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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 
Актуальность темы исследования. Палеоэкологические реконструкции имеют 

большое значение для решения фундаментальных научных проблем экологии биоси-
стем и палеогеографии, связанных с раскрытием закономерностей организации и био-
сферных функций природных экосистем, а также с пониманием эволюции окружаю-
щей среды и прогноза ее развития в условиях быстрых природных и антропогенных 
изменений (Величко 1991; Климаты и ландшафты … 2010). Особую актуальность 
приобретает понимание закономерностей развития болотных экосистем, так как они 
играют важную роль в депонировании атмосферного углерода и, следовательно, в ре-
гуляции концентрации парниковых газов (СО2 и СН4) в атмосфере (Loisel et al., 2014). 
В тоже время, болотные экосистемы сильно зависят от климата и чутко реагируют на 
изменение соотношения между количеством осадков и испаряемостью, которая, в 
свою очередь, зависит от температуры (Charman et al., 2007). Помимо этого, болотные 
экосистемы выполняют такие важные биосферные функции, как регуляция поверх-
ностного водного стока и поддержание локального видового разнообразия (Боч, Ма-
зинг, 1979). Таким образом, изучение долгосрочных закономерностей развития бо-
лотных экосистем в голоцене может предоставить ценную информацию о структуре и 
функционировании данных экосистем, необходимую для их рационального использо-
вания и прогнозирования их развития в условиях меняющегося климата. 

Болотные экосистемы представляют ценный объект для палеоэкологических ре-
конструкций благодаря наличию торфяной залежи, в которой сохраняются автохтон-
ные и аллохтонные биологические остатки (Blackford, 2000; Chambers, Charman, 
2004). Наиболее часто для палеоэкологических реконструкций используются ископа-
емые остатки растительных тканей, семена, споры, пыльца, створки диатомовых и 
покровные структуры раковинных амеб (Birks et al., 2012). Наличие значительного 
количества индикаторов связано с тем, что каждый из них в большей степени реаги-
руют лишь на некоторые характеристики окружающей среды в определенном про-
странственно-временном масштабе. Палеоэкологические реконструкции основаны на 
использовании данных о современных экологических предпочтениях ископаемых ви-
дов и могут реконструировать характеристики окружающей среды качественно или 
количественно. Для количественной реконструкции необходимы обширные данные о 
современном распространении индикаторных организмов в зависимости от характе-
ристик окружающей среды (обучающая выборка) и калибровочная модель, построен-
ная по этим данным (Birks et al., 2012). Затем эта модель может быть применена для 
количественной реконструкции на основе данных о видовой структуре ископаемых 
сообществ. Современные методы палеореконструкции развиваются в направлении 
изучения новых индикаторных видов, разработки локальных калибровочных моделей 
для количественных реконструкций и комплексного использования индикаторного 
потенциала различных групп организмов. 

Одним из наиболее активно развивающихся методов палеоэкологических рекон-
струкций является ризоподный анализ, основанный на использовании раковинных 
амеб (Charman et al., 2000). Раковинные амебы – представители простейших, отличи-
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тельным признаком которых является наличие внешнего скелетного образования, ра-
ковинки. Раковинные амебы распространены практически повсеместно и являются 
обязательным компонентом почвенных, пресноводных и болотных экосистем (Mitch-
ell et al., 2008). Раковинные амебы очень чувствительны к степени увлажнения, кис-
лотности и некоторым другим характеристикам окружающей среды и быстро реаги-
руют на локальные изменения условий среды (Бобров и др., 2002). Раковинки амеб 
устойчивы к разложению и формируют обильные ископаемые сообщества в торфя-
ных отложениях болот и донных осадках водоемов. Благодаря сочетанию вышепере-
численных признаков, раковинные амебы являются ценным биоиндикатором гидро-
логического режима болотных экосистем для палеоэкологических исследований. Од-
нако до сих пор раковинные амебы использовались лишь для качественных рекон-
струкций на территории лесной зоны Восточно-Европейской равнины. 

Таким образом, актуальность настоящего исследования определяется отсутстви-
ем калибровочных моделей для количественных реконструкций палеогидрологиче-
ского режима в болотных экосистемах лесной зоны Восточно-Европейской равнины и 
недостаточным использованием комплексного подхода для палеоэкологических ре-
конструкций на исследуемой территории. 

Цель исследования – выявить закономерности формирования болотных экоси-
стем в лесной зоне Восточно-Европейской равнины в течение голоцена по данным 
количественной реконструкции палеогидрологического режима с помощью ризопод-
ного анализа и оценить роль внешних (климат) и внутренних (сукцессия растительно-
сти, торфонакопление) факторов в развитии болотных экосистем по результатам со-
поставления с данными ботанического и спорово-пыльцевого анализов. 

В связи с этим были поставлены следующие задачи исследования. 
1. Исследовать современные сообщества раковинных амеб в болотных экоси-

стемах лесостепной и юга лесной зоны Восточно-Европейской равнины. 
2. Построить модель взаимосвязи (т.е. калибровочную модель) между уровнем 

залегания болотных вод и видовой структурой сообществ сфагнобионтных раковин-
ных амеб на основании данных об их современном распространении в поверхностных 
образцах (обучающая выборка) болотных экосистем. 

3. Исследовать ископаемые сообщества раковинных амеб в торфяных залежах 
болотных экосистем, расположенных в подзоне южной тайги и зоне хвойно-
широколиственных лесов. 

4. Провести количественную реконструкцию палеогидрологического режима по 
данным ризоподного анализа исследованных залежей и с использованием построен-
ной калибровочной зависимости. 

5. Сопоставить полученные данные с результатами реконструкций по данным 
ботанического и спорово-пыльцевого анализов для выявления роли внешних (климат) 
и внутренних (сукцессия растительности, торфонакопление) факторов в развитии бо-
лотных экосистем. 

Научная новизна. В работе впервые сформирована обучающая выборка из дан-
ных по видовой структуре сообществ раковинных амеб в современных поверхност-
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ных образцах сфагнума и соответствующих им глубин залегания болотных вод для 
болотных экосистем лесной зоны Восточно-Европейской равнины, на основании ко-
торой построена калибровочная модель для количественной реконструкции палео-
гидрологического режима. С использованием полученной калибровочной модели 
проведена количественная реконструкция уровня залегания болотных вод по данным 
ризоподного анализа образцов торфяной залежи двух болотных экосистем, располо-
женных в южной подзоне тайги и зоне хвойно-широколиственных лесов.  

Научно-практическая значимость. Полученные результаты позволяют расши-
рить представления об экологии сфагнобионтных раковинных амеб, являющихся од-
ним из основных компонентов сообществ одноклеточных организмов в болотных 
экосистемах. Помимо этого, данные могут быть использованы при прогнозировании 
динамики развития болотных экосистем и климата в будущем. Построенная в ходе 
данного исследования калибровочная модель может быть использована для количе-
ственной реконструкции уровня залегания болотных вод по данным о видовой струк-
туре сообществ раковинных амеб в других торфяных разрезах Восточно-Европейской 
равнины. Результаты данного исследования используются в курсах, реализуемых на 
кафедре зоологии и экологии Пензенского государственного университета: «Эколо-
гия сообществ и экосистем», «Экология микроорганизмов», «Экологический монито-
ринг». 

Апробация работы. Материалы работы были представлены на: 4-ом Междуна-
родном симпозиуме «Экология свободноживущих простейших наземных и водных 
экосистем» (Тольятти, 2011); Всероссийской научной конференции «Исследования 
территориальных систем: теоретические, методологические и прикладные аспекты» 
(Киров, 2012); 6-ом Международном симпозиуме по раковинным амебам (Сямынь, 
2012); Международной конференции «Биодиагностика в экологической оценке почв и 
сопредельных сред» (Москва, 2013); 3-ей Всероссийской конференции с междуна-
родным участием «Динамика современных экосистем в голоцене» (Казань, 2013); 32-
ой ежегодной конференции немецкого протозоологического общества (Цюрих, 2013); 
3-ей Всероссийской научно практической конференции «Проблемы изучения и вос-
становления ландшафтов лесостепной зоны: историко-культурные и особо охраняе-
мые территории» (Тула, 2013); Международной конференции, посвященной 140-
летию со дня рождения И.И. Спрыгина «Лесостепь Восточной Европы: структура, 
динамика и охрана» (Пенза, 2013); 14-ом Международном конгрессе протистологов 
(Ванкувер, 2013); 4-ом Международном полевом симпозиуме «Торфяники Западной 
Сибири и цикл углерода: прошлое и настоящее» (Новосибирск, 2014); 13-ой Между-
народной научно практической экологической конференции «Биоразнообразие и 
устойчивость живых систем» (Белгород, 2014); Региональной конференции Между-
народного географического союза (Москва, 2015). 

Публикации. По теме диссертации опубликовано 19 работ, в том числе 4 
статьи в изданиях, входящих в перечень рецензируемых научных журналов ВАК. 

Личный вклад автора. Автор лично участвовал в сборе, обработке и анализе ма-
териала. В совместных публикациях вклад автора составил 50–70%. 
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Структура и объем диссертации. Работа изложена на 106 страницах, состоит из 
введения, 5 глав, выводов и приложений. Список литературы включает 146 источни-
ков, в том числе 104 – на иностранных языках. Работа иллюстрирована 13 рисунками 
и 7 таблицами. 

Основные положения, выносимые на защиту. 
1. В пределах болотных экосистем с развитым микрорельефом ответные 

реакции сфагнобионтных раковинных амеб на уровень залегания болотных (УБВ) вод 
характеризуются одновершинной зависимостью, которая может быть смоделирована 
с использованием метода взвешенного осреднения.  

2. В ходе развития болотных экосистем происходит смена сообществ рако-
винных амеб от ценозов с участием пресноводных видов до типично сфагнобионтных 
форм, с общей тенденцией к ксерофитизации. Существенное влияние на этот процесс 
могут оказывать климатические факторы и поступление зольных элементов (как ал-
лохтонных, так и автохтонных). 

3. В процессе олиготрофизации болот, т.е. при переходе от низового болота 
к переходному, раковинные амебы и растительные сообщества реагируют с задерж-
кой на снижение поступления зольных веществ, что связано со способностью корне-
вой системы извлекать минеральные вещества из нижележащих горизонтов. 

Благодарности. Автор выражает глубокую благодарность Ю.А Мазею. за неоце-
нимую поддержку и помощь во всех этапах работы, А.Н. Цыганову за содержатель-
ные консультации, Е.Ю. Новенко и Е.М. Волковой, а также сотрудникам Центрально-
го-лесного государственного природного биосферного заповедника (Тверская об-
ласть) за помощь в организации и проведении полевых работ, В.А. Чернышову за по-
мощь в освоении методов микроскопирования, а также дружному коллективу кафед-
ры «Зоология и экология» Пензенского государственного университета за всесторон-
нюю поддержку. 

 
СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 

ГЛАВА 1. ИСПОЛЬЗОВАНИЕ РАКОВИННЫХ АМЕБ ДЛЯ ПАЛЕОГИДРОЛОГИ-
ЧЕСКИХ РЕКОНСТРУКЦИЙ 

Изучение ископаемых раковинных амеб в торфяных залежах болотных экоси-
стем началось с работ Штайнеке (Steinecke, 1927) и Харниша (Harnisch, 1927). Впо-
следствии раковинные амебы широко использовались для качественной реконструк-
ции поверхностной влажности сфагнума в основном в качестве сопутствующих инди-
каторов при спорово-пыльцевом анализе (Grospietsch, 1953; Tolonen et al., 1985; 
Warner, 1991 и др.). Развитие математических методов анализа позволило провести 
количественную оценку экологических оптимумов раковинных амеб (Charmnan, 
Warner, 1992), а затем уже построить первую калибровочную модель для палеоэколо-
гической реконструкции (Warner, Charman, 1994). В последствии было разработано 
около двадцати локальных калибровочных моделей для Европы (Woodland et al., 
1998; Lamentowicz, Mitchell, 2005; Charman et al., 2007; Lamentowicz et al., 2007; 
Payne, Mitchell, 2007; Swindles et al., 2009; Turner et al., 2013), Новой Зеландии (Char-
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man, 1997; Wilmshurst et al., 2003), Северной Америки (Charman, Warner, 1997; Booth, 
2001, 2008; Booth et al., 2002; Payne et al., 2006; Markel et al., 2010; Lamarre et al., 2013; 
Amesbury et al., 2013), Южной Америки (Swindles et al., 2014; van Bellen et al., 2014), 
Китая (Qin et al., 2013; Song et al., 2014). 

Изучение экологии раковинных амеб и их использование для палеоэкологиче-
ских реконструкций активно ведутся на территории России. Первые количественные 
оценки экологических оптимумов раковинных амеб в отношении уровня залегания 
болотных вод были проведены А.А. Бобровым и соавторами (Бобров и др., 2002) для 
запада Европейской части России. Однако впоследствии раковинные амебы исполь-
зовались, в основном, для качественных реконструкций (Andreev et al., 2002, 2009). 
Недавно была разработана калибровочная модель и проведена количественная рекон-
струкция с использованием раковинных амеб (Курьина, 2011; Прейс, Курьина, 2011) 
для болот Западной Сибири. 

В работе используется схема периодизации Блиттера-Сернандера в модифика-
ции Н.А. Хотинского (1977) для центральных районов Европейской части России. Со-
гласно этой схеме голоценовая эпоха включает в себя пять климатических периодов: 
пребореальный (10,3 – 9,3 тыс. 14С лет назад), бореальный (9,3 – 8,0 тыс. 14С л. н.), ат-
лантический (8,0 – 4,6 тыс. 14С л. н.), суббореальный (4,6 – 2,6 тыс. 14С л. н.) и суб-
атлатический (2,6 тыс. 14С л. н. – настоящее время). 

 

ГЛАВА 2. РАЙОНЫ, МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ  
Общая характеристика районов исследования. Материал для исследования со-

временных экологических предпочтений раковинных амеб собран в подзоне южной 
тайги (Центрально-лесной государственный природный биосферный заповедник, 
Тверская область), в зоне хвойно-широколиственных лесов (Московская и Рязанская 
области), широколиственных лесов (Тульская область) и лесостепи (Орловская об-
ласть; Пензенская область). Для расширения географии исследований в анализ были 
включены данные по подзонам средней и южной тайги (Республика Карелия, Яро-
славская область), полученные в предыдущих работах (Мазей и др., 2009). Исследо-
ванные территории характеризуются преобладанием умеренно-континентального 
климата с различной степенью влияния морских воздушных масс. Средняя темпера-
тура января и июля изменяется от –9,7 до –13,2 °С и от 14,5 до 20,4 °С, соответствен-
но, со среднегодовым количеством осадков 500 – 600 мм год-1 (данные World Water 
and Climate Atlas за 1961 – 1991 гг., http://www.iwmi.org; New et al., 2002). Сбор мате-
риала проводился в течение полевых сезонов 2011 – 2014 годов. 

Методы полевых исследований. Для изучения современных экологических 
предпочтений раковинных амеб в пределах каждого болота образцы сфагнума отби-
рали таким образом, чтобы охватить все разнообразие мест обитания (кочки, ровные 
участки, понижения). Образцы сфагнума объемом ~10 cm3 извлекали из визуально 
однородных участков сплавины. Для последующего анализа были использованы 
только сообщества раковинных амеб, обитающие в верхней части образца (0 – 6 см). 
В углублении, оставшемся после извлечения образца, измеряли глубину залегания 
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уровня болотных вод (УБВ) относительно поверхности сплавины. Положительные 
значения указывают на глубокое залегание вод; отрицательные значения указывают 
на сфагнумы, погруженные в воду (0 – УБВ у поверхности). Итоговая обучающая вы-
борка состояла из 80 поверхностных образцов, отобранных в 18 болотных экосисте-
мах, и соответствующих им измерений УБВ. 

Для исследования ископаемых сообществ раковинных амеб проводили бурение 
торфяной залежи с полевым буром (диаметр челнока 5 см, длина 50 см). Была иссле-
дована торфяная залежь двух болот: Старосельский мох (Тверская область, 
56,4852°N, 33,0435°E, мощность залежи 520 см) и Клюква (Тульская область, 
53,8348°N, 36,2525°E, мощность залежи 265 см). Из торфяной колонки отбирали об-
разцы для датирования радиоуглеродным методом и проведения ризоподного, бота-
нического и спорово-пыльцевого анализа. Определение абсолютного возраста образ-
цов проведено в Радиоуглеродной лаборатории Института географии РАН (Москва). 

Лабораторная обработка. Приготовление образцов ризоподного анализа прово-
дили согласно модифицированной методике, основанной на фильтровании и концен-
трировании водных суспензий (Мазей, Ембулаева, 2009). Образец массой 3 г заливали 
водой и встряхивали для извлечения раковинных амеб в течение 10 мин. Суспензию 
фильтровали через сито с размером ячеек 0,5 мм. Фильтрат отстаивали для осаждения 
раковинок. Супернатант сливали, а осадок с небольшим количеством надосадочной 
жидкости оставляли для дальнейшего осаждения. Затем надосадочную жидкость ак-
куратно отбирали пипеткой, чтобы довести объем осадка до 10 мл. Один миллилитр 
суспензии помещали в чашку Петри, в которой определяли и подсчитывали не менее 
150 особей методом прямого микроскопирования при 200-кратном увеличении.  

Статистическая обработка. Данные были обработаны с использованием языка 
программирования R (R Core Team, 2012) и приложений “rioja” (Juggins, 2012) и “ve-
gan” (Oksanen et al., 2012). Для исследования связей между характеристиками окру-
жающей среды и структурой сообщества раковинных амеб использовали канониче-
ский анализ соответствий (CCA). Статистическая значимость взаимосвязи была про-
тестирована методом рандомизации Монте Карло (999 перестановок). Калибровочные 
модели были построены с использованием основных методов палеоэкологии: метод 
взвешенного осреднения (Weighted Averaging – WA); метод взвешенного осреднения 
с понижающим взвешиванием по толерантности видов (Weighted Averaging with 
Tolerance Downweighting – WA-Tol); метод максимального правдоподобия (Maximum 
Likelihood – ML); метод современного аналога (Modern Analogue Technique – MAT) и 
метод современного аналога со взвешенным осреднением (Wieghted Modern Analogue 
Technique – WMAT). Проверка точности предсказания и правильности (качества) ка-
либровочных моделей проводили методом перекрестной проверки (кросс-валидация, 
«cross validation») с исключением по одному образцу («leave-one-out») и методом ста-
тистического бутстрэпа с последующим выбором наиболее оптимальной модели по 
результатам проверки. Калибровка радиоуглеродных дат и построение модели «воз-
раст–глубина» проводили при помощи программы «clam» (Blaauw, 2012) с использо-
ванием калибровочной кривой IntCal09 (Reimer et al., 2009). Определение количества 
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однородных зон в донных отложениях и установление их границ по данным видового 
состава сообществ проводили в соответствии с моделью разломанного стержня 
(Bennett, 1996) и методом кластерного анализа (Grimm, 1987). 

 

ГЛАВА 3. ПОСТРОЕНИЕ КАЛИБРОВОЧНОЙ МОДЕЛИ ДЛЯ КОЛИЧЕСТВЕННОЙ 
РЕКОНСТРУКЦИИ УРОВНЯ ЗАЛЕГАНИЯ БОЛОТНЫХ ВОД ПО ДАННЫМ О 

СОВРЕМЕННЫХ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ПРЕДПОЧТЕНИЯХ РАКОВИННЫХ АМЕБ 
В исследованных поверхностных образцах сфагнума было обнаружено 76 видов 

и подвидов раковинных амеб. Количество видов в одном образце изменялось от 4 до 
19 (среднее арифметическое 12,1 ± 0,4; стандартная ошибка среднего, n = 80). Наибо-
лее обильными видами были Hyalosphenia papilio (среднее относительное обилие в 
исследованных образцах 19,7%), Assulina muscorum (10,9%), Nebela collaris (7,5%), 
Archerella flavum (6,5%), Nebela tincta (4,3%) и Euglypha compressa (3,9%). Три первых 
вида также характеризовались значительной встречаемостью и были обнаружены бо-
лее чем в 60% всех образцов. При этом значительное количество таксонов (31) были 
очень редкими (обнаружены в трех и менее образцах). Эти таксоны были удалены из 
дальнейшего анализ как непредставительные («шум»). Окончательная обучающая 
выборка состояла из 80 образов и 45 таксонов раковинных амеб. Глубина залегания 
болотных вод в исследованных биотопах изменялась от 0 до 48 см (среднее арифме-
тическое 15,3 ± 11,8 см, стандартное отклонение). 

По результатам канонического анализа соответствий УБВ объясняет 7,1% от 
общей изменчивости в структуре сообществ раковинных амеб (псевдо-F = 5,91, P = 
0,001). Данные результаты свидетельствуют о возможности использования раковин-
ных амеб в качестве индикаторов УБВ и построения калибровочной модели. Несмот-
ря на то, что конкретные механизмы влияния УБВ на сообщества сфагнобионтных 
раковинных амеб остаются не до конца ясными, вероятнее всего, данный фактор дей-
ствует через влияние на толщину водных пленок, в которых обитают корненожки. 
При этом значительная доля изменчивости в структуре сообщества осталась необъяс-
ненной, что может быть связано с влиянием других факторов среды, не включённых в 
данное исследование, таких как кислотность, содержание питательных веществ и др. 
(Lamentowicz, Mitchell, 2005). Значительная доля необъясненной изменчивости в 
структуре сообществ одноклеточных является типичной для этих организмов, так как 
в силу небольших размеров они чутко реагируют на изменения условий окружающей 
среды даже в пределах визуально однородных местообитаний (Mitchell et al., 2000). 

Проверка точности предсказания и правильности (качества) калибровочных мо-
делей, построенных с использованием различных методов, показала, что наилучшей 
может быть признана модель, основанная на методе взвешенного осреднения с ис-
пользованием обратной регрессии для корректировки значений (WA обратная). В за-
висимости от способа проверки модели, точность предсказания (RMSEP) изменяется 
от 7,7 до 8,0 см, а коэффициент корреляции R2 равняется 0,57. Анализ остатков моде-
ли (разность между измеренными и предсказанными ею значениями) выявил восемь 
образцов, для которых ошибка предсказания была более 12 см (абсолютное значение). 
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Резко выделяющиеся значения могут быть вызваны нетипичной таксономической 
структурой сообществ (в результате влияния прочих фактов окружающей среды) или 
ошибочными измерениями УБВ. Они негативно влияют на качество модели, поэтому 
должны быть приняты во внимание. Эти образцы были удалены из обучающей вы-
борки для улучшения параметром модели. Валидация модели, построенной для со-
кращенной обучающей выборки, показала, что улучшенная модель WA (обратная) 
характеризовалась точностью предсказания (RMSEP) в диапазоне от 5,6 до 6,0 см (в 
зависимости от метода проверки) с коэффициентом корреляции R2 равным 0,73. 

Характеристики данной модели в целом совпадают с таковыми, опубликован-
ными ранее для других обучающих выборок (Payne, Telford, 2011). Метод взвешенно-
го осреднения широко используется для палеоэкологических реконструкций, так как 
позволяет моделировать одновершинные зависимости, которые наиболее оптимальны 
для описания ответных реакций биологических индикаторов. Другие модели характе-
ризовались худшими характеристиками, что может быть связано как с особенностями 
моделей, так и со спецификой обучающей выборки. Биркс (Birks, 1995) приводит сле-
дующие причины, по которым взвешенное осреднение (WA) в большинстве случаев 
работает лучше, чем максимальное правдоподобие (ML). Во-первых, ML модель учи-
тывает нулевые значения видового обилия, в то время как в WA данные значения иг-
норируются. Во-вторых, ML модель более чувствительна к высокой изменчивости и 
асимметрии в данных относительного обилия таксонов. Относительно метода совре-
менных аналогов (MAT) низкое качество моделей, полученных в данной работе, мо-
жет быть связано с недостаточно обширной обучающей выборкой.  

Оценка оптимумов и толерантности таксонов в отношении к УБВ с использова-
нием построенной калибровочной модели представлена на Рис. 1. Гидрологические 
оптимумы, рассчитанные для видов, обнаруженных в ходе настоящего исследования, 
не отличаются принципиально от таковых по данным других исследователей (Char-
man et al., 2000; Бобров и др., 2002). По нашим данным к гидрофильным видам (оп-
тимум УБВ < 10 см) могут быть отнесены виды Difflugia petricola, Heleopera sphagni, 
A. flavum, Cyclopyxis arcelloides, H. papilio, Heleopera sylvatica. Удивительно, но в эту 
группу также попали виды Arcella arenaria, Arcella arenaria compressa, которые 
обычно относятся к ксерофильным видам (Бобров и др., 2002; Payne, Mitchell, 2007). 
Возможно, данное несоответствие может быть вызвано таксономическими трудно-
стями в определении данного вида, который часто принимается за Arcella catinus, ли-
бо эти виды вообще не дифференцируются (Charman et al., 2000). Очевидно, что ин-
дикаторные значения данного вида должны интерпретироваться с осторожностью. К 
ксерофильным видам (оптимум УБВ > 20 см) относятся Bullinularia indica, Trigono-
pyxis arcula, Euglypha strigosa glabra, Trinema lineare, Corythion dubium. Таким обра-
зом, экологические предпочтения и индикаторная ценность раковинных амеб являют-
ся достаточно универсальными, однако необходимо принимать во внимание суще-
ствующие таксономические проблемы, решение которых может значительно повы-
сить точность реконструкций. 
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Рис. 1. Экологические оптимумы и толерантность раковинных амеб по отношению к 
УБВ, рассчитанные методом взвешенного осреднения. В скобках указано количество 
образцов, в которых вид был обнаружен. 
 

ГЛАВА 4. ПАЛЕОЭКОЛОГИЯ БОЛОТНЫХ ЭКОСИСТЕМ НА ТЕРРИТОРИИ СО-
ВРЕМЕННОЙ ПОДЗОНЫ ЮЖНОЙ ТАЙГИ НА ПРИМЕРЕ БОЛОТА СТАРОСЕЛЬ-

СКИЙ МОХ (ТВЕРСКАЯ ОБЛАСТЬ) 
В результате ризоподного анализа образцов торфяной залежи болота Старо-

сельский мох обнаружена богатая ископаемая фауна раковинных амеб, насчитываю-
щая 53 вида. Наиболее типичным видом был Cryptodifflugia sacculus, составляющий 
43% от всех обнаруженных особей и встреченный в половине всех образцов. Другими 
типичными видами были Archerella jolli (11%), A. flavum (6,5%) и H. papilio (5,8%). 
Результаты последовательного кластерного анализа данных видовой структуры со-
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обществ раковинных амеб указывают на то, что в торфяной залежи Старосельского 
болота можно выделить пять зон (Рис. 2). Результаты количественной реконструкции 
УБВ со средними значениями для каждой зоны представлены на Рис. 3. 

Зона РА1 (397,5 – 520,0 см; 9000 – 5800 кал. л. н.) характеризуется присутстви-
ем мелких видов Euglypha laevis и T. lineare. При этом обилие последнего составляет 
практически одну треть от общего количества подсчитанных особей. Вид T. lineare 
является эврибионтным и особенно обилен в низинных болотах. Обилие T. lineare 
резко снижается на глубине 475 см, что совпадает с замещением мезотрофных видов 
cфагнумов олиготрофными и исчезновением некоторых гипновых мхов (Novenko et 
al., 2009). Вид T. lineare остается умеренно обильным в зонах РА2 и РА3, что может 
указывать на сохранение минеротрофных условий после резкого перехода от минеро-
трофной растительности к олиготрофной. На глубине 490 см отмечается максималь-
ное относительное обилие гидрофильного вида H. papilio (практически 40%), что мо-
жет свидетельствовать о том, что олиготрофизация болота проходила на фоне повы-
шенной обводненности. Сразу после смены растительных сообществ на глубине 460 
см увеличивается относительное обилие Nebela militaris, достигая максимума (20% 
всех раковинок) на глубине 445 см. Этот вид типичен для сухих субстратов на ло-
кальных возвышенностях сфагновой сплавины. Пик обилия N. militaris сразу после 
появления растительности типичной для верховых болот свидетельствует о снижении 
обводненности поверхности болота после того как сфагнумы поднялись над уровнем 
грунтовых вод. Другими видами типичными для зоны перехода были Centropyxis 
platystoma, A. arenaria compressa и Euglypha compressa glabra, что может указывать на 
то, что данные виды предпочитают условия со средней доступностью питательных 
веществ. 

Зона РА2 (382,5 – 397,5 см, 5800 – 5500 кал. л. н.). Основная особенность этой 
фазы – высокое относительного обилие вида T. arcula (до 50%), который в остальных 
образцах представлен лишь единичными особями. T. arcula является хорошим инди-
катором недостаточного увлажнения субстрата и обитает на сухих кочках (Payne et 
al., 2008). Увеличение доли T. arcula произошло за счет снижения относительного 
обилия C. sacculus и в меньшей степени за счет A. flavum и A. jolli. Род Archerella яв-
ляется индикатором высокой увлажненности субстрата. Замещение гидрофильных 
видов ксерофильным T. arcula может указывать на краткосрочную, но интенсивную 
фазу пониженной увлажненности поверхности болота. 

Зона РА3 (187,5 – 382,5 см, 5500 – 2200 кал. л. н.). Обилие раковинок увеличи-
вается с общим доминированием видов C. sacculus, A. flavum и A. jolli. При этом отно-
сительное обилие последних двух видов достигает своего максимума в данном про-
филе. На протяжении зоны обилие A. flavum и A. jolli меняется однонаправлено, в то 
время как C. sacculus изменяется в противоположном направлении. Из второстепен-
ных видов в зоне стабильно присутствует H. papilio A. arenaria sphagnicola, H. 
sphagni. В целом, данная зона может быть охарактеризована как фаза достаточной 
увлажненности, на что указывает преобладание гидрофильных видов. 
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Рис. 2. Диаграмма видового состава сообществ раковинных амеб в торфяной залежи болота Старосельский мох (Тверская об-
ласть, Россия) и зонирование по результатам последовательного кластерного анализа. Показаны только наиболее обильные виды. 
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Среднее зна-
чение УБВ 
(см) ± стан-
дартное от-
клонение 

 
12,7 ± 3,2 см 
 
 
14,2 ± 5,4 см 
 
 
 
 
11,1 ± 6,4 см 
 
 

30,7 ± 2,1 см 
 
16,2 ± 4,1 см 
 

 
 
Рис. 3. Реконструкция 
уровня залегания болотных 
вод (УБВ) по данным о ви-
довой структуре сообществ 
раковинных амеб с исполь-
зованием калибровочной 
модели. Нулевые значения 
УБВ соответствуют залега-
нию болотных вод у по-
верхности, положительные 
значение указывают на глу-
бину от поверхности сфаг-
нума.  Черная линия – ре-
конструированные средние 
значение, серые линии – 
стандартные ошибки про-
гнозирования. Зонирование 
проведено по результатам 
последовательного кла-
стерного анализа видовой 
структуры сообществ рако-
винных амеб.  

 
Зона РА4 (82,5 – 187,5 см, 2200 – 1300 кал. л. н.) характеризуется усилением 

доминирования C. sacculus (среднее относительно обилие 64%) над видами из рода 
Archerella. Несмотря на то, что C. sacculus достаточно часто встречается в болотных 
экосистемах (Wailes et al., 1911), его экология остается не совсем ясной. В болотах 
Северной Америки предпочтения этого вида изменяются от гидрофильных (Amesbury 
et al., 2013; Charman, Warner, 1997) до ксерофильных (Charman, Warner, 1992). Иссле-
дование вдоль трансект увлажненности в эстонских болотах выявило наибольшее 
обилие этого вида в подповерхностных слоях кочки сфагнума (Avel-Niinemets et al., 
2011). О ксерофильном характере C. sacculus также свидетельствуют исследование 
ископаемых сообществ раковинных амеб в торфяной залежи болота в Республике Че-
хия, где этот вид преимущественно встречался в сообществах ксерофилов (Dudova et 
al. 2014). На основании данных о распределении этого вида в Восточной Европе и 
противонаправленном изменении его относительного обилия по отношению к гидро-
филам A. flavum и A. jolli в исследованной залежи, вероятнее всего, этот вид может 
быть отнесен к ксерофилам, что указывает на более низкую увлажненность поверхно-
сти болота на протяжении зоны РА4.  
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Зона РА5 (0 – 82,5 см, 1300 кал. л. н. – настоящее время) характеризуется 
снижением доминирования C. sacculus со значительным пиком обилия A. arenaria, 
маркирующим переход от зоны РА4. Наиболее обильным видом в этой зоне является 
Arcella rotundata, что указывает на высокую увлажненность (Charman, 1997). На это 
также указывает высокое обилие гидрофильных видов Nebela griseola, Difflugia 
brevicolla (Lamentowicz, Mitchell, 2005). Однако эти данные должны быть интерпре-
тированы с осторожность из-за особенностей вертикального распределения раковин-
ных амеб в толще сфагнума (Heal, 1962; Mieczan, 2010). В целом снижение обилия C. 
sacculus и увеличение доли гидрофильных видов указывают на прогрессирующее 
увеличение поверхностной обводненности болота на протяжении этой зоны. 

Полученные данные свидетельствуют о том, что болото Старосельский мох в 
ходе развития прошло через классическую смену гидрологических режимов от мел-
ководного озера с иловыми донными отложениями, через эвтрофное обводненное ни-
зинное болото к олиготрофному болоту. Анализ потерь при прокаливании показал 
(Payne et al., 2015), что содержание зольных элементов в торфе резко снижается от 
основания залежи до глубины 500 см (8100 кал. л. н.), где значения потерь при прока-
ливании соответствуют таковым олиготрофных болот. В отличие от этого основные 
изменения в составе растительных макроостатков наблюдались на 40 см выше (на 
глубине 460 см; 7200 кал. л. н.). Принимая во внимание, что корневая система этих 
растений вряд ли могла поглощать зольные элементы с глубины более чем 30 см, по-
добная задержка в ответной реакции растительных сообществ на снижение поступле-
ния зольных элементов в экосистему может быть вполне правдоподобной. Изменения 
в видовом составе сообществ раковинных амеб во время перехода от низинного боло-
та к олиготрофному были на удивление незначительными, особенно, принимая во 
внимание тот факт, что низинные и верховые болота характеризуются специфически-
ми сообществами раковинных амеб (Payne, 2011). Это может быть связано с широким 
распространением сфагновых мхов, уже на начальном этапе формирования болота. 
Основное изменение в сообществе раковинных амеб, которое может быть связанно с 
изменением трофического статуса болота, – это снижение доли вида T. lineare, кото-
рый характеризуется широким спектром экологических предпочтений и высоким 
обилием в низинных болотах. 

В целом данные результаты свидетельствуют о том, что переход низинного бо-
лота в верховое является значительно более медленным процессом, чем ответная ре-
акция растительных и микробных сообществ на снижение трофности экосистемы. 
Входящий поток зольных снижается в процессе формирования торфяной залежи, ко-
торая отделяет болото от богатых питательными веществами грунтовых вод. Тем не 
менее, в момент достижения минимального привноса зольных элементов в систему 
болото все еще характеризовалось эвтрофной растительностью, корневая система ко-
торой могла извлекать зольные элементы из более глубоких слоев залежи. В послед-
ствии смена эвтрофных растительных сообществ на олиготрофные с появлением дре-
весной растительности произошла достаточно скоротечно приблизительно около 7100 
кал. л. н. Подобные переходы от низового типа болот к верховому обычно связаны с 
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резким понижением обводненности, так как основным источником воды становятся 
атмосферные осадки. В структуре сообщества раковинных амеб это отражено появле-
нием N. militaris и других ксерофильных видов, указывающих на снижение обводнен-
ности, при сохранении доминирования гидрофильных видов (H. papilio, Archerella 
spp.) на протяжении всей зоны. 

Сопоставление данных ризоподного, ботанического и спорово-пыльцевого ана-
лизов позволяет выделить изменения в спектрах, которые могут быть связанны с 
климатической изменчивостью. В пыльцевых спектрах основные изменения указы-
вающие на климатические вариации отмечаются в период с 8200 – 5500 кал. л. н., ко-
гда увеличивается доля теплолюбивых широколиственных пород деревьев. Вероятно, 
снижение обводненности болота на данной стадии вызвано как внутренними факто-
рами развития экосистемы (переход от низового болота к верховому), так и внешними 
факторами (потепление климата). В результате этого наблюдается краткосрочное ис-
сушение поверхности болота, на что указывает преобладание ксерофильного вида T. 
arcula (зона РА2, 5800 – 5500 кал. л. н.). Данная фаза сменилась периодом повышен-
ной обводненности (РА3, 5500 – 2200 кал. л. н.). Это совпадает с увеличением доли 
гидрофильных сфагнумов секции Cuspidata, которые достигают максимального оби-
лия в период с 3000 по 1700 кал. л. н., когда в сообществе раковинных амеб преобла-
дает ксерофильный вид C. sacculus (РА4, 2200 – 1300 кал. л. н.). Спорово-пыльцевые 
спектры в этот период свидетельствуют о краткосрочном потеплении (Novenko et al. 
2009). Возможной причиной такого несовпадения может быть недостаточное пони-
мание экологии C. sacculus. 

Несмотря на ограниченное соответствие между климатическими характеристи-
ками, реконструированными по разным индикаторным группам, с большой уверенно-
стью можно выделить следующие этапы в формировании болотной экосистемы: 1) 
фаза низкой поверхностной влажности приблизительно 5800 – 5500 кал. л. н. (по дан-
ным видового состава сообществ раковинных амеб), начавшаяся около 7100 кал. л. н. 
и, вероятно, связанная с пониженным уровнем осадков; 2) последующее возвращение 
к повышенной поверхностной увлажненности; 3) понижение поверхностной увлаж-
ненности, вероятно, по причине снижения уровня осадков, начиная 2200 кал. л. н. 

 

ГЛАВА 5. ПАЛЕОЭКОЛОГИЯ БОЛОТНЫХ ЭКОСИСТЕМ НА ТЕРРИТОРИИ СО-
ВРЕМЕННОЙ ЗОНЫ ШИРОКОЛИСТВЕННЫХ ЛЕСОВ НА ПРИМЕРЕ БОЛОТА 

КЛЮКВА (ТУЛЬСКАЯ ОБЛАСТЬ) 
В результате ризоподного анализа обнаружено 35 видов. Наиболее обильными 

являлись A. flavum (47.7% от общего количества учтенных раковинных амеб), H. 
sylvatica (12.8%), A. arenaria (5.4%). Эти виды также имели высокую встречаемость и 
были обнаружены как минимум в половине из всех образцов. На основе анализа ви-
довой структуры сообществ раковинных амеб в торфяной залежи можно выделить 
три основные зоны (Рис. 4). Результаты количественной реконструкции УБВ пред-
ставлены на Рис. 5. 
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Зона РА1 (220-265 см, 9300 – 7800 кал. л. н.) В данной зоне преобладают гид-
рофильные сфагнобионты A. flavum, H. papilio, Hyalosphenia elegans. В этой зоне суб-
доминантами являются ксерофильный сфагнобионт A. muscorum и эврибионтный вид 
Centropyxis minuta, численность которого в отдельных образцах достигала 20%. В 
нижних горизонтах (до глубины 225 см) отмечены виды E. laevis и Euglypha 
tuberculata, которые в вышележащих слоях данной зоны практически не встречались.  

Зона РА2 (90-220 см, 7800 – 3800 кал. л. н.) В данной зоне преобладают сфаг-
нобионты ксерофилы H. sylvatica. На всем продолжении зоны в меньших количествах 
также присутствуют ксерофилы C. dubium, N. militaris, E. laevis. В отдельных образ-
цах представлен эврибионт C minuta (до 43%). На начальном этапе данной зоны (до 
глубины 200 см), который можно характеризовать как переходный, отмечается появ-
ление нескольких ксерофильных и эврибионтных видов. На глубине 170 – 195 см 
гидрофильные виды, доминировавшие ранее, полностью исчезают, однако затем гид-
рофильные сфагнобионты A. flavum, H. papilio вновь появляются в небольших коли-
чествах и встречаются до глубины 150 см. Исчезновение этих видов компенсируется 
пиком численности C. minuta и некоторых ксерофилов. Практически на всем протя-
жении второй зоны присутствует гидрофильный вид H. sphagni. В верхней части дан-
ной зоны (с глубины 130 см) увеличивается доля ксерофильного вида Heleopera rosea, 
который достигает максимального обилия 42% на глубине 106 см. Данный вид обна-
ружен только в этой подзоне. 

Зона РА3 (90–0 см, 3800 кал. л. н. – настоящее время) Сохраняется преобла-
дание ксерофильного вида H. sylvatica со сменой субдоминантов в сообществе. На 
смену A. arenaria и A. arenaria compressa приходят E. laevis и Arcella catinus. На 
начальной стадии этой зоны (70–90 см) E. laevis и Nebela bohemica преобладают в со-
обществе при незначительной доле H. sylvatica. В верхней части (начиная с глубины 
50 см) отмечается повышение доли гидрофильных видов A. flavum и Centropyxis 
orbicularis. 

Развитие болотной экосистемы в изучаемом карстово-суффозионном пониже-
нии началось 9300 кал. л. н. с формирования травянистых сообществ с участием сос-
ны и березы (Новенко и др. 2014, Novenko et al. 2015). Присутствие остатков влаго-
любивых эвтрофных растений, как сосудистых, так и мохообразных, свидетельствует 
о значительном обводнении и интенсивном поверхностном стоке. Результаты ризо-
подного анализа указывают на произрастание сфагновых мхов в обводненных усло-
виях, о чем свидетельствует присутствие гидрофильного сфагнобионтного вида 
A. flavum. Однако наличие ксерофильных видов раковинных амеб (A. muscorum) мо-
жет свидетельствовать о краткосрочной, возможно сезонной, изменчивости гидроло-
гического режима. Эта изменчивость может быть вызвана значительным обводнени-
ем депрессии в весенне-осенний период и иссушением в условиях летнего дефицита 
осадков. Начальный период формирования болотной экосистеме происходил в начала 
атлантического периода голоцена, когда климатические условия были близки к со-
временным или чуть прохладнее (Палеоклиматы и палеоландшафты…, 2009). 
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Рис. 4. Диаграмма видового состава сообществ раковинных амеб в торфяной залежи болота Клюква (Тульская область, Россия) и 
зонирование по результатам последовательного кластерного анализа. Показаны только наиболее обильные виды. 



 

 

 

Среднее зна-
чение УБВ 
(см) ± стан-
дартное от-
клонение 

 
 
 
15,4 ± 4,8 см 
 
 
 
 
 
10,4 ±3,9 см 
 
 
 
 
 
2,6 ± 2,0 см 
 

 
 
Рис. 5. Реконструкция уров-
ня залегания болотных вод 
(УБВ, см) по данным о видо-
вой структуре сообществ ра-
ковинных амеб с использо-
ванием калибровочной мо-
дели. Нулевые значения УБВ 
соответствуют залеганию 
болотных вод у поверхности, 
положительные значение 
указывают на глубину от по-
верхности сфагнума. Черная 
линия – реконструированные 
средние значение, серые ли-
нии – стандартные ошибки 
прогнозирования. Зонирова-
ние проведено по результа-
там последовательного кла-
стерного анализа видовой 
структуры сообществ рако-
винных амеб. 

 
Значительные изменения, как в локальной, так и в региональной растительно-

сти фиксируются начиная с возраста 7800 кал. л. н., что соответствует ранней фазе 
атлантического периода голоцена (Хотинский, 1977). В локальной растительности 
болота постепенно возрастала доля сфагновых и гипновых мхов, появилась пушица 
(Новенко и др., 2014). В сообществе раковинных амеб также отмечаются изменения, 
связанные с появлением ксерофильных и эврибионтных видов. Это совпадает с нача-
лом формирования травяно-сфагнового переходного торфа и может свидетельство-
вать о снижении участия в растительном покрове гигрофильных эвтрофных сфагно-
вых мхов. Региональная растительность была представлена широколиственными ле-
сами (Novenko et al., 2015). 

В течение позднеатлантической фазы (с 7500 по 5200 кал. л. н.) в рассматрива-
емой котловине существовало мезотрофное болото и формировались переходные ви-
ды торфа (Новенко и др., 2014). Согласно ризоподному анализу, в данный период со-
храняется ксероморфный характер сообществ раковинных амеб, при незначительной 
доле гидрофильных видов. По-видимому, обводнение болота уменьшилось, что под-
тверждается резким снижением доли гипновых мхов и появлением эвтрофных, но 



 

 

устойчивых к иссушению сфагнумов секции Palustre (Novenko et al., 2015). Изменения 
локальной растительности, свойств торфяной залежи и растительного покрова окру-
жающей территории указывают на существенное потепление и, возможно, некоторое 
иссушение климата, за счет сокращения осадков в летний период. 

Около 4 – 5 тыс. кал. л. н. произошли изменения, связанные с антропогенными 
нарушениями растительного покрова (Новенко и др., 2014). В спектрах появилась 
пыльца культурных злаков (до 3.5%), василька синего (сегетального сорняка), а также 
подорожника и щавеля – видов-индикаторов присутствия человека и нарушения 
растительного покрова (Khotinsky, 1993). О нарушении почвенного покрова и 
усилении эрозионных процессов свидетельствует увеличение на 20% минеральной 
фракции в торфе (Novenko et al., 2015). В данный период сообщество раковинных 
амеб сохраняет ксероморфный характер. Показательным является появление вида H. 
rosea, который ни до, ни после не встречался в изучаемом болоте. Характерной 
особенностью данного вида является яркая винно-красная окраска раковинки, однако 
экологическое значение данного признака, как и экология вида в целом, остаются 
мало изученными. Вероятно, появление этого вида связано с увеличением 
концентрации минеральных частиц необходимых для построения раковинки в 
результате усиления эрозионных процессов. 

В субатлантическом периоде голоцена (начиная с 2900 кал. л. н.) в сообществе 
раковинных амеб сохраняется преобладание ксерофильных сфагнобионтных видов, 
указывающих на достаточно бедное водно-минеральное питание. Об этом также сви-
детельствует уменьшение доли древесных пород, усиление роли сфагновых мхов и 
Eriophorum vaginatum (Novenko et al., 2015). Начиная с 2000 кал. л. н., появляются 
гидрофильные виды раковинных амеб, как сфагнобионты, так и эврибионты. Прини-
мая во внимание сохранившееся преобладание ксерофильных видов тестацей, подоб-
ные изменения могут свидетельствовать о мозаичном произрастание сфагнумов с 
различными предпочтениями по отношению к обводненности. Вероятно, в процессе 
развития болота происходило разрастание тех или иных видов сфагновых мхов, что 
могло являться причиной соответствующих изменений в структуре сообществ рако-
винных амеб. В целом, период 2900 – 1500 кал. л. н. характеризовался более влажным 
и прохладным климатом, о чем свидетельствует сокращение содержания широко-
лиственных пород в пыльцевых спектрах (Новенко и др., 2014). 

Результаты исследования показали, что наиболее существенные изменения 
произошли около 8100, 5000 и 2500 кал. л. н. и соответствовали основным рубежам 
истории природной среды и климата в голоцене. В среднем и позднем голоцене раз-
витие болота происходило в направлении олиготрофизации, однако, как растительные 
сообщества, так и микроорганизмы чутко реагировали на появление древнего челове-
ка на окружающей территории. Нарушения почвенно-растительного покрова, вызван-
ные антропогенным фактором, привели к увеличению трофности стекающих поверх-
ностных вод и изменению минерального питания в результате эрозии почв. 



 

 

ВЫВОДЫ 
 

1. Исследование современных образцов сфагнума выявило богатую фауну 
раковинных амеб, насчитывающую 76 таксонов. Видовая структура современных 
сфагнобионтных сообществ раковинных амеб на исследованной территории в значи-
тельной степени определяется уровнем залегания болотных вод (УБВ). Гидрофиль-
ными (оптимум УБВ < 10 см) видами являются Difflugia petricola, Heleopera sphagni, 
Archerella flavum, Cyclopyxis arcelloides, Hyalosphenia papilio, Heleopera sylvatica. К 
ксерофильным видам (оптимум УБВ > 20 см) относятся Bullinularia indica, Trigono-
pyxis arcula, Euglypha strigosa glabra, Trinema lineare, Corythion dubium. 

2. Наиболее оптимальной моделью, описывающей взаимоотношения между 
видовой структурой сообщества раковинных амеб и УБВ, является модель, построен-
ная методом взвешенного осреднения, предполагающая одновершинные отклики ви-
дов. Характеристики модели (точностью предсказания RMSEP в диапазоне от 5,6 до 
6,0 см, коэффициент корреляции R2 = 0,73) позволяют использовать ее для рекон-
струкции гидрологического режима по данным видовой структуры ископаемых со-
обществ раковинных амеб.  

3. Раковинные амебы формируют обильные и разнообразные ископаемые 
сообщества в голоценовых торфяных залежах болотных экосистем на территории 
лесной зоны Восточно-Европейской равнины. В торфяной залежи Старосельского бо-
лота обнаружено 53 вида раковинных амеб, а в залежи болота Клюква – 35 видов.  

4. Реконструкция гидрологического режима с использованием раковинных 
амеб свидетельствует о том, что изученные болотные экосистемы в ходе своего раз-
вития проходили классическую последовательность (смену): затопленная депрессия 
(водоем) – низинное болото – переходное болото – верховое болото. Отмечаются 
кратковременные вариации гидрологического режима, которые могут быть связаны с 
климатической изменчивостью, либо с влиянием человека.  

5. В процессе олиготрофизации болотных экосистем, т.е. при переходе от 
низового болота к переходному, раковинные амебы и растительные сообщества реа-
гируют с задержкой на снижение поступления зольных веществ, что, вероятно, связа-
но со способностью корневой системы растений извлекать минеральные вещества из 
нижележащих горизонтов. 
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