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Актуальность
• В период с 2000 по 2020 год общая площадь ледников на Кавказе сократилась на 

23% (Tielidze et al., 2022).
• Степень трансформации биологического разнообразия в ходе климатических изменений 

существенно зависит от возможности распространения организмов. При этом информации 
о пространственном расселении микроорганизмов недостаточно для построения 
релевантных прогностических моделей динамики горных экосистем.
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Рис. 1. Спутниковый снимок (a) и карта (b) динамики изменения ледового покрова на Кавказе 
(Tielidze et al., 2022) 



Раковинные амёбы

Рис. 2. Филогенетическое дерево эукариот 
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Раковинные амёбы

Centropyxis 
aculeata

Euglypha 
rotunda
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flavum

Рис. 2. Филогенетическое дерево эукариот 
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Разнообразие раковинок
• Органическая

● Минеральная с 
идиосомами

Hyalosphenia 
papilio

Arcella 
vulgaris

Archerella 
flavum

Quadrullela 
symmetrica

Nebela 
tincta

Euglypha 
filifera

● Минеральная с 
ксеносомами

Centropyxis eurystoma

Padaungiella 
wailesi

Difflugia 
bacillariarum
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Cryptodifflugia 
oviformis

Difflugia 
nodosa

Planocarina 
carinata

Arcella 
catinus

Раковинные амёбы в природных экосистемах

Рис. 3. Распределение раковинных амёб в 
рельефе в зависимости от микроусловий  

среды болотной экосистемы (Marcisz et al., 
2020)
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Питание

Nebelida поедает: a – растительные остатки, b – 
коловраток, c – диатомовых, d – инфузорий, e – 

грибной мицелий. (Gilbert and Mitchell, 2003)  

Archerella flavum с эндосимбионтами

Difflugia с встроенными раковинками
Euglypha sp.

Hyalosphenida 
поедает 

нематоду 
(Yeates and 

Foissner, 1995)
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Цели и задачи
Цель: выявить закономерности сукцессионной динамики видового богатство, 
разнообразия и структуры сообществ раковинных амёб в прогляциальных зонах 
ледников Цей и Кашкаташ. 
Задачи: 
• Определить время заселения и формирования устойчивых сообществ раковинными 

амёбами освобождающихся от ледника территорий;
• Выявить видовую структуру и разнообразие сообществ раковинных амёб в приледниковых 

зонах;
• Выявить механизмы сукцессии сообществ раковинных амёб, определить роль 

стохастических и детерминированных факторов.
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Рис. 4. Точки отбора образцов – Цейский ледник (A), Кашкаташский ледник (B)

Регион исследования

А B
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Регион исследования

Рис. 6. Описание участков отбора образцов 
Рис. 5. Участки отбора образцов
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Лабораторная обработка

Euglypha alveolataОбразцы на универсальном шейкере Световой микроскоп

10



Фотографии

Heleopera petricola

Trinema complanatum

Cyclopyxis kahli

Euglypha laevis

Hyalosphenia elegans

Euglypha strigosa

Trigonopyxis arculaEuglypha alveolataCentropyxis aculeata
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59
видов суммарно

45
на Цее

50
на Кашкаташе

37
общих видов

• Первые виды обнаруживаются уже 
на самых молодых участках;

• Кашкаташ немного богаче за счёт 
большей микросредовой 

гетерогенности;

•  Общий региональный пул 
сочетается с локальными 
особенностями ледников.

Видовое богатство

Рис.7. Кривые накопления видов раковинных амёб
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• Локальное богатство резко 
увеличивается, а после 
стабилизируется;
• Шеннон быстро возрастает, 
снижается дисперсия Пиелоу; .
• Плато по индексам — не конец 
сукцессии, а переход к 
перестройке состава.

Динамика α-разнообразия

А B C
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Рис.8. Динамика индексов разнообразия от возраста сообщества по 
объединённым данным: (А) – видовое богатство, (В) – Шеннон, (С) – 

Пиелоу   
Бергер-Паркер



Рис.8. Динамика индексов разнообразия по объединённым данным: (А) 
– видовое богатство, (В) – Шеннон, (С) – Пиелоу   

Устойчивость

А B C
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• Локальное богатство резко 
увеличивается, а после 
стабилизируется;
• Шеннон быстро возрастает, 
снижается дисперсия Пиелоу; .
• Плато по индексам — не конец 
сукцессии, а переход к 
перестройке состава.



Устойчивость

А B C
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• Локальное богатство растёт 
примерно с 2–5 до 20–27 видов в 
пробе.
• Шеннон быстро возрастает, 
снижается дисперсия Пиелоу; .
• Плато по индексам — не конец 
сукцессии, а переход к перестройке 
состава.

Рис.8. Динамика индексов разнообразия на ледниках Цей (синий) и 
Кашкаташ (красный) от возраста сообщества



• Ранние стадии: Centropyxis aerophila, 
Cyclopyxis на Цее — Centropyxis cassis.

• Средние и поздние стадии: Trinema, Euglypha, 
затем Nebela и Hyalosphenia.

• Стабилизация богатства маскирует 
продолжающуюся смену доминантов.

Доминанты на разных стадиях

Рис.9. Доминирующие виды на Кашкаташе (А) и Цее (В)

Рис.10. Распределение видов по зонам

А

B

А

B
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• PC1 отражает основной сукцессионный 
градиент: пионерные сообщества отделены от 
зрелых.

• Луговые стадии занимают промежуточное 
положение.

Ординация: возраст важнее ледника

Рис.11. Видовая структура сообществ на Цее, Кашкаташе и объединённая

• Кустарниковые, молодолесные и зрелолесные 
участки частично перекрываются — поздняя 
смена становится плавной.

• Фактор ледника вторичен по сравнению со 
стадией/возрастом.
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• Пионерные индикаторы: Centropyxis aerophila и 
C. cassis, Cyclopyxis.
• Луговые и переходные стадии: Plagiopyxis 
declivis, Trinema lineare.
• Поздние стадии: комплекс Trinema, Euglypha, 
Assulina, Nebela и Hyalosphenia.
• Есть и ледниково-специфичные таксоны: 
локальные условия полностью не исчезают.

Индикаторные виды подтверждают стадийность

Рис.12. Видовая структура сообществ на Цее, Кашкаташе и объединённая
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• На всех переходах преобладает замещение видов.
• Вложенность возрастает там, где прежние микробиотопы частично сохраняются под новым растительным покровом.
• Итоговая модель: не простое накопление, а смешанная сукцессия с доминированием turnover.

β-разнообразие: заместительная сукцессия

Рис.13. Соотношение turnover/nestedness на Цее, Кашкаташе и объединённая
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Функциональная перестройка сообществ

Рис.14. RLQ анализ на Цее (А), Кашкаташе (В) и объединённые данные (В)

19

• Ранние стадии: 
мелкие, пластичные 
формы с 
агглютинированной 
раковинкой.
• Поздние стадии: 
крупные и более 
специализированные 
формы, связанные с 
мхами, подстилкой и 
влажными 
микробиотопами.
• Растительность 
выступает драйвером, 
но сообщество амёб 
отвечает с временным 
лагом.

А

В

С



• R² ≈ 0.84 для Цея и ≈ 0.76 для Кашкаташа.
• Модель указывает на роль случайного заноса цист, 
иммиграции и дрейфа.
• Систематические остатки и стадийные индикаторы 
показывают влияние экологической фильтрации.

Нейтральная модель: случайность или детерминизм?

А

B

Рис.15. Нейтральная модель для Цея (А) и 
Кашкаташа (В)
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1–5 лет
пионерные
сообщества

30–50 лет
быстрый рост

богатства

75–100+ лет
стабилизация
и фильтрация

• Колонизация начинается уже на самых молодых субстратах.
• Первые десятилетия дают основной прирост богатства и обилия.
• Позднее продолжается скрытое замещение видов и функциональная 
перестройка.
• На двух ледниках траектория сходна, но локальные условия задают 
отдельные отличия.

Итоговая схема сукцессии 21



• Раковинные амёбы быстро колонизируют прогляциальные 
субстраты и уже на ранних стадиях входят в формирующиеся 
почвенные сообщества. 

• Видовое богатство и обилие быстро растут, но дальнейшее 
развитие продолжается через смену доминантов. 

• Возраст и стадия сукцессии важнее, чем принадлежность к 
конкретному леднику, что указывает на конвергентное развитие 
сообществ. 

• Сукцессия имеет смешанный характер — начальное 
накопление видов сочетается с последующим замещением. 

• Сборка сообществ определяется совместным действием 
стохастической колонизации и экологической фильтрации.

Выводы

Работа выполнена при финансовой поддержке гранта РНФ № 24-14-0065
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