом, видовая структура сообществ рако-
винных амеб существенно зависит от типа биото-
па. Встречаемость и обилие раковинных амеб
определялись характером субстрата и составом
растительности в точке отбора (перифитон, сфаг-
новые мхи, лесная подстилка (березняки, сосня-
ки), донные осадки). По видовому составу все ти-
пы сообществ тестацей объединяются в две груп-
пы, из водных и из наземных биотопов. При
переходе в наземные условия исчезает большин-
ство гидрофильных видов: Antarcella pseudarcella,
Arcella gibbosa, A. dentata, Centropyxis discoides, C. ecor-
nis, Euglypha acanthophora, Galeripora arenaria irregu-
laris, G. naiadis, Gibbocarina galeata, Lesquereusia
spiralis, Hyalosphenia platystoma, Microchlamys pa-
tella, Pyxidicula patens, Cyphoderia laevis, Conico-
cassis pontigulasiformis.

Исследованный липняк-осинник мертвопо-
кровный имел характерные признаки произо-
шедшего ранее пожара. Количество видов и оби-
лие тестацей в 1 г а.с.в. в данном биотопе характе-
ризовались средними значениями среди всех
биотопов трансекты, не тронутых пожаром, что
может указывать на низкую интенсивность и не-
продолжительность пожара. При этом из всех
лесных биотопов здесь обнаружено наибольшее
число видов тестацей рода Trinema (4 вида). Также
для данного биотопа были характерны наи-
большие значения среднего обилия эврибионт-
ных видов: Euglypha laevis (2370 экз./г а.с.в.) сре-
ди всех исследованных биотопов, Trinema enchelys
(4970 экз./г а.с.в.) среди всех наземных биотопов
трансекты и наибольшее среднее обилие Heleopera
sylvatica (535 экз./г а.с.в.) среди всех лесных место-

обитаний. Все вышеперечисленное может указы-
вать на интенсивные восстановительные процессы
в сообществе раковинных амеб после пожара
(Marcisz et al., 2019). Полученные данные сов-
падают с результатами исследований тестацей в
местообитаниях, затронутых действием пожаров
(Wanner, Xylander, 2003; Курьина, Климова, 2016;
Marcisz et al., 2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В исследованных разнотипных биотопах ме-
жозерной трансекты обнаружено высокое разно-
образие раковинных амеб на уровне рода, состав-
ляющее более четверти описанных на настоящий
момент пресноводных родов тестацей. Арктиче-
ский вид Conicocassis pontiguasiformis впервые за-
фиксирован для юга Западной Сибири. Полови-
на найденных родов из разнотипных биотопов и
наибольшее число видов выявлены в перифито-
не, что может свидетельствовать о высокой гете-
рогенности среды и наличии большего количества
экологических ниш для тестацей. Состав сообществ
раковинных амеб в разнотипных биотопах зависел
от степени обводненности, характера субстрата и
растительности. Закономерности сукцессионных
изменений заболоченных экосистем и особенно-
сти распределения видов в разнотипных биото-
пах свидетельствуют о том, что сообщества теста-
цей являются удобными индикаторными объек-
тами для палеоэкологических реконструкций.
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CHANGES IN TESTATE AMOEBA ASSEMBLAGES IN A SERIES 
OF DIFFERENT-TYPE AQUATIC AND TERRESTRIAL HABITATS 

OF WETLAND AND FOREST ECOSYSTEMS
O. N. Zagumyonnaya1, 2, *, D. A. Philippov1, 2, D. G. Zagumyonnyi1, 2, 

A. A. Komarov3, A. N. Tsyganov4, 5, D. V. Tikhonenkov1, 2

1Papanin Institute for the Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, Borok, 152742 Russia
2University of Tyumen, AquaBioSafe Laboratory, Tyumen, 625003 Russia

3Penza State University, V.G. Belinsky Institute of Teachers’ Education, 
Faculty of Physics, Mathematics and Natural Sciences, Penza, 440026 Russia

4Lomonosov Moscow State University, Faculty of Biology, Moscow, 119234 Russia
5Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, 

Laboratory of Soil Zoology and General Entomology, Moscow, 119071 Russia
*e-mail: zagumelga@gmail.com

Patterns of changes in the species richness, abundance, community structure, and biomass of testate amoe-
bae were studied in a series of different-type aquatic and terrestrial habitats along an interlake transect in the
Tyumen Region. Altogether, 112 species and forms of testate amoebae, including subspecies, were identified.
Micrographs of all species detected are given. The species Conicocassis pontiguasiformis (Beyens et al., 1986)
Nasser and Anderson, 2015, previously described as an arctic endemic, was found in the south of Western Si-
beria for the first time. The species richness of testate amoeba assemblages is maximal in the periphyton. The
highest values of species numbers and biomass were detected in the bottom detritus of the coastal part of a
swamp lake. Testate amoeba assemblages in various habitats along the transect are divided into aquatic and
terrestrial, according to the results of cluster and principal component analyses. The species composition of
testate amoeba assemblages depended on substrate wetness, as well as the type of vegetation. The dominants
in relative biomass were identified for aquatic, forest, and well-lit Sphagnum habitats.

Keywords: protists, sphagnobionts, sphagnum mosses, biomass, microscopy, Western Siberia


