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Аннотация. В работе анализируется сезонная и многолетняя динамика сообщества морских псаммо-
фильных инфузорий как отражение процессов самоорганизации (увеличения сложности) системы в постоян-
но флуктуирующей среде. Отмечается, что признаками низкой организованности сообщества морских 
псаммофильных инфузорий, соответствующей простой неупорядоченной системе, являются существенная 
вариабельность структуры (даже при слабых изменениях факторов среды) и отсутствие устойчивых сочета-
ний видов. Механизмами поддержания такого состояния выступают недостаточность обеспечения энергией 
в отдельные периоды времени или в отдельных локусах пространства, большие амплитуды и непредсказуе-
мость колебаний факторов среды. Признаком сложности сообщества является наличие устойчивых сочета-
ний видов во времени и пространстве. Механизмы формирования устойчивых сочетаний видов – 
постоянный приток энергии извне, оптимальность значений и стабильность факторов среды (включая повто-
ряемость параметров сезонных циклов), а также использование видами пространства ресурсов по принципу 
комплементарности экологических ниш. 

Ключевые слова: инфузории, структура сообщества, сложность, Белое море, литораль. 

Abstract. The paper analyzes the seasonal and long-term dynamics of marine interstitial ciliates communities as 
a result of the processes of system self-organization (of increasing complexity) in constantly fluctuating environ-
ment. The traits of simple structure of ciliate community include substantial variability in the composition (even in 
case of stable environment) and the lack of sustainable combinations of species. The mechanism of the current 
state maintenance is the lack of energy supply in certain periods or in specific loci of space, as well as large ampli-
tude and unpredictable fluctuations of environmental factors. An indication of the community’s complexity is 
availability of stable combinations of species in time and space. The mechanisms of formation of stable species 
combinations are a constant flow of external energy, optimal values and stability of environmental factors (includ-
ing repeatability of seasonal cycles) and the use of space resources by species according the principle of comple-
mentarity of ecological niches. 
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Сложность экологических систем:  
основные понятия 

Сообщества представляют собой системы 
видовых популяций, имеющие внутреннюю 
структуру и обладающие той или иной степе-
нью организованности. Для характеристики 
уровня организованности часто используют 
термины «сложность», «упорядоченность».  
В теоретической экологии эти системы все ча-
ще рассматривают с точки зрения физических 
теорий самоорганизации, нелинейной динами-
ки, синергетики [1, 2] как адаптивные динами-
ческие сети взаимодействующих компонентов 
в контексте неравновесной динамики, приво-
дящей к возникновению сложности в результате 
действия обратных связей и кросс-масштабного 
взаимодействия [3, 4]. Очевидно, что, если эколо-
гические системы являются сложными система-
ми (в терминах вышеназванных теорий) то 
любые изменения в их состоянии должны отра-
жаться некими параметрами, соответствующими 
разным «уровням сложности» [5].  

Ранее мы отмечали [6], что в качестве общего 
критерия определения уровня организации сооб-
щества может рассматриваться наличие устойчи-
вых отношений между составляющими 
сообщество элементами. О существовании таких 
устойчивых отношений можно судить по присут-
ствию постоянных комплексов видов, вокруг ко-
торых, как правило в различных сочетаниях, 
группируются другие виды и даже отдельные 
комплексы. Однако не всегда легко установить, 
будут ли соответствующие комплексы функцио-
нально связанными группировками видов или 
они представляют собой простой набор видов, 
имеющих сходные требования к факторам среды 
(так называемые «квазиструктуры»). В природе, 
как правило, имеют место оба этих явления, от 
соотношения которых и зависит уровень сложно-
сти (степень организованности) системы. В ре-
зультате, оценка уровня организованности 
разделяется на две задачи [7]: определение нали-
чия устойчивых отношений между элементами 
(т.е. наличия устойчивых групп видов) и выявле-
ние того, в какой степени наблюдаемые структу-
ры обусловлены внешними либо внутренними по 
отношению к системе причинами. 

Экологические системы, как и любые слож-
ные вещественно-энергетико-информационные 
системы, проявляющие нелинейные свойства, 
характеризуются в конкретной точке простран-
ства-времени определенным положением на 
оси, экстремумами которой являются порядок 
(регулярность, равновесность, предсказуе-
мость), с одной стороны, и беспорядок (слу-
чайность, неравновесность, непредсказуемость, 
хаос) – с другой [8, 9]. Важными задачами яв-

ляются определение положения конкретной 
экологической системы на градиенте «порядок-
беспорядок» в аспектах пространства, времени 
и структуры, а также установление связи между 
уровнем упорядоченности и уровнем сложно-
сти системы [10]. Для количественной оценки 
той или иной степени организованности сооб-
ществ предложен ряд подходов [7, 10]. В рам-
ках одного из них [10] сложность системы 
считается минимальной при наибольшем бес-
порядке или порядке и максимальной при 
средних уровнях упорядоченности (рис. 1). 
Простые упорядоченные системы характери-
зуются такими особенностями, как наличие 
строго периодических циклов, равномерное 
распределение в пространстве, одинаковое чис-
ло валентностей (взаимодействий) у каждого 
компонента системы. Простые неупорядочен-
ные системы отличаются случайными (в стати-
стическом смысле) распределением в 
пространстве, динамикой и организацией взаи-
модействия компонентов. Сложным системам 
свойственно наличие элементов упорядоченно-
сти на фоне мультивариативности (на грани 
непредсказуемости) динамики, взаимодействия 
структурных компонентов и гетерогенности 
пространственной структуры.  

Целью настоящей работы явилось проведе-
ние анализа сезонной и многолетней динамики 
сообщества морских псаммофильных инфузо-
рий как отражения процессов самоорганизации 
(увеличения сложности) системы в постоянно 
флуктуирующей среде. 

Литораль Белого моря:  
характеристика модельного биотопа 

В качестве модели для исследования структу-
ры сообщества литоральных псаммофильных 
инфузорий был выбран участок мелководья в ку-
товой части губы Черной (Карельский берег Кан-
далакшского залива Белого моря, 66°52' с.ш., 
32º98' в.д.), получивший из-за топкого илистого 
дна на подходе с моря местное название – губа 
Грязная [6]. 

Губа представляет собой довольно типичный 
участок песчано-илистого мелководья общей 
площадью около 0,5 га, полузакрытого типа, до-
статочно хорошо защищенный от сильного при-
боя мелкими островами, лудами и коргами, но 
открытый с юго-востока для приливных течений 
и ветровых накатных волн, под влиянием кото-
рых формируются рельеф и осадки литорали. 
Распределение грунтов – мозаично-поясное, 
преобладают мелко- и среднезернистые пески 
разной степени заиленности (модальный размер 
частиц 0,1–0,25 мм, содержание алевро-
пелитовой фракции – 6–40 %, органических ве-
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ществ – 0,5–2 % от сухого веса осадка). Капил-
лярная вода характеризуется относительно вы-
сокими значениями окислительно-восстанови- 
тельного потенциала (среднее значение Eh на 
поверхности осадка – 170–210 мв) и pH (7,7–7,9). 
Толщина окислительного слоя – 2–10 мм, глу-
бина залегания сероводорода – 3–8 см. Солевой 
режим весьма динамичен, что в немалой степени 

обусловлено влиянием эстуарного стока  
р. Черной, соленость поверхностных вод ме-
няется от 4 до 22 ‰. Приливо-отливный  
режим – правильный полусуточный, ослож-
ненный сгонно-нагонными течениями. Более 
подробные сведения об абиотических услови-
ях и населении района содержатся в моногра-
фии [6]. 

 
 

 
 

                                                        

Рис. 1. Соотношение упорядоченности и сложности как характеристик систем (по [10] с изменениями). 
Нелинейная взаимосвязь указывает на формирование простых систем при высокой упорядоченности  
и высоком беспорядке и на формирование сложных систем при среднем уровне упорядоченности.  

Под графиком схематически показаны примеры состояния систем в аспектах пространства (верхний ряд), 
структуры (средний ряд) и динамики (нижний ряд) 

 
Исследование сообщества инфузорий про-

водили на средней и верхней части нижней ли-
торали, представленной мелкозернистыми 
песками разной заиленности с весьма редкой 

порослью Ruppia maritima и разнообразным со-
ставом гетеротрофных организмов. Особенно 
благоприятны здесь условия для крупных ро-
ющих животных (Масота baltica, Mya arenaria, 
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Arenicola marina), более мелких полихет, оли-
гохет и протистов. Капиллярная структура пес-
чаного грунта с выраженным вертикальным 
градиентом факторов создает большое разно-
образие условий существования для микроско-
пических организмов. Ни в каком другом 
биотопе на море они не имеют такого высокого 
видового разнообразия (более 200 видов! – 
[11]). Основными продуцентами на песчаной 
литорали выступают микрофиты (диатомовые 
водоросли и фитомастигины), а также нитчатая 
водоросль Cladophora fracta и цветковое расте-
ние Ruppia maritima. Однако их продукция 
лишь частично покрывает потребности гетеро-
трофных организмов [6, 12, 13]; значительная 
часть органического материала поступает из 
соседних зон прибрежной экосистемы (из соле-
ного марша и нижней литорали).  

Интерстициальные местообитания, форми-
рующиеся в песчано-илистой зоне губы Гряз-
ной, представляют собой механически 
нестабильные, пористые биотопы, аккумулиру-
ющие вещество и энергию в результате активно-
сти фотосинтетиков и в процессе разложения 
детрита, поступающего из толщи воды и в ре-
зультате терригенного стока [11]. Интенсив-
ность первичной продукции зависит от толщины 
водного столба над грунтом, климатических 
условий и механических особенностей осадка. 
Как правило, максимальная фотосинтетическая 
активность отмечается в верхнем сантиметре 
осадка [14]. Фотосинтетическая активность вно-
сит существенный вклад в обеспечение среды 
обитания кислородом [15]. Наибольшую часть 
микроводорослевой продукции на литорали 
обеспечивают диатомеи, хотя динофлагелляты и 
криптомонады также бывают обильными в не-
которых случаях [16]. Первичная продукция 
прокариот (как фотосинтетическая, так и хемо-
синтетическая) имеет значимые величины на 
границе между аэробной и анаэробной зонами 
[17]. Микроводоросли представляют собой 
непосредственный источник пищи для проти-
стов, но до 40 % углерода, фиксированного во-
дорослями, становится доступным для 
экосистемы в виде растворенных в воде экскре-
тов [18]. Аллохтонная органика поступает либо 
в растворенной форме, часто адсорбированной 
на поверхности частиц [17], либо в виде частиц 
детрита, представляющих собой микробные аг-
регаты, образованные мертвым фрагментиро-
ванным веществом с развивающимся на нем 
живым микробным сообществом [19]. Мертвая 
органика является основой детритных пищевых 
цепей, в которых бактерии – наиболее важное 
первое звено; несколько меньшую роль играют 
грибы [20]. Органическое вещество в грунте 
представлено множеством компонентов, соот-

ношение и происхождение которых важны для 
организмов – потребителей органики. Значи-
тельную часть органического вещества в осадках 
северных широт составляют соединения гумино-
вых и фульвокислот. Такая органика прочно свя-
зана с пелитовыми частицами в органо-
минеральный комплекс и практически не вклю-
чается в трофическую цепь [21]. В биотический 
круговорот включается главным образом та ор-
ганика, которая залегает на поверхности осадка 
и образовалась в течение текущего вегетацион-
ного сезона.  

 
Сезонная динамика сообщества:  
«маятник» на шкале сложности 

 
Общие представления о сезонных изменени-

ях сообщества псаммофильных инфузорий в 
губе Грязной сформулированы на основе дан-
ных, полученных в ходе полевых исследований 
1974–1985 и 1991–2007 гг. [6, 22–27].  

Моделью для изучения сезонной сукцессии 
в сообществе морских псаммофильных инфу-
зорий послужил небольшой участок песчаного 
пляжа площадью 1 м2 на границе средней и 
нижней литорали. С указанной площади еже-
недельно с мая по сентябрь (а в отдельные го-
ды, кроме того, в январе-феврале и апреле) во 
время отлива собирали стеклянной трубкой 
площадью сечения 1 см2 по 15 случайных об-
разцов морского песка (на глубину проникно-
вения инфузорий – 3 см), которые затем 
объединяли в одну большую пробу (45 см3) и 
уже в лаборатории организмы извлекали мно-
гократным промыванием песка на мельничном 
газе фильтрованной морской водой (модифи-
цированный метод Улига [28, 29]). Организмы 
подсчитывали в живом состоянии при увеличе-
нии стереомикроскопа ×56 (тотальный просчет 
1/15 случайной части большой пробы). Одно-
временный отбор 15 случайных образцов  
позволял нивелировать возможную неоднород-
ность распределения инфузорий на данной 
площади и получать при этом полную инфор-
мацию об их видовом составе. 

В течение года в локальном сообществе при 
сохранении качественного состава организмов 
происходят значительные структурные измене-
ния, имеющие циклический характер [26]. Цикл 
структурной трансформации сообщества инфу-
зорий включает два основных периода. Первый 
начинается с наступления гидрологической 
весны (начало – середина мая) и завершается в 
конце гидрологического лета (конец августа – 
начало сентября). Второй связан с присущими 
осени и зиме существенными снижениями об-
щей освещенности (под метровым слоем льда 
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1–2 % от летнего максимума) и температуры 
(до –0,5 °С на непромерзающих участках сред-
ней и нижней литорали; до –20 °С и более на 
верхней промерзающей литорали). 

Численности видов в конце гидрологиче-
ской зимы (конец апреля) предельно малы  
(в среднем на 3–4 порядка ниже летних), и об-
наружить удается только немногие из них. Как 
правило, это наиболее эврибионтные (и эври-
топные) виды. Состав и соотношение видов в 
отдельных пробах размером 1 см2 в пределах 
1 м2 площади литорали сильно варьируют. Ос-
нову сообщества в это время образуют виды 
Histiobalantium marinum, Pleuronema coronata, 
Discocephalus rotatorius, Cyclidium fuscum, 
Uronema marina, Coleps tesselatus. Все они мо-
гут долгое время жить за счет растворенного и 
взвешенного органического вещества. Это 
наиболее простое из наблюдаемых в течение 
года состояние сообщества является исходным 
для следующего этапа трансформации. 

Численности видов в конце гидрологиче-
ской зимы (конец апреля) предельно малы 
(около десятка экземпляров под 1 см2). Ранней 
весной (начало мая) со сходом льда, резким 
проникновением света на дно и повышением 
температуры грунта на литорали до +5–8 °С 
сообщество инфузорий скачкообразно преоб-
ражается. Наблюдается интенсивный рост по-
пуляций мелких (30–50 мкм) быстро 
размножающихся эврибионтных видов, пита-
ющихся бактериями, гетеротрофными жгути-
коносцами и мелкими водорослями виды родов 
Cyclidium, Uronema, Strombidium, Mesodinium, 
Didinium, Aspidisca. Доминирование этих видов 
на ранних стадиях сезонной сукцессии связано 
с их высокой толерантностью к переменным 
факторам среды и высоким темпом размноже-
ния, обеспечивающим им хороший старт в 
условиях массового развития бактериального и 
водорослевого корма и отсутствия пресса хищ-
ников и конкурентов. Этот ранний весенний 
период характеризуется максимальными скоро-
стями изменения структуры сообщества (соот-
ношения численностей видовых популяций), 
составляющими в среднем 12 % в сутки, что в 
6–30 раз выше, чем в предыдущий и следую-
щий периоды трансформирования сообщества.  

На следующем этапе развития сообщества 
(конец мая – середина июня) его структура су-
щественно усложняется за счет более равно-
мерной представленности инфузорий разных 
размеров и пищевых предпочтений, увеличи-
ваются видовое разнообразие, общая числен-
ность и биомасса инфузорий, лидерство 
переходит к более крупным (70–250 мкм) орга-
низмам, потребляющим в общем те же самые 

объекты, что и предыдущие виды, но в допол-
нение к ним – мелких инфузорий. Это хищные 
и всеядные виды родов Lacrymaria, Gastrostyla, 
Histiobalantium, Remanella, Cardiostomatella, 
Diophrys, которые способны при достижении 
высокой плотности выедать до 80 % продукции 
мелких видов инфузорий. Это приводит к рез-
кому падению численности видовых популяций 
(число особей на единицу площади) весеннего 
комплекса и вытеснению их в дальнейшем ин-
фузориями средних и крупных размеров. С се-
редины июля в сообществе преобладают 
главным образом специфические интерстици-
альные, а также некоторые эврибионтные виды 
из родов Tracheloraphis, Remanella, Histiobalan-
tium, Trachelonema, Coleps, Prorodon, характе-
ризующиеся еще более крупными размерами 
(до 800 мкм).  

Наметившаяся ранее тенденция усложнения 
структуры сообщества еще более усиливается в 
течение следующего летнего периода (середина 
июня – начало сентября). Состав массовых ви-
дов в основном сохраняется, но изменяются их 
соотношение по числу особей и их доля в об-
щей численности и биомассе. В целом под  
влиянием комплекса популяционных (размно-
жение), ценотических (отношение пища–
потребитель, конкуренция, хищничество) и 
абиотических (интенсивность света, темпера-
тура, соленость) факторов видовая структура 
сообщества усложняется и стабилизируется: 
растет видовое разнообразие, наблюдаются 
корреляции между видами, снижается вариа-
бельность плотности видов и структуры ло-
кальных сообществ. В этот период сообщество 
характеризуется наиболее высокими значения-
ми общей численности, биомассы и видового 
разнообразия. Комплекс самых массовых видов 
включает все размерные и трофические группы 
с хорошо выраженным лидером – самой круп-
ной интерстициальной инфузорией Trachelo-
cerca incaudata. Таким образом, в процессе 
усложнения сообщество приходит к наиболее 
«зрелому» состоянию, характеризующемуся 
самыми высокими за все время значениями ин-
тегральных структурных показателей, наличи-
ем устойчивого комплекса массовых 
трофически комплементарных видов с выра-
женным лидером и существенным расширени-
ем спектра использованных ресурсов.  

С наступлением гидрологической осени 
(сентябрь) наблюдается постепенное упроще-
ние видовой структуры сообщества, заверша-
ющееся в конце гидрологической зимы (конец 
апреля), как уже отмечалось, предельно регрес-
сивным состоянием. В середине гидрологиче-
ской зимы (январь–февраль) сообщество 
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поддерживает достаточно высокое видовое 
разнообразие и относительно умеренную чис-
ленность. В целом сохраняются черты ранней 
осени, однако комплекс массовых видов моди-
фицируется, численно преобладают инфузории 
средних и малых размеров, а лидирует широко 
эврибионтный вид – Histiobalantium marinum. 

Таким образом, в течение года сменяются 
четыре комплекса массовых видов. В каждом 
случае сообщество формируется по принципу 
наименьшего перекрывания трофических ниш 
(комплементарности) и соответствует каче-
ственному и количественному составу пищи  
в среде. Пусковым механизмом циклической 
сукцессии является дополнительная мощная 
энергия света, обеспечивающая таяние льда  
и активирующая фотосинтез микроводорослей – 
основной пищи инфузорий. На следующих ста-
диях усложнения сообщества подключаются 
разнообразные популяционные и ценотические 
механизмы. Весь процесс находится под кон-
тролем среды, которая в некоторые периоды 
выступает стимулирующим (высокие темпера-
тура и соленость), в некоторые – тормозящим и 
редуцирующим (низкие температура и соле-
ность или их резкие колебания) фактором  
[6, 25, 26].  

Установленные на локальных сообществах 
закономерности сукцессионного процесса в 
наиболее существенной части могут быть экс-
траполированы на целое сообщество в масшта-
бе всей литорали. Однако при этом следует 
учитывать, что в разных локусах биотопа этот 
процесс начинается не одновременно и может 
протекать с разной скоростью. Несинхронность 
сезонной сукцессии в разных частях сообще-
ства обусловлена гетерогенностью биотопа и 
особенностями восстановления сообщества 
инфузорий после зимней депрессии. Интенсив-
ное размножение инфузорий наблюдается по-
сле схода льда при температуре грунта +3–5 °С. 
Оно начинается в нижней литорали, затем про-
должается в средней и, наконец, в верхней  
литорали, позднее других горизонтов освобож-
дающейся от вмерзшего в грунт льда. Сукцес-
сионные процессы не сразу захватывают всю 
литораль. В середине мая образуются неболь-
шие (до нескольких квадратных метров) пятна 
с повышенной плотностью инфузорий. Они 
приурочены к повышениям рельефа в нижней и 
средней литорали, где грунт прогревается 
раньше и меньше подвергается опресняющему 
действию талой воды, стекающей с суши. Затем 
процесс формирования сообщества распростра-
няется на остальные участки нижней и средней 
литорали. В конце лета все части литорального 
сообщества приходят к одному финальному со-

стоянию, характеризующемуся мощным развити-
ем комплекса интерстициальных видов с лидером 
Trachelocerca incaudata [6]. 

При этом в разных локусах литорали могут 
отмечаться неодинаковые тенденции в измене-
нии интегральных характеристик сообщества. 
Так, при изучении сукцессии на участке с по-
вышенным содержанием органических веществ 
была отмечена тенденция к постепенному сни-
жению уровня плотности инфузорий с 700 до 
300 экз./см2 к концу летнего сезона [22]. По-
добная тенденция была связана с имевшим ме-
сто постепенным заилением песка, а также, 
возможно, с выеданием инфузорий многокле-
точными животными. На участке с меньшим 
количеством органического вещества отмеча-
лись несколько иные тенденции, чем в преды-
дущем микробиотопе: более высокая 
динамичность структурных изменений сообще-
ства, более значительное увеличение к концу 
сезона доли лидирующих видов в сообществе, 
доли специфических интерстициальных видов, 
крупных видов и видов с широким пищевым 
спектром [23].  

Таким образом, позднезимнее состояние со-
общества, характеризующееся наиболее высо-
кими флуктуациями отдельных видов и 
сообщества в целом, соответствует умеренно-
неравновесной системе. Это наиболее простое 
состояние сообщества, в котором каждое  
локальное его состояние в пространстве доста-
точно индивидуально, а виды связаны весьма 
слабо. Позднезимнее состояние скачком  
(за 3–4 сут) переходит в новое, существенно 
более сложное, ранневесеннее состояние. Для 
этой фазы самоорганизации сообщества харак-
терны высокие амплитуды и короткие периоды 
видовых флуктуаций. В разные годы оно пред-
ставлено разным комплексом массовых видов, 
но это всегда самые мелкие инфузории, насе-
ляющие тончайший поверхностный слой песка 
и сильно расходящиеся по пищевым предпо-
чтениям. Трофическая комплементарность – 
непременное условие устойчивости видовых 
комплексов. В пределах этого правила виды 
взаимозаменяемы, что создает предпосылки 
для возникновения большого числа комбина-
ций. Различные комбинации видов могут суще-
ствовать параллельно в разных локусах 
пространственно-временного континуума. Реа-
лизация конкретного сценария развития и фор-
мирование определенного варианта сообщества 
определяются конкретными условиями: потен-
циально поливариантное исходное состояние 
постепенно развивается под влиянием внутрен-
них и внешних (популяционные процессы, 
межвидовые отношения, влияние факторов 
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среды) причин в весьма сложное и существенно 
более интегрированное одновариантное сооб-
щество, соответствующее слабонеравновесной 
системе с низким уровнем флуктуаций видов. 
Исходно (в начале лета) значительные флуктуа-
ции численности популяций порождают нерав-
новесность системы, а неравновесность 
пробуждает и устанавливает когерентность эле-
ментов (согласованность поведения видов), не 
свойственную равновесию, но являющуюся не-
обходимым условием усложнения системы. 
Только сильные флуктуации, обусловленные 
действием внешних (в первую очередь абиотиче-
ских) факторов, в конце лета приводят к разру-
шению наиболее сложного состояния системы. 

 
Многолетняя динамика сообщества: 
трансформация сезонных циклов 

 
Наблюдение за динамикой сообщества ин-

фузорий проводили в 1991–2011 гг. на одной и 
той же площадке размером 1 м2 еженедельно с 
мая по сентябрь [27, 30]. Изменения средней за 
вегетационный период (май – сентябрь) темпе-
ратуры воздуха (и грунта) в течение 21-летнего 
периода не имеют сколько-нибудь выраженной 
закономерности. Годы с максимально высоки-
ми среднесезонными температурами воздуха 
(1993, 1997, 2005 гг.: 12,1–12,7 С) случайным 
образом перемежались более холодными (1996, 
1998, 1999 гг.: 10,1–10,8 С). 

Вместе с тем на фоне в разной мере выра-
женных и довольно случайных межгодовых 
флуктуаций средней температуры и некоторых 
других факторов (освещенность, соленость, рН 
и др.) обнаружена долгосрочная тенденция в 
изменении некоторых литологических и физи-
ко-химических условий на литорали. Она свя-
зана с прогрессирующим заилением морского 
песка и общим ухудшением среды обитания 
интерстициальных организмов (уплотнением 
грунта, утоньшением окислительного слоя, 
снижением окислительно-восстановительного 
потенциала, увеличением содержания алевро-
пелита и органического вещества). До 2003 г. 
этот процесс шел довольно медленно, но затем 
скорость его резко увеличилась. В результате 
жизненное пространство оксифильных орга-
низмов сократилось в несколько раз, а из-за 
меньшей проницаемости осадка для света сни-
зилась численность и продуктивность фото-
трофов – основной пищи инфузорий.  

Из года в год в течение 21-летнего периода в 
сообществе происходят заметные изменения, 
затрагивающие все фазы сукцессии. Они каса-
ются не только перестановок видов в иерархии 
количественной значимости вследствие коле-

баний их численности, но и некоторых замен в 
составе массовых видов: H. majus на H. mari-
num, S. sulcatum на P. histix, D. scutum на D. ap-
pendiculata и др. Результаты ординации 
сообществ (рис. 2) свидетельствуют о том, что 
70 % всех изменений в структуре сообществ 
(вдоль первой оси) связаны с различиями пери-
ода 2005–2011 гг. по отношению к предыдуще-
му, т.е. отражают направленные изменения 
сообщества как целого. Начиная с 2005 г. до-
минанты Remanella margaritifera и Trachelocer-
ca incaudata так же, как и субдоминанты Coleps 
tesselatus и Uronema marina, уступают свое ме-
сто Apotrachelocerca arenicola. Оставшася часть 
изменчивости (воль второй главной компонен-
ты) отражает межгодовые флуктуации в период 
с 1991 по 2004 г. с двумя наиболее отчетливы-
ми вариантами: с доминированием Trachelocer-
ca incaudata и Coleps tesselatus в 1994 и 1995 гг. 
и преобладанием Remanella margaritifera  
в 1991, 1993 и 2009 гг. 

 

 

Рис. 2. Результаты ординации сообществ методом 
главных компонент на основе относительных 
обилий первых шести доминирующих видов:  

1 ГК – первая главная компонента (объясняет 71,2 % 
общей изменчивости сообщества);  

2 ГК – вторая главная компонента (15,8 %) 
 
Экологические факторы конкретного сезона 

существенно модифицируют и ход сезонной 
сукцессии. Описанный в предыдущем разделе 
типовой вариант может существенно модифи-
цироваться: могут сглаживаться различия меж-
ду некоторыми фазами сукцессии, снижаться 
скорость структурных перестроек, тормозиться 
или не достигать «зрелости» финальная фаза 
сезонного развития, меняться видовые соотно-
шения. Конкретный сценарий прохождения се-
зонной сукцессии зависит от климатических и 
ценотических факторов. Наиболее важными 
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являются время наступления гидрологической 
весны, а также последующий температурно-
соленостный и окислительно-восстановитель- 
ный режимы в осадке, гранулометрический со-
став грунта и целый комплекс условий для раз-
вития организмов микробентоса, служащих 
пищей инфузориям. Перечисленные факторы 
определяют как стартовые условия для сезонной 
сукцессии, так и все последующие ее этапы. 

Рассмотрим два крайних варианта сезонного 
развития, относящиеся к 1992 и 2007 гг.; в 
остальные годы сообщество развивается по 
промежуточным сценариям. Результаты орди-
нации сезонных состояний сообщества в 1992 г. 
(рис. 3,а) могут быть интерпретированы сле-
дующим образом. Широкий и довольно слу-
чайный разброс точек (каждая точка 
соответствует видовой структуре сообщества в 

данный момент времени) указывает на большое 
разнообразие реализованных видовых сочета-
ний и достаточно стохастическое изменение 
структуры сообщества в изучаемом масштабе 
времени. Об этом можно судить по смене ви-
дов-маркеров (показаны возле соответствующих 
точек). Из-за раннего наступления весны (5 мая) 
и позднего начала полевых работ в 1992 г.  
(28 мая) не удалось застать начальную фазу 
сукцессии. Следующие за ней фазы середины и 
конца лета, как показано на рис. 3,б, достаточно 
хорошо обособлены, а соответствующие им ви-
довые комплексы интегрированы на весьма  
высоком уровне (r = 0,82–0,88). В середине ле-
та доминируют Remanella margaritifera, Trache-
locerca incaudata, Coleps tesselatus, а в конце 
лета их дополняют Geleia fossata и мелкие ин-
фузории семейства Trachelocercidae. 

 

   

                                                               а)                                 б) 

Рис. 3. Результаты ординации (а) доминирующих видов методом анализа соответствия  
и последовательного кластерного анализа (б) временных состояний сообщества  

(0–14 – последовательные даты отбора проб) по данным 1992 г. 
 

Данные 2007 г., представленные на рис. 4,а,б, 
указывают на другой вариант прохождения се-
зонной сукцессии. В этом случае весна насту-
пила позднее (12–15 мая) и удалось застать 
начальную фазу сезонной сукцессии (точка  
16 мая), которая характеризовалась массовым 
развитием Remanella margaritifera, Paradi-
ophrys histrix, Uronema marina. Резкий переход 
к следующей фазе (середины лета) произошел в 
течение нескольких дней. Затем, благодаря се-
рии направленных изменений (на рис. 3,б соот-
ветствующие даты: 1–3, 4–8, 9–13), сообщество 
достигло самого зрелого состояния в конце авгу-
ста – середине сентября (даты: 14–17). Оно ха-
рактеризуется массовым развитием Remanella 
margaritifera, Apotrachelocerca arenicola, 

Trachelocerca incaudata, а также мелких Trache-
locercidae и Histiobalantium marinum. Таким об-
разом, в 2007 г. (а также в 2005–2006 и  
2008–2011 гг.) изменения в ходе сукцессии ста-
ли более направленными: поле вариаций 
уменьшилось и вытянулось вдоль единой оси 
(рис. 4,а).  

Другими словами, произошла некоторая 
коррекция стратегии реагирования сообщества 
(в ходе сукцессии) на изменяющиеся условия 
(увеличение заиленности песка и содержания в 
нем органики, уменьшение капиллярных про-
странств, ухудшение газового режима и др.). 
Обычные для первых лет (1991–1995 гг.) не-
большие, но частые и разнонаправленные из-
менения видовой структуры в ходе сезонной 
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сукцессии в последние годы исследования 
(2005–2011 гг.) стали более значительными и 
канализированными. 

В заключение следует отметить, что 
наблюдаемые на протяжении 21 года измене-
ния в сезонной сукцессии псаммофильного 
сообщества не ведут к внутренне инициируе-
мому прогрессивному развитию сообщества 
(самоорганизации), ассоциируемому с увели-
чением сложности системы, а являются своего 
рода этапами на пути приспособления сооб-
щества к перманентно изменяющимся услови-
ям (по причине сезонности климата). Нами не 
выявлены генеральные тренды в трансформи-
ровании (модифицировании) структуры сооб-
щества, которые свидетельствовали бы о 

преемственности каких-либо внутренне ини-
циируемых в отдельные годы изменений на 
протяжении многих тысяч поколений орга-
низмов. Зимний регресс в общей организации 
сообщества регулярно возвращает систему к ис-
ходно простому состоянию, с которого каждой 
весной возобновляется сукцессионное развитие 
сообщества. Все сукцессионные изменения в со-
обществе обусловлены соответствующими изме-
нениями среды обитания. Они происходят в 
пределах ранее сложившейся нишевой организа-
ции, т.е. при неизменном типе распределения ре-
сурсов. Межгодовая вариабельность хода 
сезонной сукцессии отражает эволюционный по-
тенциал возможностей для самоподдержания со-
общества в флуктуирующей среде. 

 

   
         а)             б) 

Рис. 4. Результаты ординации (а) доминирующих видов методом анализа соответствия  
и последовательного кластерного анализа (б) временных состояний сообщества  

(0–17 – последовательные даты отбора проб) по данным 2007 г. 
 

Принципы организации сообщества:  
формирование сложности 

 
Большинство свободноживущих инфузорий 

имеют весьма широкие диапазоны толерантно-
сти ко многим факторам среды, что определяет 
наличие потенциально большого числа видов в 
биотопах [24]. Вместе с тем они, как правило, 
имеют узкие оптимумы, результатом чего явля-
ется наличие в каждом сообществе немногих 
наиболее приспособленных к данным условиям 
видов, достигающих высокой плотности (мас-
совые виды). Потенциальный пул популяций 
разных видов логически представляет собой 
наиболее простое состояние сообщества (про-
стая неупорядоченная система). Применитель-
но к рассматриваемому сообществу инфузорий 

в губе Грязной это число составляет 145 видов 
из 273 видов, обнаруженных в Кандалакшском 
заливе Белого моря [31]. Причем в каждый 
конкретный год массово развивается не более 
30–40 видов. 

Популяции организуются в систему благо-
даря поступающей энергии (солнечной и/или 
химической) в экологическом пространстве, 
включающем доступные ресурсы (пища, про-
странство, время) и факторы среды. Взаимо-
действия между компонентами экологического 
пространства создают сложную систему – сре-
довую матрицу, на которой формируется (орга-
низуется) структура сообщества из наличного 
пула популяций. Складывающийся (формиру-
ющийся) видовой состав сообщества, таким об-
разом, определяется соответствием конкретной 
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матрицы среды потенциальным гиперпростран-
ственным (хатчиновским) нишам входящих в 
сообщество видов. 

Ведущими абиотическими факторами среды 
для морских псаммофильных инфузорий вы-
ступают [11, 24, 32, 33]: 1) температура и свет 
(пусковой механизм сезонной сукцессии,  
а также основные факторы, оказывающие вли-
яние на скорость размножения инфузорий);  
2) содержание растворенного в воде кислорода, 
окислительно-восстановительный потенциал и 
рН (определяют вертикальное распределение 
инфузорий в толще грунта); 3) механический 
состав грунта (определяет размеры капилляр-
ных пространств – физического пространства 
для интерстициальных организмов); 4) содер-
жание органического вещества в грунте и хи-
мический состав капиллярной воды 
(определяют присутствие других организмов, 
являющихся пищей для инфузорий).  

Ведущими биотическими факторами явля-
ются трофические и конкурентные взаимоот-
ношения [6, 24, 25, 34, 35]. Большинство 
инфузорий являются эвритрофами, способными 
жить за счет широкого ассортимента пищевых 
объектов (растворенная органика, бактерии, 
грибы, водоросли и простейшие). Есть среди 
них и узкоспециализированные виды, исполь-
зующие исключительно один тип пищевых ре-
сурсов. Однако у всех видов есть какое-либо 
предпочтение, позволяющее им при наличии 
конкретного источника пищи быстро увеличи-
вать численность своей популяции. Конкурент-
ные отношения возникают при высокой 
специфической для видов плотности в условиях 
ограниченного ресурса. В результате конку-
ренции виды расходятся по одному или не-
скольким параметрам экологической ниши в 
пределах биотопа. Большинство видов испыты-
вают слабую, но постоянную «диффузную» 
конкуренцию одновременно со стороны не-
скольких видов с близкими экологическими 
нишами, что приводит к соответствующему 
распределению ресурсов между ними. Консу-
менты верхних этажей (многоклеточные жи-
вотные мейо- и макробентоса) воспринимают 
инфузорий «интегрально», т.е. выедают безвы-
борочно, влияя таким образом только на их 
общую численность, а не на соотношение ви-
дов в сообществе. 

В нестабильной среде (для инфузорий Бело-
го моря – ранней весной, ранней осенью) или 
при низкой плотности (поздней осенью, зимой) 
организмы не образуют устойчивых связей 
между собой, соотношения численностей раз-
ных видов обычно имеют случайный характер 
[6, 25, 26]. В отсутствие сильных взаимодей-

ствий между популяциями разных видов струк-
тура сообщества определяется в основном вли-
янием факторов среды на отдельные по- 
пуляции. В некоторых случаях при этом можно 
наблюдать относительно стабильные соотно-
шения между основными видами сообщества, 
пока сохраняются прежние условия (ква-
зиструктура). В каждом локусе биотопа форми-
руется в той или иной степени устойчивая 
комбинация видов, наиболее приспособленных 
к данным локальным условиям. В целом сооб-
щество в пределах крупного биотопа представ-
ляет собой мозаику из большого количества 
весьма динамичных по составу локальных со-
обществ [6, 25, 34]. При наличии выраженного 
градиента факторов среды (например, солено-
сти вдоль эстуариев) локальные сообщества 
формируют последовательность (экоклин) сме-
няющих друг друга достаточно устойчивых со-
обществ [36–38]. 

В благоприятной стабильной среде (для ин-
фузорий Белого моря – в середине и конце ле-
та) при высокой плотности массовых видов, 
составляющих основу сообщества, формируют-
ся устойчивые комплексы видов по принципу 
комплементарности ниш, наличие которых ха-
рактеризует сложная структура [25, 26, 39]. 
При сохранении или повторении в простран-
ственно-временном континууме данных усло-
вий сохраняется и повторяется и сама 
структура сообщества. Это особенно четко 
проявляется в многолетней динамике сообще-
ства, когда ежегодно в течение летнего сезона 
воспроизводится вся последовательность сук-
цессионных изменений структуры [27, 40, 41]. 

Усложнение сообщества, т.е. переход от со-
стояния с низкой организованностью («ква-
зиструктура») к высокой, происходит за счет 
поступления энергии извне. Это обусловливает 
рост численности популяций, освоение ими 
всех доступных ресурсов и, как следствие, 
формирование (образование) неслучайных вза-
имодействий между ними (конкурентных, си-
нергичных). Сила и направленность этих 
взаимодействий в итоге определяет уровень 
интегрированности (целостности) сообщества. 
В результате, сообщество самоорганизуется на 
основе принципа комплементарности ниш та-
ким образом, что в каждом локусе биотопа в 
каждый момент времени оно представлено ми-
нимально конкурирующими видами [25, 34]. 
Длительное сопряженное сосуществование 
этих видов может приводить к установлению 
между ними синергичных отношений. Такие 
отношения обычно формируются между не-
многими массовыми видами, образующими 
устойчивые комплексы, которые еще в боль-
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шей мере определяют усложнение структуры 
сообщества. 

Таким образом, признаками низкой органи-
зованности сообщества морских псаммофиль-
ных инфузорий, соответствующей простой 
неупорядоченной системе, являются суще-
ственная вариабельность структуры (даже при 
слабых изменениях факторов среды) и отсут-
ствие устойчивых сочетаний видов. Механиз-
мами поддержания такого состояния являются 
недостаточность обеспечения энергией в от-
дельные периоды времени или в отдельных ло-
кусах пространства, большие амплитуды и 
непредсказуемость колебаний факторов среды. 
Признаком сложности сообщества выступает 
наличие устойчивых сочетаний видов во вре-
мени и пространстве. Механизмами формиро-
вания устойчивых сочетаний видов являются 
постоянный приток энергии извне, оптималь-
ность значений и стабильность факторов среды 
(включая повторяемость параметров сезонных 
циклов).  

Как было показано, устойчивость во време-
ни определяется прохождением циклической 
(сезонной) сукцессии. Межгодовая повторяе-
мость циклической сукцессии определяется 
направленностью самоорганизации, а также 
повторяющимся изменением среды обитания.  
В результате формируются типовые (фоновые) 
состояния сообщества, характерные для опре-
деленного сочетания условий (типов биотопов – 
в нашем случае морской литорали). Цикличе-
ская сукцессия конкретного сообщества услож-
няется, во-первых, наличием мелкомасштабных 
(специфических для отдельных сезонов) флук-
туаций, а, во-вторых, неоднородностью в про-
странстве, связанной с различными темпами 
протекания процессов в конкретных локусах. 
Вместе с тем самоорганизация – процесс поли-
вариантный. В условиях стохастичного или же 
направленного изменения среды в масштабе 
целой экосистемы могут отмечаться значитель-
ные флуктуации хода циклической сукцессии. 
Это приводит либо к колебаниям структуры со-
общества в многолетнем ряду (в случае стоха-

стичной среды), либо к направленной смене со-
общества (а точнее сезонной сукцессии сооб-
щества) в сторону, соответствующую 
изменениям экосистемы. В итоге, сезонная сук-
цессия может завершаться различными финаль-
ными состояниями, и, как результат, 
формируется поливариантность структуры со-
общества. 

Механизмы устойчивости видовых ком-
плексов в пространстве, в том числе и на гра-
диентах факторов среды, определяются как 
физиологическими свойствами отдельных ви-
дов, так и реакцией всего сообщества как цело-
го. Так, в полевых экспериментах по 
трансплантации фрагментов природных сооб-
ществ морских инфузорий в эстуарий после не-
продолжительного периода адаптации 
организмов наблюдали восстановление исход-
ной или формирование модифицированной ви-
довой структуры в зависимости от величины 
изменения факторов среды (солености) и сте-
пени сложности сообщества, определяемой 
стадией сезонной сукцессии [42–44]. Ответ ор-
ганизмов на новые условия (пониженную соле-
ность) включал как видоспецифичную, так и 
групповую (синергический эффект) реакции.  
В составе группы виды способны выдерживать 
бóльшую амплитуду изменений факторов сре-
ды, чем по отдельности, и даже осваивать экс-
тремальные биотопы. В экспериментах 
формирование и устойчивость сообществ ин-
фузорий определялись сложным механизмом, 
включающим физиологические (толерант-
ность), популяционные (репродуктивность), 
ценотические (межвидовые взаимодействия) и 
стохастические (реакция на средовые флуктуа-
ции) процессы, относительная роль которых за-
висела от уровня организованности сообщества 
(стадии сукцессии) и амплитуды изменения 
факторов среды. 
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