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Введение
В процессе функционирования природных

экосистем значительную роль играет самоор�
ганизация, т.е. самопроизвольное упорядочение
структуры под воздействием внешних и внут�
ренних факторов. К внутренним факторам от�
носятся различные типы связей между организ�
мами, образующими природные ассоциации,
в том числе – симбиотические.

В современной трактовке симбиотические
ассоциативные системы, или симбиотические
ассоциации, предложено определять как взаи�
модействие между организмами, не предпола�
гающее высокоспециализированных, облигат�
ных связей между партнерами [7, 12]. При этом
временной параметр взаимодействия партне�
ров ассоциаций не имеет определяющего зна�
чения. Дальнейшие исследования в этом направ�
лении способствовали появлению концепции,
получившей название «ассоциативный симби�
оз». Ассоциативный симбиоз – это многоком�
понентная интегральная система, включающая
хозяина в качестве макропартнера (является
своеобразным центром организации ассоциа�
тивного сообщества), стабильный доминант�
ный микросимбионт и ассоциированные мик�
росимбионты с разнонаправленными воздей�
ствиями, определяющими формирование, ста�
бильность существования и продуктивность
симбиоза в целом [2, 11].

Рассматривая с позиций ассоциативного
симбиоза микробиоценозы, следует признать,
что для микроорганизмов само понятие макро�
партнера довольно условно. Тем не менее, учи�
тывая наличие функциональной специализа�
ции и коммуникативных связей, возникающих
внутри сообщества микроорганизмов, можно
говорить о формировании ассоциативного сим�
биоза по популяционно�коммуникативному
сценарию  [5, 6, 14]. Исходя из этого, с опреде�
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ленной долей условности природные популя�
ции микроорганизмов могут быть представле�
ны в качестве макропартнера. Однако в этом
случае должны быть определены критерии
(признаки), позволяющие отличить популяции
микроорганизмов конкретного сообщества, вы�
полняющие роли макропартнера (хозяина),
доминантных и минорных компонентов.

Поэтому, на примере функционирования
природных фитопланктонных сообществ и не
предрешая результата ассоциативных взаимо�
действий (польза или вред), мы предприняли
попытку оценить структурную организацию
планктонных водорослей с позиций ассоциатив�
ного симбиоза и разработать методические под�
ходы для определения его отдельных компонен�
тов (хозяин, доминантный и ассоциативный
микропартнеры) с привлечением математичес�
кого аппарата.

Материалы и методы
Материалом для работы послужили резуль�

таты многолетних (1982�2006 гг.) наблюдений
за динамикой качественных и количественных
показателей развития  фитопланктона в летне�
осенний период девяти водоемов озерного типа
различной трофности  [3, 16, 17, 18].

Отбор, фиксацию и обработку проб осуще�
ствляли по общепринятой методике  [4, 15]. Иден�
тификацию водорослей осуществляли по класси�
ческим методикам, как было описано ранее [20].

Для количественной оценки биоценотичес�
кой значимости вида в фитопланктонных сооб�
ществах в работе использован  показатель «ин�
декс плотности» (ИП) Броцкой � Зенкевича в
его первоначальном варианте [8], который рас�
считывали по формуле:  ИП = )BN( , где  ИП –
индекс плотности, B – биомасса, а N – числен�
ность водорослей. С целью унификации полу�
ченных результатов вычисляли натуральный
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логарифм (ln) значений ИП. Полученные ма�
териалы (около 17 000 первичных данных) под�
вергнуты статистической и математической об�
работке с использованием пакета программ Exel
2003, Statistika 6.0 for Windows XP.

За количественно�качественные показате�
ли приняты выборки из результатов наблюде�
ний за исследуемый период по частоте встреча�
емости структурных единиц сообщества более
чем в 50% проб (за структурную единицу при�
нимали таксоны рангом выше вида).

Структурно�функциональные взаимоотно�
шения оценивали, используя метод корреляци�
онных плеяд [19]. С этой целью между отобран�
ными показателями был проведен парный кор�
реляционный анализ, получены коэффициен�
ты парной корреляции (r), произведен отсев
связей r  менее 0,4 [9]. По корреляционным мат�
рицам построены чертежи�графы, в которых
отражена  степень корреляционной связи: при
0,4 ≤ r≤ 0,59 связь признавали умеренной (сред�
няя сила связи), при r>0,59 – корреляцию счита�
ли значительной [10]. Доверительную оценку ко�
эффициента корреляции проводили по t�крите�
рию Стьюдента при уровне значимости p = 0,05.

Для определения стабильности структуры
плеяд в целом и функциональной значимости
отдельных элементов был применен подход по�
очередного искусственного усечения структуры
сообщества путем удаления сочленов, относя�
щихся к одному отделу.

Результаты и их обсуждение
Анализ показал, что видовой состав фито�

планктона озер представлен 639 видами, раз�
новидностями и формами, принадлежащими к
8 отделам, 12 классам, 22 порядкам, 64 семей�
ствам и 164 родам (Cyanophyta � 77 таксонов ран�
гом ниже рода, Cryptophyta � 4,  Dinophyta � 21,
Bacillariophyta � 52,  Chrysophyta � 28,   Xanthophyta � 18,
Euglenophyta � 111,  Chlorophyta � 328).

Последовательная смена доминирующих
форм с преобладанием той или иной группы
водорослей в планктоне обусловила многопи�
ковый характер сезонной динамики чис�
ленности и биомассы фитопланктона. Видовой
состав  постоянно изменялся, представляя со�
бой динамически�пеструю картину. Поэтому,
следуя идее о том, что предсказуемость событий
возрастает с повышением уровня обобщения
данных [21, 22, 23, 24, 25], для оценки функцио�

нальной нагрузки компонентов  ассоциативных
симбиозов фитопланктонного сообщества водо�
емов в работе были использованы таксоны ран�
гом выше видового – рода и отделы, представ�
ляющие собой более стабильные единицы.

Учитывая, что одним из главных критериев
ассоциативного симбиоза является многокомпо�
нентность и относительное постоянство струк�
туры, на следующем этапе работы были выявле�
ны постоянные структурно�функциональные
компоненты фитопланктонного сообщества, или,
иными словами, константные роды водорослей.
Для этого был использован подход, широко
применяемый в гидробиологии, основанный на
оценке встречаемости структурных единиц со�
общества: константные (постоянные) – пока�
затель встречаемости более 50%, второстепен�
ные – 25�50%, случайные – менее 25% [1]. Кри�
терием   отбора константных родов водорос�
лей выбрана частота их встречаемости более
чем в 50% проб.

Из общего числа родов водорослей изучен�
ных водоемов (164 рода) этому условию соот�
ветствовали от 15 до 19 родов. Из них на долю
Chlorophyta приходилось от 7 до 9 родов в зави�
симости от состава водорослей в исследуемых
водоемах (Ankistrodesmus Corda, Coelastrum Nag.,
Crucigenia Morr., Dictyosphaerium Nag.,
Didymocystis Korsch., Kirchneriella Schmidle,
Oocystis A. Br., Scenedesmus Meyen, Tetraedron
Kutz. ex Korsch). В остальных отделах  количе�
ство представленных родов колебалось по озе�
рам от 0 до 3. Cyanophyta были представлены
родами: Anabaena Bory,  Aphanizomenon Morr.,
Microcystis (Kutz.) Elenk., Lyngbya Ag.;
из Xanthophyta  –  Centritractus Lemm.,
Goniochloris Geitl.; Bacillariophyta – родами:
Stephanodiscus Ehr., Cyclotella Kutz.; Chrysophyta –
родом Dinobryon Ehr.; из Euglenophyta – Euglena
Ehr.; Trachelomonas Ehr.; Phacus Duj.; а Dinophyta –
родами: Peridiniopsis Lemm.; Peridinium Ehr.

Учитывая, что основное  в системе – не тож�
дественность элементов, а наличие определен�
ных связей [13], для установления качествен�
ных и количественных обусловленностей был
проведен корреляционный анализ показателей
развития водорослей отобранных родов. В ре�
зультате получены комплексы, представленные
в виде схем (чертежи�графы), включающие ото�
бранные рода и отражающие  количество и ка�
чество парных корреляционных связей  между
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ними (рис. 1).  За комплекс здесь и далее нами
принято фитопланктонное сообщество, состоя�
щее из константных родов водорослей.

Каждая из схем имеет свои особенности,
которые выражаются в количестве константных
родов, в их составе (что отражает экологичес�
кие особенности водоемов), а также  во взаимо�
связи между ними.

Поскольку  в каждом из отделов водорос�
лей по озерам встречались рода разного соста�
ва, с большим и малым количеством связей раз�
ного значения, используя вышеупомянутый под�
ход обобщения, дальнейший анализ проводили
на уровне отделов водорослей (в объеме кон�
стантных родов).

Для выяснения значимости роли  различ�
ных отделов водорослей и определения ком�
понентов ассоциативного симбиоза фито�
планктонного сообщества был проведен по�
вторный парный корреляционный анализ с
применением  поочередного искусственного
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усечения структуры комплекса путем пооче�
редного удаления его сочленов, относящихся
к одному отделу.

Построенные чертежи�графы показали, что
во всех исследованных водоемах при отсутствии
зеленых водорослей общая схема корреляцион�
ных связей  комплекса кардинально менялась:
вся плеяда рассыпалась на отдельные фрагмен�
ты, возникали новые связи, сила связей изменя�
лась (рис. 2).

Напротив, поочередное искусственное ис�
ключение прочих отделов не приводило к тако�
му радикальному изменению – общие контуры
чертежа�графа в целом сохранялись. Получен�
ные результаты свидетельствуют в пользу того,
что системообразующим  центром структурно�
функциональной организации комплекса водо�
рослевого сообщества и одновременно основ�
ным претендентом на роль хозяина являются
Chlorophyta.

Сохранение общей схемы структуры комп�
лекса водорослевого сообщества при изъятии
сочленов других отделов осуществлялось за счет
взаимозамещения элементов сообщества (с теми
же коэффициентами корреляции) с образова�
нием «цепочек замещения». «Цепочки замеще�
ния», образованные последовательным переме�
щением сочленов водорослевого комплекса в
плеяде, были различной длины. Так, на схеме
комплекса озера Беленовское при искусствен�
ном усечении синезеленых  водорослей  просле�
живались два варианта максимально длинных
цепочек замещения, начальным звеном которых
были изъятые Cyanophyta. Их нишу в плеяде
занимали эвгленовые водоросли. В свою оче�
редь Euglenophyta замещались динофитовыми,
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при искусственном усечении Chlorophyta.
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(Условные обозначения как на рис. 1).



7474747474 ВЕСТНИК ОГУ №12 (106)/декабрь`2009

Экология

рослевого сообщества. С другой стороны, их
искусственное усечение из водорослевого комп�
лекса не приводило к такому радикальному из�
менению, как вызываемое изъятием Chlorophyta.
Вероятно, их функциональное предназначение
заключается в регуляции устойчивости струк�
туры водорослевого сообщества, что характе�
ризует их с точки зрения ассоциативного сим�
биоза как доминантных партнеров.

На чертежах�графах  каждого из озер об�
наружены также достаточно индивидуальные
замены, которые, вполне вероятно, обусловле�
ны экологическими особенностями этих водо�
емов.  Так,  в  мезотрофных с признаками эвтро�
фирования водоемах искусственное усечение
желто�зеленых водорослей не приводило к по�
явлению «цепочки замещения», все сочлены
плеяды оставались на своих местах. При исклю�
чении золотистых водорослей их место занима�
ли желто�зеленые (Xanthophyta > Chrysophyta).
При исключении диатомовых водорослей их
место занимали желто�зеленые либо золотис�
тые (Xanthophyta >Bacillariophyta;  Chrysophyta
>Bacillariophyta). При усечении синезеленых
выстраивалась «цепочка замещения»
Chrysophyta >Bacillariophyta > Dinophyta >
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Dinоphyta � диатомовыми. Bacillariophyta в од�
ном варианте цепочки были замещены желто�
зелеными (рис. 3).

 Самые короткие цепочки замен на черте�
же�графе этого водоема наблюдались при усе�
чении Bacillariophyta, замещаемых Xanthophyta.
Усечение желто�зеленых не приводило к появ�
лению «цепочки замещения» (рис. 4).

Аналогичный подход при изучении струк�
турной организации комплекса альгосообще�
ства других водоемов выявил достаточно пес�
трую картину «цепочек замещения». Тем не
менее, была установлена общая закономер�
ность: в процессе перестройки компонентов
постоянного сообщества фитопланктона всех
исследованных водоемов происходила заме�
на сочленов, характеризующаяся последова�
тельностью: Bacillariophyta > Dinophyta >
Euglenophyta (при перемещении по «цепочке»
место эвгленовых водорослей занимали дино�
фитовые, а на место Dinophyta становились
диатомовые), что выявляет ее универсальный
характер.

Таким образом, с одной стороны, выявлена
взаимозависимость Euglenophyta, Dinophyta,
Bacillariophyta друг от друга, а также важность
этих отделов для сохранения структуры водо�
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В эвтрофных водоемах усечение желто�зе�
леных также не приводило к появлению «це�
почки замещения». При исключении диатомо�
вых наблюдалась аналогичная  картина, одна�
ко иногда  их место занимали желто�зеленые
(Xanthophyta >Bacillariophyta).  При усечении
синезеленых выстраивалась «цепочка замеще�
ния» Chrysophyta >Bacillariophyta > Dinophyta
> Euglenophyta >  Cyanophyta либо Xanthophyta
>Bacillariophyta > Dinophyta > Euglenophyta >
Cyanophyta.

Наиболее пестрая картина замещения  со�
членов плеяд отмечалась в мезотрофных водо�
емов. Здесь  место золотистых водорослей за�
нимали  либо желто�зеленые, либо синезеленые
(Xanthophyta >Chrysophyta; Cyanophyta   >
Chrysophyta). С усечением  желто�зеленых фор�
мировались «цепочки замещения»
Bacillariophyta > Dinophyta > Euglenophyta >
Xanthophyta  либо  Xanthophyta  просто выпада�
ли из общей схемы чертежа�графа и т. д.

Однако в комплексе фитопланктона каж�
дого из водоемов были отмечены сочлены, ис�
кусственное усечение которых не порождало
формирование «цепочки замещения», они
просто «выпадали» из чертежа�графа. Исхо�
дя из этого, можно предположить, что такие
сочлены комплекса играют роль минорного
компонента. Тем не менее, при условии отсут�
ствия основных доминантов они могут уча�
ствовать в цепочках замен, переходя в доми�
нантный комплекс, что подчеркивает их ассо�
циативную роль.

Учитывая, что первоначально из базы дан�
ных были отсечены водоросли, частота встре�
чаемости которых была менее 50%, ассоциан�
тов может быть значительно больше. Ассоциа�
тивные микросимбионты играют сопутствую�
щую роль, по�видимому, не оказывают прямого
влияния на структуру сообщества, но необхо�
димы для регуляции взаимоотношения хозяи�
на с остальными компонентами водорослевого
сообщества.

В результате установлено существование
компонентов водорослевого сообщества трех
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уровней значимости: основные, на которых дер�
жится вся структура сообщества, – основной
партнер  (хозяин); доминантные микросимби�
онты с «цепочкой замещения», принимающие
участие в регуляции устойчивости структуры
сообщества; ассоциативные компоненты, отсут�
ствие которых не влияет на общую схему струк�
туры фитопланктонного сообщества, но значи�
мость которых при определенных условиях по�
вышается.

Таким образом, результаты проведенных
исследований свидетельствуют, что при задан�
ном сочетании условий, по�видимому, форми�
руется вполне определенный комплекс водорос�
лей, с общим структурным алгоритмом взаи�
моотношений по типу ассоциативного симбио�
за, включающим взаимодействие хозяина (мак�
ропартнера), который является своеобразным
системообразующим  центром формирования
сообщества, с постоянными микропартнерами,
представленными группой взаимозаменяемых
элементов и сопутствующими минорными ком�
понентами сообщества.

Заключение
Подводя итог вышесказанному, следует от�

метить, что анализ структурно�функциональ�
ной организации фитопланктонного сообще�
ства водоемов выявил его многокомпонентность
и сложную интегрированность по типу ассоци�
ативного симбиоза. В структуре комплекса мо�
жет происходить замена элементов с образова�
нием «цепочек замещения», но общая схема со�
храняется при условии сохранения преемствен�
ности между элементами и типами связи. Уста�
новлена зависимость  «цепочек замещения» от
экологических особенностей водоемов и универ�
сальность «цепочки замещения» Bacillariophyta
> Dinophyta > Euglenophyta. Получен алгоритм
определения структурированности фитоплан�
ктонного сообщества, сформированного по типу
ассоциативного симбиоза, включающий в себя
анализ количественно�качественных связей и
искусственное усечение отдельных членов со�
общества.
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Yatsenko�Stepanova T.N., Nemtseva N.V.
STRUCTURAL ORGANIZATION OF PHYTOPLANKTON COMMUNITY OF PONDS FROM THE POINT OF

VIEW OF CONCEPTION OF ASSOCIATIVE SYMBIOSIS
The analysis of the structural organization of phytoplankton community of ponds revealed its multidimen�

sional and complex integriority at the type of associative symbiosis. Methodical approaches to determine the
individual components (master, dominant and associative mikropartnery) involving mathematics apparatus were
worked out in this article.
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