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Первое издание Protozoology выш
ло на немецком языке 10 лет назад и 
имело большой успех. С тех пор авто
ры часто слышали пожелания от сту
дентов и преподавателей за пределами 
Германии опубликовать эту книгу на 
английском языке, чтобы ее можно 
было использовать в курсах протозоо
логии во всем мире. 

Цель книги — дать базовые знания 
о биологии простейших и познакомить 
студентов с поразительным миром этих 
потрясающих существ. Со времени пер
вой публикации книги в 1985 году про
изошли огромные сдвиги в биологиче
ских исследованиях, особенно в клеточ
ной и молекулярной биологии, а также 
филогении и экологии. Эти новые зна
ния учтены во втором издании. Особен
но сильно обновились наши трактовки 

филогении и систематики. Возможно, 
впервые мы предлагаем в учебнике со
вершенно отличный от общепринятого, 
но вполне приемлемый подход к фило
гении эукариотных организмов. Мы 
сознаем, что некоторые наши коллеги 
будут резко возражать против этих но
вых идей, но мы также абсолютно уве
рены, что другие согласятся с нами. 
Более того, они смогут использовать их 
как основу для дальнейших умозаклю
чений. В то же время мы осознаем, что 
еще далеки от полного понимания фи
логении простейших и эукариот в це
лом. 

Мы также попытались представить 
современный синтез самых разных 
«срезов» биологии простейших и по
этому существенно дополнили учебник 
новыми иллюстрациями. 

Берлин, сентябрь 1995 

Клаус Хаусман 
Норберт Хюльсман 
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После выхода в свет второго изда
ния учебника Protozoologie, впервые 
опубликованного на немецком языке в 
1985 году, мы опять столкнулись с по
желаниями студентов, преподавателей и 
коллег всего мира расширить его раз
дел, посвященный систематике и фило
гении. В связи с накоплением в послед
нее время множества новых данных по 
филогении эукариот мы включили в 
учебник все одноклеточные организмы, 
которые обычно не упоминаются при 
описании гетеротрофных простейших, 
например одноклеточные водоросли и 
низшие грибы. Поэтому нам пришлось 
изменить прежнее название учебника 
Protozoology на Protistology, что кажет
ся вполне логичным. Мы используем 
термин «протесты» не в понимании Эр
нста Геккеля, включавшего в них и бак
терии, которые в то время еще не рас
сматривались как прокариоты, а счита
ем, что протесты включают всех одно
клеточных эукариот, вне зависимости 
от того гетеротрофы они (простейшие), 
фототрофы (водоросли) или сапрофиты 
(грибы), реализующие одноклеточный 
стиль жизни. 

Основательное расширение охвата 
материала за счет систематической ча
сти привело не только к увеличению 
текстовой части и, как следствие, иллю
стративного материала, но и к карди
нальному пересмотру представления о 
дисциплине протозоологии как части 
классической зоологии. Карл Готфрид 
Грель (Karl Gottfried Grell) из Тюбинге
на писал в предисловии к первому из
данию своего известного учебника по 

протозоологии в 1956 году: «Протозоо
логия не является особой наукой; это 
компиляция знаний об особой группе 
животных — простейших». Такое вос
приятие протозоологии уходит в про
шлое, что со временем становится все 
более и более очевидным. В будущем 
протозоологи. или протистологи, станут 
экспертами во многих очень разных 
областях биологии. Этих специалистов 
объединяет круг объектов — протесты. 

Мы еще раз благодарим всех коллег, 
предоставивших свои светооптические 
и электронно-микроскопические фото
графии, а также диаграммы, что сдела
ло возможным выход этой книги в свет. 
Источник иллюстрации указан в подпи
си к ней. 

Среди множества людей, участво
вавших в создании книги, некоторых 
следует отметить особо. Во-первых, 
искренне благодарим за сотрудничество 
Ганса Махемера (Hans Machemer), ра
нее работавшего в университете Боху-
ма (Bochum), а сейчас проживающего 
на заслуженном отдыхе в Hallenberg, 
Sauerland, Марию Мулиш (Maria Mu-
lisch) из университета Киля и Гюнтера 
Штайнбрюка (Gunter Steinbruck) из уни
верситета Тюбингена. Они написали 
главы: «Ядро и половое размножение» 
(ММ), «Морфогенез и размножение» 
(ММ), «Молекулярная биология» (ГШ) 
и «Поведение протистов» (ГМ). 

Кроме того, мы благодарим Фреде
рика Бартлета (Frederic Bartlett), кото
рый помог нам сделать наш английский 
«читабельным» и вразумительным. Мы 
просто обязаны поблагодарить Петера 
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Адама (Peter Adam) — ответственного 
за научные иллюстрации в нашем ин
ституте, — взявшего на себя кропотли
вый труд по подготовке многочислен
ных рисунков и схем, обновленных к 
третьему изданию книги. Юлия Тосун 
(Н. Tosun) (Берлин) выполнила боль
шую часть работы, которую сделала с 
особым турецким шармом, по оцифров
ке иллюстраций и подготовке их окон
чательного варианта. Большую помощь 
оказала Стефания Кортфляйш (Stefanie 
Kortfleisch) из Берлина в подготовке и 
комплектации иллюстраций, так же как 
и специалист нашей группы Маркус 
Шобер (Marcus Schober). Он также был 
незаменим, когда наши компьютеры 

решали жить собственной жизнью; ему 
всегда удавалось вернуть их на путь 
истинный. 

Первое и второе издание было опуб
ликовано издательством Georg Thieme 
Verlag Stuttgart. Мы также хотели бы 
поблагодарить Эрхарда Нагеле (Erhard 
Nagele) из Schweizerbart'sche Verlags-
buchhandlung в Штутгарте, который 
рискнул опубликовать третье издание 
нашей книги. И, как водится, в конце 
(но не в последнюю очередь) мы бла
годарим наши семьи, которым долгое 
время пришлось обходиться без наше
го внимания, отданного ненаглядным 
протистам в течение всего периода под
готовки этого нового издания. 

Берлин, август 2003 

Клаус Хаусман 
Норберт Хюльсман 
Рената Радек 
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Предисловие к русскому переводу 

Первое издание книги Клауса Хаус-
мана «Простейшие» перевел с немецко
го в 1988 году И.Б. Райков. Второе, 
сильно обновленное издание этой кни
ги опубликовано в 1996 году на англий
ском языке и стало доступно многим 
студентам и преподавателям. И вот, спу
стя короткое время (в 2003) появилось 
третье издание также на английском 
языке. Оно уже называется «Protisto-
logy», и в нем охвачены не только про
стейшие, но также водоросли и низшие 
грибы. 

Существуют две причины, по кото
рым мы взялись за перевод книги на 
русский язык. Первая и главная — в 
России до сих пор нет достаточного 
количества учебников по протистоло
гии. Английский вариант, в принципе, 
могут читать многие наши студенты, но 
он практически недоступен, поскольку 
его просто трудно приобрести; лишь 
несколько экземпляров имеется у пре
подавателей. 

Вторая причина — великолепные 
иллюстрации книги, и их много. Авто
ры собирали рисунки и схемы длитель
ное время и с большой любовью. Мно
гие из иллюстраций оригинальны. Мож
но смело сказать, что здесь собраны наи
более показательные и качественные 
фотографии. В этом отношении трудно 
создать альтернативный вариант. 

К сожалению, уровень текста не 
везде столь же высок. В этой связи мы 
должны признаться, что отредактирова
ли неясные места, а в необходимых слу
чаях дали сноски. Главной задачей при 
работе с текстом стало не строгое соот
ветствие оригиналу, а стремление сде
лать его понятным и доступным для ос
новного нашего читателя — студента. 

Мы расширили список литературы, 
добавив в него русскоязычные учебные 
пособия и монографии по протестам, в 
том числе и вышедшие после 2003 года. 

С некоторым усилием мы отказа
лись от перевода словаря. Во-первых, 
многие термины не используются в оте
чественной литературе, во-вторых, оп
ределения практически всех терминов 
приведены в тексте, в-третьих, объясне
ние почти любого термина сейчас мож
но легко найти в Интернете. 

Мы глубоко признательны всем спе
циалистам, чьими разъяснениями и 
комментариями мы воспользовались 
при подготовке перевода: А.А. Добро
вольскому, К. Hausmarm, А.Э. Вишняко
ву, А.И. Грановичу, А.В. Гудкову, 
В.В. Златогурскому, Н.А. Михайловой, 
Е.В. Сабанеевой, А.В. Смирнову, 
Г.Г. Паскеровой и СИ. Фокину. 

Будем благодарны за комментарии и 
замечания (sakarpov4@gmail.com, 
s_korsun@ocean.ru). 

С.А. Карпов 
С.А. Корсун 
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Часть I. Введение и общие 
сведения о протистах 
Терминология и история систематики 

Эта книга об организмах, которых 
обычно называют простейшими или 
протистами. Начнем изложение с ис
ключительно сложного вопроса: что 
такое протесты. Если последующие гла
вы книги содержат информацию о кон
кретных группах протистов, то здесь 
мы обращается к фундаментальной — 
многогранной и противоречивой — 
проблеме: как определить всю группу в 
целом. Трудности частично сопряжены 
с быстрым накоплением знаний об этих 
организмах, но в основном обусловле
ны относительно недавним отказом от 
концепции, согласно которой протесты 
(или простейшие) представляют собой 
монофилетический таксон. Протистов 
следует считать парафилетической (или 
даже полифилетической

1
) совокупнос

тью мелких, преимущественно микро
скопических организмов, которые не 
образуют единой, естественной группы. 

В течение всех трех веков исследо
ваний протистов определения этой груп
пы были, как правило, противоречивы. 
В 1818 году немецкий зоолог и палеон
толог Гольдфусс (Georg August Goldfuss, 
1782-1848) ввел термин Protozoa. Почти 
все, что было в то время доподлинно 
известно о простейших, — это этимо
логия самого термина: греческий пре

фикс прото- (первый) и греческий суф
фикс -зоа (живые существа, животные). 
Этот термин сходен с их немецким на
званием — Ur-Thiere. Сейчас мы знаем, 
что протесты не были первыми живы
ми существами на Земле: роль перво
проходцев принадлежит одноклеточным 
с прокариотной организацией, возмож
но, гетеротрофным бактериям. 

Термин «зоон» изменял свое смыс
ловое наполнение по мере становления 
представлений о протистах. Корень 
«zoon» входит в названия таких дисцип
лин, как зоология, зоогеография и зоо-
физиология; и его проникновение в тер
мин Protozoa сразу породило представ
ление, что простейшие — это исключи
тельно животные организмы, которые 
должны быть четко отделены от зеле
ных, похожих на растения протофитов 
(Ernst Haeckel, 1866). Это разделение 
стало традицией и порой отстаивалось 
с фанатичным упорством. Однако де
ление анималькулей («зверушек») на 
похожие-на-растения фототрофные и 
похожие-на-животных гетеротрофные 
организмы в последнее время сталкива
ется с трудностями. Это становится оче
видным, когда такие монофилетические 
таксоны, как эвглениды или динофла-
геллаты, позиционируются в зависимо-

1
 Полифилия протистов предполагает их происхождение от разных групп прокариот, что край

не маловероятно. Во всяком случае, эта тема не разработана в современной литературе. — Прим. 

пер. 
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сти от наличия или отсутствия пластид, 
т.е. как растительные или животные 
существа в рамках соответствующей 
зоологической или ботанической систе
мы. В середине прошлого века это при
вело к попыткам сформировать прин
ципиально новую систему, которая бо
лее четко и формально более правиль
но отразила бы положение низших 
эукариот на филогенетическом древе 
вне зависимости от зоологических или 
ботанических традиций. 

Часто используемое определение 
протистов как одноклеточных эукариот, 
или просто одноклеточных, позволяет 
избежать таких проблем, но и оно не
адекватно. Конечно, большинство про
тистов имеют тело, состоящее из одной 
клетки, но далеко не все сохраняют 
свой одноклеточный статус постоянно. 
Например, известны случаи, когда боль
шее или меньшее количество особей 
одного вида либо временно объединя
ются для добычи пищи и пищеварения 
(например, солнечники), либо формиру
ют более устойчивые синцитии (напри
мер, вампиреллиды). В других случаях 
дочерние клетки не расходятся после 
кариокинеза, во всяком случае, обособ
ляются не полностью; они формируют 
колонии, как представители Volvocida, 
или в процессе роста образуют много
ядерные плазмодии, как у Myxogastrea. 
Кроме того, существуют подозрительно 
сложно устроенные многоклеточные 
протисты со специализированными 
клетками (Myxozoa), но в настоящее 
время уже показана их принадлежность 
к Metazoa. 

Трудности с определением понятия 
Protista возникают, однако, не в резуль
тате этимологических ограничений, а 

ввиду того, что их известное ныне фан
тастическое разнообразие обязательно 
должно быть отражено в термине. 
В противоположность научным описа
ниям видов, родов и семейств, катего
рии ранга выше семейства (соответ
ственно и термины Protozoa и Protista) 
не регламентируются правилами номен
клатуры. Они используются для описа
ния самых крупных таксонов, состав 
которых часто неизвестен, так же как не 
указаны автор и год описания. Поэтому, 
как и в других дисциплинах, полезно 
дать исторический обзор основных тер
минов и концепций протистологии. 

Наиболее важные термины пред
ставлены далее в хронологическом по
рядке. Они дают информацию о крите
риях разграничительной черты между 
протистами и другими организмами. 

Зверушки — Animalcula (Антон 
Левенгук — Antoni van Leeuwenhoek, 
1676): термин является уменьшитель
ным от Animalia, т.е. животные, или зве
ри, и был введен для обозначения вод
ных насекомых и мелких животных 
Этот собирательный термин охватыва
ет все микроскопические существа, ко 
торые можно обнаружить в лужах, ис 
точниках, озерах, реках и т.д., а таюю 
в «жидкостях тела» высших животных 
Даже сперматозоиды включались в эг 
категорию. 

Монады (Готфрид Лейбниц -
Gottfried Wilhelm Leibniz, 1714): терми 
пришел из математических и философ 
ских теорий греческих и римских клас 
сиков и стал популярен после первы 
наблюдений с помощью микроскоп; 
Первоначально используемый в мет; 
физическом смысле, термин служил до 
обозначения мельчайших, неделимых 
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вечных единиц, из которых, как тогда 
полагали, образованы все существа. 
Поскольку монады (по Лейбницу, про
исходящие от союза души и материи) 
удалось увидеть в реальности, напри
мер, сперматозоиды или жгутиконос
цев, натуралисты использовали термин 
для названий таксонов жгутиконосцев: 
Monas O.F. Miiller, 1786; Cryptomonada 
Ehrenberg, 1838; Chrysomonadida Engler, 
1898; Diplomonadida Wenyon, 1926; Tri-
chomonadida Kirby, 1947; Proteromona-
dida Grasse, 1952; Prasinomonadea Chris-
tensen, 1962. В настоящее время жгути
ковая стадия в жизненном цикле неко
торых групп водорослей и жгутиковая 
организация клетки в целом обознача
ются как монадная. 

Инфузории, или наливочные жи
вотные — Infusoria, или Animalcula 
Infusoria (Мартин Ледемюллер — Mar
tin Frobenius Ledermviller, между 1760 и 
1763): зверушки настоя сена, или нали
вочные животные (Aufgufitierchen). Пер
воначально к этой категории были при
числены все организмы, способные 
формировать устойчивые к высыханию 
стадии (в том числе коловратки) и ожи
вающие, если налить воды в сено, со
держащее такие покоящиеся стадии. 
Жан Батист Ламарк (Jean Baptiste de 
Lamark, 1744—1829) ввел зоологический 
таксон Infusoria в одном ряду с таксо
нами других беспозвоночных. Начиная 
с признания клеточной теории в XIX 
веке и вплоть до середины XX века (и 
даже еще позднее в русскоязычной ли
тературе), термин использовали исклю
чительно как синоним цилиат. 

Urthiere (лат.) (Лоренц фон Окен — 
Lorenz von Oken, 1805): этот немецкий 
термин служил синонимом Infusoria, а 

также для отграничения одноклеточных 
организмов от высших растений и жи
вотных. В филологическом смысле он 
является основой термина «простей
шие» (нем. = Urtiere), но само название 
никогда не использовали в качестве 
имени таксона. 

Простейшие — Protozoa (Георг Ав
густ Гольдфус — Georg August GoldfuB, 
1818): простейшие включают помимо 
Infusoria Ледемюллера также некоторых 
книдарий, губок и мшанок. Термин 
«простейшие» редко использовали до 
1845 года, пока Карл фон Зибольд (Carl 
Theodor von Siebold) не сформулировал 
его определение: простейшие — это жи
вотные, которые уменьшены до уровня 
единственной клетки. Так клеточная 
теория вошла в новую ветвь биологиче
ской систематики. 

Микроскопические животные — 
Animalia Microscopica (Жан Батист 
Бори де Сент-Винсент — Jean Baptiste 
Bory de Saint-Vincent, 1826): синоним 
Animalcula Infusoria. Однако для похо
жей на колокольчик вортицеллы (Vorti-
cella) и ее родственников было создано 
новое царство (regne psychodiaire). 

Оозоа — Eithiere, или Oozoa (Карл 
Густав Карус — Carl Gustav Carus, 
1832): синоним Animalcula Infusoria Ле
демюллера и простейших Гольдфуса. 
Этот термин не содержал того особого 
смысла, который можно было бы пред
положить из названия: оозоа как орга
низмы, сохранившие черты простейших 
на начальных стадиях развития, этакие 
вечные одноклеточные зародыши. 

Archaezoa (Максимилиан Перти — 
Maximilian Perty, 1852): это этимологи
чески замечательное выражение, обо
значающее примитивные существа, 
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первоначально использовалось как си
ноним Protozoa. Такое значение терми
на не сохранилось. В настоящее время 
(в написании Archezoa) он обозначает 
примитивных гетеротрофных эукариот 
без митохондрий. 

Microzoaires (Эмиль де Фромен-
тель — Emile de Fromentel, 1874): этот 
термин был использован исключитель
но для микроскопических одноклеточ
ных существ и не применяется в насто
ящее время. 

В противовес этой более или менее 
зоологически ориентированной тер
минологии (несмотря на то что Петер 
Симон Паллас (Peter Simon Pallas — 
1741-1811) и Феликс Дюжарден (Felix 
Dujardin — 1801-1860) пошли на ком
промисс, введя новые названия таксо
нов Zoophyta и Zoophytes Infusories со
ответственно) в середине XIX века воз
никли новые термины, которые появи
лись из многоцарственных концепций, 
основанных на генеалогических прин
ципах. На первом этапе Рудольф Лей-
карт (Rudolf Leukart — 1822-1898) ис
ключил одноклеточные организмы из 
царства животных (1848). 

Acrita (Ричард Оуэн — Richard 
Owen, 1861): царство так называемых 
недифференцированных особей, кото
рое содержит не только протистов, но 
и некоторых мелких многоклеточных. 
Оно было сформировано наряду с уже 
существующими зоологическим цар
ством (Animalia) и ботаническим цар
ством (Vegetabilia). В настоящее время 
этот термин не используется. 

Протоктисты — Protoctista (Джон 
Хогг — John Hogg, 1861): протоктисты 

(греч. первые существа) были выделе
ны в самостоятельное царство наряду 
с царствами животных, растений и сли-
зей

1
. В настоящее время термин исполь

зуется в связи с пятицарственной сис
темой Роберта Уиттекера (Robert 
Н. Whittaker, 1959). Считается, что че
тыре царства эукариот: Растения, Жи
вотные, Грибы и Протоктисты — весь
ма изолированы от царства Прокарио
ты, или Монеры (Prokaryota = Monera). 
Определение термина очень точное, но 
негативное: протоктисты — это микро
скопические и макроскопические эука-
риоты, которые остаются после исклю
чения 1) всех животных, развивающих
ся из бластулы, 2) всех растений, кото
рые имеют эмбриональные стадии в 
жизненном цикле, и 3) всех высших 
грибов, не имеющих жгутиковой ста
дии в жизненных циклах (Margulis et al., 
1990). Таким образом, Protoctista вклю
чают не только простейших, но и Phaeo-
phyta, Chytridiomycota, Oomycetes, Rho-
dophyta и другие таксоны. 

Протисты — Protista (Эрнст Гек-
кель — Ernst Haeckel, 1866): судя по 
данным самим Геккелем различным 
определениям, к таксону Protista отне
сены многие одноклеточные организ
мы, но не только эукариоты. Из проти
стов были исключены все очевидные 
растения (в том числе одноклеточные 
зеленые водоросли, такие как Closteri-
ит) и явные животные — Metazoa и 
цилиаты. Тогда объем таксона четко 
задается уравнением: протофиты + про
стейшие = протисты. С современных 
позиций протисты — это эукариотные 
организмы с одноклеточной организа-

1
 К слизям, или слизевикам, относят миксомицетов и акразиевых. — Прим. пер. 



Терминология и история систематики 11 

цией. Таким образом, к протестам от
носят и классических простейших, и 
одноклеточных фототрофов (таких как 
диатомовые), и низшие грибы. 

Как видно из этого списка терминов 
и их кратких характеристик, биологиче
ские концепции и их интерпретации 
включены даже в номенклатуру. Из всех 
перечисленных терминов только четы
ре встречаются в современной литера
туре: Protozoa, Archezoa, Protoctista и 
Protista

1
. 

Мы предпочитаем использовать 
как термин «протисты», так и термин 

«простейшие»: первый при рассмотре
нии систематических или таксоно
мических вопросов, второй — когда 
речь идет об облигатно гетеротрофных 
организмах. Вопрос приоритета здесь 
не так важен; основная причина в 
том, что другие термины не лучше. 
Следует подчеркнуть, что ни один из 
этих двух терминов не обозначает мо-
нофилетическую или голофилетиче-
скую группу организмов. В будущем 
ситуация, по-видимому, не изменится, 
т.к. ни простейшие, ни протисты не 
представляют эволюционную ветвь в 
филогенетическом смысле. 

1
 Пятый термин «инфузории» используется в русскоязычной литературе. — Прим. ред. 
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Исторический обзор 
протистологических исследований 

Поскольку протисты — это организ
мы преимущественно микроскопичес
ких размеров, они были открыты толь
ко после изобретения соответствующих 
увеличительных приборов. Тем не ме
нее, многолинзовые микроскопы (вклю
чающие окуляр и объектив) появились 
задолго до того, как были открыты од
ноклеточные организмы. Один из таких 
микроскопов был построен датскими 
оптиками Гансом и Захариасом Янсена-
ми (Hans & Zacharias Janssen) около 
1590 года. Поначалу такие микроскопы 
не воспринимались как научные инст
рументы, а служили развлечением для 
высшего света. Лишь спустя 80 лет на
ступило время научной протозоологии. 

Первооткрывателем одноклеточных 
организмов, а значит, и отцом протозоо
логии был голландец Антон Левенгук 
(рис. 1, 2а). В качестве хобби он соби
рал однолинзовые микроскопы собст
венной конструкции

1
. Левенгук собст

венноручно вырезал и шлифовал лин
зы, дававшие большие увеличения, и 
вставлял их в специальные оправы 
(рис. 2а). В то время ходили слухи, что 
Левенгук простроил порядка 400 микро
скопов и не расстался ни с одним их них. 

После обучения торговому делу в 
Амстердаме он вернулся в родной го
род Делфт (Delft), где работал продав

цом текстиля и был избран в городской 
совет. Он не был профессиональным 
биологом, который занимается исследо
ваниями потому, что получил соответ
ствующее образование или занимает 
определенную должность. Исследова
ния были для него хобби, которому он 
отдавался со всей энергией неудовлет
воренного любопытства. Этот безус
ловно незаурядный человек изложил 
свои открытия в более чем 100 посла
ниях Лондонскому Королевскому обще
ству. Формально считается, что Левен
гук начал свои наблюдения в 1676 году. 
Он был первым, кто увидел, зарисовал 
и описал простейших (преимуществен
но цилиат), называя эти маленькие со
здания animalcula. Двумя годами позже, 
в 1678 году, его открытия подтвердил 
известный голландский физик Кристи
ан Гюйгенс (Christian Huygens, 1629-
1695). Это независимое свидетельство 
всколыхнуло интерес естествоиспыта
телей. 

И Левенгук, и Гюйгенс полагали, 
что протисты, которых они наблюдали 
в стоячих водах или настоях сена, по
являлись из так называемых воздушных 
семян, или зародышей. Вопрос о том, 
откуда возникают эти существа, оста
вался предметом оживленных дискус
сий вплоть до середины XIX века. 

1
 Английский термин «simple microscope» означает однолинзовый микроскоп и на русский язык 

переводится как «лупа»; a «compound microscope» означает двух- или многолинзовый микро

скоп и переводится как просто «микроскоп». Оптические системы Левенгука в русской литера

туре традиционно называются микроскопами, но включали только одну линзу и, значит, фор

мально представляли собой лупы. — Прим. ред. 



Следующая важная дата в протозоо- (Louis Joblot) опубликовал книгу о при-
логии и микроскопии — 1718 год, ког- менении микроскопа. В дополнение к 
да французский ученый Луи Жобло описаниям различных типов микроско-
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пов, Жобло проиллюстрировал целый 
ряд протистов. Он привел одни из пер
вых описаний субклеточных структур. 
В том числе, довольно детально были 
описаны ядра, сократительные вакуоли, 
цилиатура и даже кишечник у инфузо
рий. Естественно, он не мог объяснить 
назначение этих структур. Над чем он 
серьезно размышлял, так это над воп
росом, как возникают зверушки в его 
настоях. Жобло полагал, что внутри у 
них есть яйца, которые проходят в сво
ем развитии стадии эмбриона, плода и 
в конце концов вырастают в точные 
копии своих родителей. Такие пред
ставления об индивидуальном развитии 
протистов вполне простительны, т.к. в 
то время ничего не было известно о 
существовании клеток и их способнос
ти к делению. Как бы то ни было, он 

провел эксперименты по зарождению 
протистов в кипяченых и некипяченых 
сенных настоях. Поскольку протисты не 
появлялись в кипяченых закрытых на
стоях, но развивались в некипяченых 
или открытых кипяченых настоях, он 
заключил, что яйца должны находить
ся в воздухе и при попадании в воду из 
них развиваются зверушки. Так возро
дилась теория воздушных зародышей 
Левенгука и Гюйгенса. 

В 1727 году парижский лекарь, имя 
которого не сохранилось, высмеял эти 
идеи следующим образом. Он утверж
дал, что воздух полон зверушек и го
мункулусов, которые вызывают различ
ные болезни. Он дал этим существам 
различные имена, например: хандра-
ист, диарея-ист, чума-ист, обморок-ист 
и т.д. Во второй публикации он продол-
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жил описание теперь уже антагонистов 
тех существ: анти-хандрист, анти-диар-
рист, анти-чумист, анти-обморокист 
и т.д. Теперь он объяснил, что их мож
но использовать для лечения соответ
ствующих болезней. Если считать зве
рушек и гомункулусов патогенами, то 
эта пародия в определенном смысле 
предвосхитила современные представ
ления о патогенезе многих заболеваний. 

Гораздо более важными для науч
ного сообщества оказались концепции 
абиогенеза, или самозарождения (gene-
ratio spontanea), выдвинутые в 1749 году 
независимо французским зоологом 
Жоржем Бюффоном (George Buffon, 
1707-1788) и английским натуралистом 
Джоном Нидхемом (John Needham, 
1713-1781). По Бюффону, растения и 
животные состоят из органических жи
вых молекул, которые потребляются с 
пищей. При половом созревании избы
ток молекул накапливается в Sperma
tozoa, т.е. сперматозоидах. Зверушки 
являются доказательством наличия этих 
живых молекул, которые высвобожда
ются в результате смерти и разложения 
растений и животных. Эта теория при
нималась вплоть до XIX века, пока не
мецкий натурфилософ Л. Окен не напи
сал в 1805 году, что формирование 
сперматозоидов, которые позднее он 
отнес к установленной им нетаксономи
ческой категории Urthiere (лат. про
стейшие), есть результат гниения в се
менниках; после оплодотворения этот 
процесс продолжается у беременной 
женщины и приводит к образованию 
плода из продуктов разложения крови. 

Абиогенез в трактовке Нидхема от
личался от концепции Бюффона. Нид-
хем полагал, что в силу так называемо

го свойства экспансии, органическая 
материя способна сама порождать 
жизнь при благоприятных условиях. 
В одних случаях этот процесс идет труд
нее, чем в других: степень затруднения 
зависит от некоего свойства сопротив
ления, которое имманентно присуще 
всей материи. Разложение же органи
ческой материи есть процесс, движи
мый свойством сопротивления, возоб
ладавшим над свойством экспансии. 
Конечный продукт этого разложения — 
студенистая масса, которую он называл 
зооглеей и из которой со временем мо
жет возникнуть новая жизнь. 

Для подтверждения своих постула
тов Бюффон и Нидхем проводили экс
перименты с кипячеными и некипяче
ными, закрытыми и открытыми насто
ями. По их сообщениям, Animalcula по
являлись во всех без исключения 
случаях. Научное сообщество с энтузи
азмом восприняло теорию самозарож
дения жизни. 

Несколькими годами позже италь
янский ученый Лазаро Спаланцани 
(Lazzaro Spallanzani, 1729-1799) обру
шил страстную критику на эту догму. 
Свои доводы он надежно обосновал 
экспериментами, в которых показал, 
что организмы различаются по темпе
ратурной резистентности. Его экспери
менты и умозаключения, полностью 
подтвержденные последующим разви
тием науки, не принесли ему признания 
современников и славы ученого, окон
чательно развенчавшего теорию само
зарождения. Бюффон, Нидхем, Окен и 
Ламарк так никогда и не приняли воз
зрения своего коллеги. Их теория была 
окончательно отвергнута только после 
работ Луи Пастера (Louis Pasteur, 1822-
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1895) и Роберта Коха (Robert Koch, 
1843-1910). 

Стремлению ответить на такие об
щефилософские вопросы, как проис
хождение жизни и неизбежность смер
ти, сопутствовали более прагматичные 
попытки собрать и упорядочить сведе
ния о микроскопических живых орга
низмах. После Жобло было опубликова
но множество статей по протистам. 

В качестве примера можно упомя
нуть Генри Бейкера (Henry Baker) и его 
книгу 1754 года «Руководство для по
лезного и занимательного использова
ния и усовершенствования микроскопа» 
(Beitrage zu nutzlichem und vergntigen-
dem Gebrauch und Verbesserung des 
Microscopii), а также первооткрывателя 
амеб (1755) Августа Розенгофа (August 
Johann Resel von Rosenhof). Николас де 
Сосюр (Nikolas Theodore de Saussure) 
был первым, кто в 1769 году наблюдал 

поперечное деление цилиат и выделил 
клональную культуру, т.е. совокупность 
клеток как результат бесполого размно
жения одной особи. Процесс инцисти-
рования впервые был описан около 
1775 года, и примерно в те же годы 
были выполнены первые эксперимен
тальные исследования. Совокупно с 
описаниями новых видов они продол
жаются по настоящее время. 

В 1768 году датский натуралист 
Отто Мюллер (Otho Fredericus Miiller, 
1730-1784) опубликовал первую систе
му наливочных животных (рис. 3). 
В его систему попали коловратки, план
ктонные многоклеточные, а также орга
низмы, которые в настоящее время от
носят к протистам. Поскольку его кни
га появилась после 10-го издания «Си
стемы природы» Карла Линнея (Carl 
von Linne, «Systema папдгае», 1758), т.е. 
после введения бинарной номенклату-
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ры, названия многих валидных родов и 
видов имеют его авторство, например 
Monas, Ceratium hirudinella, Bursaria 
truncatella, Euplotes patella, Lacrymaria 
olor, Stylonychia mytilus. 

Начало XIX века оказалось исклю
чительно богатым событиями периодом 
для протозоологии. Именно тогда были 
введены понятийно важные термины и 
всерьез начались детальные таксономи
ческие исследования. Деятельность 
французского микропалеонтолога Аль-
сида д 'Орбиньи (Alcide d'Orbigny, 
1802-1857) часто считают отправной 
точкой этой эпохи. Он ввел название 
таксона Foraminifera (организмы с мно
гокамерной раковинкой и отверстиями 
между камерами). 

В противоположность д'Орбиньи, 
который сосредоточил свои интересы 
только на раковинках, его соотечествен
ник Феликс Дюжарден исследовал и 
живых фораминифер. Он нашел живое 
вещество внутри раковинки, обнаружил 
способность фораминифер выпускать 
псевдоподии и перемещаться. Живую 
субстанцию, которую он также описал 
у других одноклеточных организмов и 
которая, по его мнению, была гомоло
гична во всех случаях, он назвал сарко-
дой (от греч. мясоподобное). Так назы
ваемая доктрина саркоды, изложенная в 
его диссертации 1835 года, утверждает, 
что живая субстанция — это подвижная 
жидкость с вакуолями и гранулярными 
включениями. Однако термин «сарко-
да», являющийся синонимом прото
плазмы, в настоящее время не упот
ребляется. Его еще можно встретить 
в названиях таксонов Sarcodina и Sarco-
mastigophora, но и они уже не исполь
зуются. 

После создания теории протоплаз
мы и клеточной теории в середине XIX 
века чехом Яном Пуркинье (Jan Evan-
gelista Purkinje, 1787-1869) и немецки
ми учеными Теодором Шванном 
(Theodor Schwann, 1810-1882) и Мати
асом Шлейденом (Matthias Jacob Schlei-
den, 1804-1881) для протозоологов от
крылись новые горизонты. Можно ли 
применить к протистам результаты ис
следований клеток высших животных и 
растений? Ведь на первый взгляд каза
лось, что сложное строение инфузорий 
не согласуется с клеточной концепцией. 

Особенности цилиат настолько по
разили немецких ученых Э. Геккеля и 
Кристиана Эренберга (Christian Gott
fried Ehrenberg, 1795-1876), что они не 
принимали их одноклеточную природу. 
Геккель сомневался, включать ли инфу
зорий в свои Protista, вплоть до 1873 
года, а Эренберг настаивал, что одно
клеточные организмы — это настоящие 
животные, отличающиеся от макроско
пических форм только своими мини
атюрными размерами. Эти воззрения 
суммированы в так называемой теории 
полигастреи. Если учесть эти убежде
ния Эренберга, не вызовет удивления 
то, что в своей замечательной книге 
«Наливочные животные как совершен
ные организмы» (Die Infusionsthierchen 
als vollkommene Organismen, рис. 4) он 
описывал у инфузорий желудок и ки
шечник (т.е. пищеварительные вакуо
ли), сосудистую систему, слюнные же
лезы (специальные вакуоли или, воз
можно, зоохлореллы), семенники (мик
ронуклеусы) с семенными пузырьками 
(сократительные вакуоли) и яичники 
(вероятно, макронуклеусы). Эти трак
товки вполне простительны, и, вне вся-
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кого сомнения, Эренберг является од
ним из столпов протистологии — на
столько важен его вклад в зоологиче
скую систематику и микропалеонтоло
гию. Он показал, что меловые обрывы 
состоят из микроорганизмов — преиму
щественно диатомовых

1
 — и описал 

множество свободноживущих протис
тов. Названия ряда хорошо известных 
родов — наследие его выдающейся на
учной продуктивности: Actinophrys, 
Amoeba, Arcella, Bodo, Carchesium, 

Chlamydomonas, Cryptomonas, Dino-
bryon, Euglena, Euplotes, Loxodes, 
Nassula, Peridinium, Prorodon, Spiro-
stomum, Synura и другие. 

Около 1840 года воззрения Эрен
берга были подвергнуты резкой крити
ке со стороны Дюжардена и немецкого 
зоолога Карла Зибольда, которые пола
гали, что животное может состоять из 
одной клетки. Зибольд пытался решить 
проблему переопределением простей
ших как животных, в которых различ-

' Опечатка в оригинале. Меловые залежи сформированы не силикатными, а известковыми фос-

силиями. Среди последних преобладают раковинки фораминифер и чешуйки гаптомонад из от

ряда Coccolithophorida. — Прим. ред. 
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ные системы органов ярко не выраже
ны и которые состоят из одной клетки. 
Со временем его концепция была при
нята, и он стал именно тем человеком, 
который впервые отделил простейших 
от многоклеточных животных. Интерес
но также отметить, что первое опреде
ление клетки было дано в результате 
изучения живых фораминифер. В 1861 
году немецкий анатом Макс Шульце 
(Max Schultze, 1825-1874), который 
предложил четырехокись осмия в каче
стве фиксатора для клеток и тканей, дал 
классическое описание клетки как ма
ленького комочка протоплазмы с распо
ложенным в центре ядром. 

Хотя в нашу задачу не входит пере
числение всех ученых, оставивших 
свой след в протозоологии, для завер
шения ретроспективы все же должны 
быть упомянуты следующие из них: не
мецкий ботаник Генрих де Бари 
(Heinrich Anton de Вагу, 1831-1888), 
который изучал слизевиков; французс
кий врач Чарльз Лаверан (Charles Louis 
Alphonse Laveran, 1845-1922), который 
открыл малярийных паразитов в Ита
лии и в 1907 году стал лауреатом Но
белевской премии за свои работы о вы
зывающих заболевания простейших; 
швейцарский зоолог Эдуард Клапаред 
(Edouard Claparede, 1832-1871), кото
рый вместе со своим соавтором Иоган
ном Лахманом (Johannes Lachmann) 
выпустил впечатляющую монографию 
по инфузориям и ризоподам; англий
ский зоолог Вильям Севилл Кент (Wil
liam Savill Kent, 1845-1908) с его изве
стным «Руководством по инфузориям» 
(Manual of the Infusoria); немецкий зоо
лог Рихард Гертвиг (Richard Hertwig, 
1850-1937), который выяснил поведе

ние ядер при конъюгации цилиат; рус
ский протозоолог Владимир Тимофее
вич Шевяков (1859-1930), который изу
чал акантарий; немецкий ботаник Георг 
Клебс (George Klebs, 1857-1918) с его 
исследованиями жизненного цикла жгу
тиконосцев; немецкий зоолог и парази
толог Рудольф Лейкарт (Rudolf Leukart, 
1822-1898), который установил таксон 
Sporozoa; немецкий специалист по сол
нечникам и кокцидиям Фриц Шаудинн 
(Fritz Richard Schaudinn, 1871-1906); не
мецкий зоолог Франц Шульце (Franz 
Eilhard Schulze, 1840-1917) с его иссле
дованиями ризопод; экперт по радиоля
риям Э. Геккель, который описал более 
4000 видов и сопроводил оные изящны
ми иллюстрациями; французский зоо
лог Эдуард Бальбиани (Edouard Gerard 
Balbiani, 1823-1899) как первый проти-
столог-генетик; немецкий зоолог Отто 
Бючли (Otto Butschli, 1848-1920), кото
рого с легкой руки Клиффорда Добел-
ла (Clifford Dobell, 1951) зовут «архи
тектором протозоологии» и кто был 
первым, написавшим всеобъемлющий 
(в трех томах) учебник по протозоо
логии. 

Большинство ранних протозоологи-
ческих исследований проводилось в 
Европе, но к концу XIX века протистов 
стали изучать по всему миру. В 1879 
году Жозеф Лейди (Joseph Leidy) и в 
1888 году Альфред Стоукс (Alfred С. 
Stokes) написали монографии о про
стейших Северной Америки. Эти пио
неры переоткрыли многих протистов, 
уже известных в Европе, и описали не
мало новых видов. На рубеже XX сто
летия были накоплены солидные зна
ния о свободноживущих протистах и 
уже начали накапливаться сведения о 
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Т а б л и ц а 1 . В а ж н ы е д а т ы п р о т и с т о л о г и и 

П е р и о д 1 : И с п о л ь з о в а н и е м и к р о с к о п о в д л я о б н а р у ж е н и я м е л к и х н е в и д и м ы х 

о р г а н и з м о в и л и к л е т о к 

А. Л е в е н г у к ( 1 6 7 5 ) 

П е р и о д 2 : Т а к с о н о м и ч е с к и е и с с л е д о в а н и я 

П е р и о д 3 : О с о з н а н и е п р о т и с т о в к а к о д н о к л е т о ч н ы х о р г а н и з м о в 

С . З и б о л ь д ( С Т . von S iebold) ( 1 8 4 5 ) : 

Ж и в о т н ы е с н е о п р е д е л е н н о й ф о р м о й и п р о с т о й о р г а н и з а ц и е й , у которых 

различные с и с т е м ы о р г а н о в нечетко д и ф ф е р е н ц и р о в а н ы , м о г у т быть п р е д 

с т а в л е н ы о д н о й е д и н с т в е н н о й клеткой. П р о с т е й ш и х м о ж н о 

р а з д е л и т ь на р и з о п о д и и н ф у з о р и й . 

Д о к т р и н а с а р к о д ы и т е о р и я п р о т о п л а з м ы : 

Ф. Д ю ж а р д е н (F. D u g a r d i n ) ( 1 8 3 5 ) и X. М о л ь ( Н . von M o h l ) ( 1 8 4 6 ) 

О б о с н о в а н и е клеточной д о к т р и н ы : 

М. Ш у л ь ц е ( М . Schultze) ( 1 8 6 1 , 1863): клетка — э т о м а л е н ь к и й комочек 

п р о т о п л а з м ы с я д р о м в ц е н т р е . 

Изучение п р о с т е й ш и х о б ъ е д и н я е т с я с к л е т о ч н о й б и о л о г и е й 

и э м б р и о л о г и е й 

П е р и о д 4 : О б ъ е д и н е н и е п р о т о з о о л о г и и с н а р о ж д а ю щ е й с я п а р а з и т о л о г и е й 

П р о с т е й ш и е как п а т о г е н ы 

С. Нагели (C.W. von Naegel i) ( 1 8 5 7 ) : п е б р и н а — н о з е м а т о з ш е л к о п р я д а , 

Nosema bombycis 

Г. Гольдфус (G.A. Goldfuss) ( 1 8 1 8 ) : P r o t o z o a 

А. Д ' О р б и н ь и (A. D'Orbigny) ( 1 8 2 6 ) : Foramin i fera 

X. Э р е н б е р г (Chr. G. E h r e n b e r g ) ( 1 8 3 8 ) : 

с в о б о д н о ж и в у щ и е и и с к о п а е м ы е п р о с т е й ш и е 

Е. Г р у б и (Е. Gruby) ( 1 8 4 3 ) : Trypanosoma (в лягушках) 

Ф Л ё ш (F. Losch) ( 1 8 7 5 ) : а м е б н а я д е з и н т е р и я (Entamoeba 

histolytica) 

S p o r o z o a 

м а л я р и я и ее в о з б у д и т е л ь (Plasmodium) 

M y x o s p o r i d i a (= Myxozoa) 

M i c r o s p o r i d i a ( = M i c r o s p o r a ) , 

S a r c o s p o r i d i a 

Trypanosoma gambiense — 

в о з б у д и т е л ь с о н н о й б о л е з н и 

A. 

P. Л е й к а р т (R. Leuckart) ( 1 8 7 9 ) : 

Л а в е р а н (A. Laveran) ( 1 8 8 0 ) : 

O. Б ю ч л и (О. Butschl i) ( 1 8 8 1 ) : 

Б а л ь б и а н и (G. Balbiani) ( 1 8 8 2 ) : Ж 

Ж. Д а т т о н (J.E. Dut ton) ( 1 9 0 2 ) : 

П е р и о д 5 : О р г а н и з а ц и о н н о е о ф о р м л е н и е н а у к и п р о т и с т о л о г и и 

О с н о в а н и е з о о л о г и ч е с к и х л а б о р а т о р и й п р о т о з о о л о г а м и Г е р м а н и и 

О. Бючли (О. Butschl i ) , Г е й д е л ь б е р г с к и й у н и в е р с и т е т ( 1 8 7 8 ) 
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Т а б л и ц а 1 . О к о н ч а н и е 

Ф.Е. Ш у л ь ц е (F.E. Schulze) , Б е р л и н с к и й у н и в е р с и т е т ( 1 8 8 4 ) 

Р. Г е р т в и г (R. Hertwig) , М ю н х е н с к и й у н и в е р с и т е т ( 1 8 8 5 ) 

Ф. Ш а у д и н (F. S c h a u d i n n ) ( 1 9 0 2 ) : о с н о в а т е л ь и издатель п е р в о г о п р о т и с т о л о -

г и ч е с к о г о ж у р н а л а «Archiv fur P r o t i s t e n k u n d e » , с 1988 г о д а п р о д о л ж а е т с я как 

«Protist». 

Ф . Ш а у д и н ( 1 9 0 4 ) : о с н о в а н и е п р о т о з о о л о г и ч е с к и х л а б о р а т о р и й в R e i c h s g e -

s u n d h e i s a m t в Ber l in-L ichterfe lde, в 1906 г о д у о с н о в а н и е к а ф е д р ы п р о т о з о о л о 

г и ч е с к и х и с с л е д о в а н и й в и н с т и т у т е м о р с к и х и т р о п и ч е с к и х б о л е з н е й ( с е й ч а с 

B e r n h a r d - N o c h t - l n s t i t u t e ) в Г а м б у р г е . 

В.А. Д о г е л ь ( 1 9 0 8 ) ' : о с н о в а н и е п р о т и с т о л о г и ч е с к о й ш к о л ы в С . - П е т е р б у р г е . 

М . Гартман ( М . H a r t m a n n ) ( 1 9 1 4 ) : о с н о в а н и е к а ф е д р ы п р о т и с т о л о г и и в Б и о 

л о г и ч е с к о м и н с т и т у т е К а й з е р а В и л ь г е л ь м а в Ber l in-Dahlem. 

О р г а н и з а ц и о н н о е о ф о р м л е н и е п р о т и с т о л о г и и н а м е ж д у н а р о д н о м 

у р о в н е 

1 9 4 7 : в С Ш А о с н о в а н о О б щ е с т в о п р о т о з о о л о г о в — в н а с т о я щ е е в р е м я э т о 

м е ж д у н а р о д н а я о р г а н и з а ц и я с н е с к о л ь к и м и н а ц и о н а л ь н ы м и с е к ц и я м и ; с 1 9 5 4 

г о д а и з д а е т ж у р н а л «Journal of Protozoology» (в 1993 п е р е и м е н о в а н в «Journal 

of Eukaryot ic M i c r o b i o l o g y " ) . 

1963: о с н о в а н п о л ь с к и й ж у р н а л «Acta Protozoologica» 

1968: о с н о в а н ф р а н ц у з с к и й ж у р н а л «Protistologica» (в 1987 п р о д о л ж а е т и з д а 

ваться в Г е р м а н и и как «Еигореап Journal of Prot is to logy") 

1 9 7 2 : о с н о в а н о М е ж д у н а р о д н о е о б щ е с т в о Э В О Л Ю Ц И О Н Н О Й п р о т и с т о л о г и и 

( Internat ional Society of Evolut ionary Prot isto logy — ISEP) 

1999: о с н о в а н р у с с к и й ж у р н а л «Prot istology» 2 . 

1 9 6 1 , П р а г а : с о з в а н П е р в ы й м е ж д у н а р о д н ы й к о н г р е с с п р о т о з о о л о г о в , п о с л е 

к о т о р о г о к о н г р е с с ы с о б и р а л и с ь каждые 4 г о д а : 1965 в Л о н д о н е , 1969 в Л е 

н и н г р а д е , 1973 в К л е р м о н - Ф е р р а н е , 1977 в Н ь ю - Й о р к е , 1981 в В а р ш а в е , 1985 

в Н а й р о б и , 1989 в Цукубе, 1993 в Б е р л и н е , 1997 в С и д н е е , 2 0 0 1 в И е р у с а л и 

м е / З а л ь ц б у р г е , 2 0 0 5 в Гуанчжоу, 2 0 0 9 в Р и о - д е - Ж а н е й р о . 

' Ошибочно помещен среди германских ученых. История российской протистологии начинает

ся значительно раньше (см. Карпов, 2001; Fokin, 2001). — Прим. пер. 
1
 С 1922 по 1929 год в Московском университете издавался журнал «Архив Русского общества 

протистологов» (Archives de la Societe Russe de Protistologie), который был закрыт по полити

ческим причинам. Он был основан на базе Русского протистологического общества Г. Эпштей-

ном и Ж. Леонтьевым. В состав зарубежной редакционной коллегии входили: М. Hartmann, 

A. Pascher, J. Oltmanns, Е. Laveran, Е. Chatton, R. Ross и P. Manson. — Прим. пер. 
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многих паразитических и патогенных 
формах. В ряде случаев была собрана 
значительная информация по сложным 
жизненным циклам некоторых из этих 
организмов. 

К 1900 году было накоплено доста
точно знаний, требующих обобщений и 
новых учебников, поэтому Гари Кал-
кинс (Gary Natan Calkins, 1901 и 1933), 
Франц Дофляйн (Franz Doflein, 1901, 
1909, 1911, 1916), а затем Эдуард Райхе-
нов (Eduard Reichenov, 1929 и 1953) от
реагировали текстами, не только содер
жащими необходимую описательную 
информацию, но и привнесшими знания 
по общей биологии протистов. Таким 
образом, протистология настолько по
полнилась в общебиологическом отно
шении, что смогла влиться в другие био
логические дисциплины, ориентирован
ные на изучение организма (табл. 1). 

Хотя описание новых видов продол
жалось, было обнаружено, что протис
ты являются идеальной моделью для 
изучения общих принципов биологии. 
В частности, клеточная биология много 
выиграла от изучения особенностей од
ноклеточных организмов. Заметными 
преимуществами являются легкость 
культивирования этих организмов, кото
рые обычно отличаются высокой скоро
стью роста и, соответственно, коротким 
периодом генерации. Как только научи
лись получать массовые культуры про
тистов, они стали популярными объек
тами исследований в молекулярной био
логии и биохимии. Существует, однако, 
ряд уникальных особенностей этих 
организмов, которые еще не были оце
нены в полной мере, и мы постараемся 
использовать страницы этой книги, что
бы их продемонстрировать. 

Мы хотели бы завершить этот исто
рический обзор краткой историей наи
более важного прибора в развитии про
тистологии: микроскопа. У Левенгука он 
был довольно прост — немногим слож
нее, чем обычное увеличительное стек
ло (см. рис. 26). Некоторые из конструк
ций тех лет выглядели весьма экзотично 
(рис. 5). К концу XIX века микроскопы 
приняли внешний облик современных. 
Очевидно, однако, что для формирова
ния четкого и информативного изобра
жения важна не форма прибора, а опти
ка. Огромный прогресс был достигнут 
в первой половине XIX века: около 1830 
года оптика была усовершенствована до 
такой степени, что опытный микроско-
пист мог получить разрешение изобра
жения примерно 1 мкм. Теперь уже не 
нужно было иметь такой острый (воз
можно, экстраординарный) глаз, как у 
Левенгука. По сути именно прогресс в 
конструкции линз дал возможность 
наблюдать клеточное ядро; в Европе 
1830-х годов клетка и субклеточные 
структуры стали известны благодаря ис
пользованию этих улучшенных прибо
ров. Иммерсионные объективы стали 
обычными около 1880 года, что позво
лило получить большее увеличение при 
усилении яркости и высоком разреше
нии. Применение апохроматических 
объективов и соответствующих компен
сирующих окуляров позволило скоррек
тировать хроматическую аберрацию и 
приблизить степень разрешения мик
роскопа к современному уровню при
мерно в 1885 году. Позже, около 1932 
года, были сконструированы первые фа-
зово-контрастные микроскопы, позво
лившие наблюдать тонкие детали живых 
клеток. Это был настоящий прорыв для 
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протистологов и клеточных биологов, 
отмеченный Нобелевской премией гол
ландскому изобретателю Фрицу Церни-
ке (Frits Zernike). Сегодня мы распола
гаем различными приспособлениями 
для микроскопов — яркое поле, темное 
поле, фазовый контраст, флуоресцент
ная и дифференциально-интерференци
онная контрастная микроскопия, — ко
торые являются рутинными инструмен
тами при исследовании одноклеточных. 

Особое значение в наше время име
ют электронные микроскопы. Просве
чивающий электронный микроскоп 
стал реальным инструментом для про
тозоологов в середине 1950-х, когда тех

ника приготовления препаратов улуч
шилась до такой степени, что можно 
было получать значимые результаты. 
Это открытие также было отмечено 
Нобелевской премией, которую немец
кий физик Эрнст Руска (Ernst Ruska) 
получил в 1986 году. Конструирование 
сканирующего электронного микроско
па немецким физиком Манфредом фон 
Арденом (Manfred von Ardenne) в сере
дине 1960-х обеспечило получение гра
фической информации об особенностях 
поверхности протистов и их общей 
морфологии. Эти электронные микро
скопы обеспечили новый, небывалый 
размах в изучении протистов. 
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Клеточная организация протистов 

Одноклеточные протисты имеют в 
целом такую же организацию, как и 
клетки других эукариот. При помощи 
электронной микроскопии можно най
ти некоторые отличия в структуре и ко
личестве органелл у разных протистов, 
но можно обнаружить такие отличия и 
в клетках многоклеточных эукариот. 
Почти не известно органелл, которые 
присутствовали бы исключительно в 
клетках протистов. 

Однако появляется все больше дан
ных, что протисты представляют собой 
группу организмов с ярко выраженной 
тенденцией ко вторичному упрощению 
или даже полной утрате органелл. В хо
де эволюции типичные для эукариот-
ных организмов митохондрии и харак
терные для фототрофных эукариот пла
стиды могут редуцироваться, и об их 
былом наличии будут свидетельство
вать лишь несколько генов, перенесен
ных и сохранившихся в ядерном гено
ме. Примечательно, что к таким проти
стам принадлежат медицински значи
мые паразиты, например Entamoeba и 
Giardia, которые вторично утратили ми
тохондрии. Трипаносоматиды' и ооми-
цеты утратили пластиды, типичные для 
их предков, а у Apicomplexa есть апи-
копласт — остаток бывшей пластиды. 

Мембраны 
и компартменты 

Одна из принципиальных характе
ристик эукариотной клетки — компарт-

1
 См. примечание 2 на с. 76. — Прим. ред. 

ментализация цитоплазмы за счет мем
бран (рис. 6, 7). Как и любая живая 
клетка, протист отделен от внешней 
среды клеточной мембраной (рис. 8). 
Электронно-микроскопические иссле
дования показывают, что она имеет ти
пичное трехслойное строение, как лю
бая биологическая мембрана. Скопле
ния регулярно расположенных транс
мембранных белков были обнаружены, 
например, у некоторых инфузорий (рис. 
8е). Функция этих скоплений еще неиз
вестна. 

Снаружи плазматическая мембрана 
обычно покрыта мукоидным слоем, или 
гликокаликсом (рис. 8). В его состав 
иногда входят более длинные филамен-
ты, называемые гликостилями, форма 
которых видоспецифична (рис. 8, в-д). 

Гликокаликс состоит из олигосахарид-
ных цепочек гликопротеинов мембраны 
и гликолипидов. Порой гликокаликс 
обладает упорядоченной структурой, но 
она в этом случае не обязательно соот
ветствует распределению трансмемб
ранных белков. Он участвует в инфор
мационной системе клетки, ведь имен
но в этом слое находятся рецепторные 
молекулы. Более того, гликокаликс по
зволяет клетке избирательно поглощать 
растворенные вещества из окружающей 
среды. Захваченные молекулы транс
портируются внутрь клетки при помо
щи различных механизмов, которые в 
настоящее время изучаются. 

У некоторых цилиат из гипотрих и 
тинтиннид на поверхности клетки есть 
мембраноподобная структура — пери-
лемма (см. рис. 24е). Она выглядит как 
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Рис. 6. Ультраструктурная о р г а н и з а ц и я э в г л е н и д ы Entosiphon sulcatum: an — р о т о в о й а п 

парат, ми — м и т о х о н д р и я , пв — п и щ е в а р и т е л ь н а я вакуоль, ш э р — ш е р о х о в а т ы й э н д о -

п л а з м а т и ч е с к и й р е т и к у л у м . Увел.: 25 ОООх. 
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Рис. 7 . С р е з б е с ц в е т н о й к р и п -

т о м о н а д ы Goniomonas. П р е д 

с т а в л е н ы о с н о в н ы е э л е м е н т ы 

к л е т к и п р о с т е й ш е г о ( к р о м е 

ж г у т и к а ) : аг — д и к т и о с о м а а п 

парата Гольджи, ми — м и т о х о н 

д р и я , п м — п л а з м а т и ч е с к а я 

м е м б р а н а , св — с о к р а т и т е л ь 

ная вакуоль, эж — э ж е к т о с о м ы , 

эр — э н д о п л а з м а т и ч е с к и й р е -

т и к у л у м , я — я д р о . У в е л . : 

ЮОООх. 

плазматическая мембрана, но на самом 
деле это наружная, внеклеточная по
кровная структура с неизвестной функ
цией. У диатомовых водорослей остат
ки клеточной мембраны окружают до
мик (см. рис. 71). 

В дополнение к гликокаликсу у раз
личных протистов встречаются чешуй
ки (рис. 9), фибриллярные образования 
и даже структуры, подобные клеточной 
стенке. Встречаются также внеклеточ
ные панцири (лорики), иногда весьма 
замысловатой конструкции. 

Внутриклеточные мембранные сис
темы протистов, а именно эндоплазма
тический ретикулум, лизосомы, перок-
сисомы (микротельца) (рис. 10), аппа
рат Гольджи (рис. 11), митохондрии 
(рис. 12) и пластиды (рис. 13, 14), по
хожи на таковые клеток наземных рас
тений и многоклеточных животных. 
Стоит заметить, что представители про
тистов имеют самое маленькое и самое 
большое среди эукариот количество ци
стерн в аппарате Гольджи: одна или две 
у Tetrahymena (Ciliophora) в период ве-
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а 

Р и с . 8 . П л а з м а л е м м а 

( п л ) р а з л и ч н ы х п р о т и с 

т о в . Г л и к о к а л и к с Amoe

ba proteus, о к р а ш е н н ы й 

F I T C - C o n А ( а ) ; а м е б а 

Vampyrella lateritia с в о й -

л о к о п о д о б н ы м м а т е р и а 

л о м (вм) н а п о в е р х н о с т и 

( б ) ; п о в е р х н о с т ь Vannella 

simplex в с к а н и р у ю щ е м 

э л е к т р о н н о м м и к р о с к о 

п е ( в ) , п о п е р е ч н ы й с р е з 

ее п л а з м а л е м м ы в п р о 

с в е ч и в а ю щ е м э л е к т р о н 

н о м м и к р о с к о п е ( г ) и 

с х е м а с т р о е н и я структу

р и р о в а н н о г о гликокалик-

с а с г л и к о с т и л я м и ( д ) . 

У п о р я д о ч е н н о е р а с п о л о 

ж е н и е в н у т р и м е м б р а н -

ных ч а с т и ц у и н ф у з о р и и 

Cyclidium (е) (в и г — л ю 

б е з н о п р е д о с т а в л е н ы 

Э. Х а у с м а н , Б е р л и н ; е — 

л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н 

К . Ф . Б а р д е л е , Т ю б и н 

г е н ) . У в е л . : а — 1 5 0 х , 

6 — 1 8 5 ОООх, в — 7 500х, 

г — 1 5 0 ОООх, д — 

100 ОООх. 

гетативного роста и до 30 и более у 
Trichonympha (Hypermastigida). 

Три типа нестандартных органелл 
представлены гликосомами, гидрогено-
сомами и митосомами. Гликосомы — 
сферические или эллипсоидальные пу
зырьки размером 0,2-0,3 мкм, не обла
дающие отличительными морфологи
ческими признаками, — встречаются 
только у трипаносоматид (рис. 15). Одна 
клетка Trypanosoma brucei содержит 
порядка тридцати таких органелл. Три-

паносоматиды, населяющие кровенос
ное русло хозяина, поглощают глюкозу 
и разлагают ее до пирувата, используя 
для этого семь гликолитических фермен
тов, которые содержатся в гликосомах. 
Гликолиз в этих органеллах идет эффек
тивнее, чем в цитозоле, где он осуще
ствляется у всех остальных эукариот. 
Возможно, гликосомы эволюционно 
связаны с пероксисомами, которые от
сутствуют у трипаносоматид. По после
дним данным, гликосомы содержат бел-
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Рис. 9 . Ч е ш у й к и н а п о в е р х н о с т и о д н о к л е т о ч н ы х о р г а н и з м о в . Ч е ш у й к а п р и м н е з и о м о н а д ы 

Pleurochrysis (а) ; с р е з ч е ш у е к а м е б ы Cochliopodium ( б ) ; Dactylamoeba, п о л н о с т ь ю п о к р ы 

тая ч е ш у й к а м и (в) ; ч е ш у й к и и н ф у з о р и и Lepidotrachelophyllum (г) (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в 

лен В. Г е р ц е м , Г е й д е л ь б е р г ; в — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н В. Ф о й с н е р о м , З а л ь ц б у р г ; г — 

л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н К.Ф. Б а р д е л е , Т ю б и н г е н ) . Увел.: а — 77 ОООх, 6 — 2 8 ОООх, в — 

1 8 0 0 х , г — 4 2 0 0 х . 
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Р и с . 10. М е м б р а н н ы е 

с и с т е м ы у и н ф у з о р и и 

Paramecium. Ш е р о х о 

в а т ы й э н д о п л а з м а -

т и ч е с к и й р е т и к у л у м 

( ш э р ) ( а ) ; а в т о ф а г и -

ч е с к а я в а к у о л ь (ав) с 

д е г р а д и р у ю щ е й м и т о 

х о н д р и е й ( б ) ; м и к р о -

т е л ь ц е (мт) (в) . Увел.: 

а — 25 ОООх, б — 

35 ОООх, в — 50 ОООх. 

Рис. 1 1 . О р г а н и з а ц и я д и к т и о с о м у к р и п т о м о н а д ы Rhodomonas (а), у н е и д е н т и ф и ц и р о в а н -

н о й а м е б ы ( б ) , у и н ф у з о р и и Pseudomicrothorax (в) и у г и п е р м а с т и г и н ы Joenia ( г ) , ми — 

м и т о х о н д р и я , яо — я д е р н а я о б о л о ч к а . Увел.: а — 25 ОООх, 6 — 25 ОООх, в — 50 ОООх, г — 

30 ОООх. 
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Рис. 12. О р г а н и з а ц и я м и т о х о н д р и й с к р и с т а м и р а з л и ч н о й ф о р м ы у к р и п т о м о н а д ы Gonio-

monas (а), ф и л о з н о й а м е б ы Vampyrella lateritia (б) и и н ф у з о р и и Paramecium caudatum (в) . 

Увел.: а — 55 ОООх, 6 — 40 ОООх, в — 60 ОООх. 

Рис. 13. О р г а н и з а ц и я п л а с т и д ы к р и п т о м о н а д ы Rhodomonas (а): т и л а к о и д ы с о б р а н ы в с т о п 

ки по д в а . П р о д о л ж е н и е н а р у ж н о й м е м б р а н ы я д р а в н а р у ж н у ю м е м б р а н у х л о р о п л а с т а ( п о 

казано с т р е л к а м и ) у х р и з о м о н а д ы Ochromonas ( б ) , аг — д и к т и о с о м а а п п а р а т а Г о л ь д ж и , 

я — я д р о . Увел.: а — 20 ОООх, б — 18 ОООх. 
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Рис. 14. Р а с п о л о ж е н и е м е м б р а н , с в я з а н н ы х с х л о р о п л а с т о м (хл), с о с т а в и л о к а л и з а ц и я 

запасных у г л е в о д о в (зв) и м е с т о п о л о ж е н и е с т и г м ы (ст) в пяти группах в о д о р о с л е й : Bi l iphyta 

(A), C h l o r o p h y t a (Б), C r y p t o m o n a d a ( В ) , C h r y s o m o n a d e a (Г) и Euglenida (Д). З е р н а крахма

ла з а ш т р и х о в а н ы г о р и з о н т а л ь н ы м и л и н и я м и , а л е й к о з и н и п а р а м и л о н з а ш т р и х о в а н ы с е 

т о ч к о й . Внутренняя м е м б р а н а х л о р о п л а с т о в (вмх) является д е р и в а т о м п р о к а р и о т н о й плаз

м а т и ч е с к о й м е м б р а н ы з а г л о ч е н н о й б а к т е р и и , и з к о т о р о й э в о л ю ц и о н н о возник х л о р о п л а с т , 

т о г д а как е г о н а р у ж н а я м е м б р а н а (нмх) в е д е т п р о и с х о ж д е н и е о т ф а г о с о м ы э у к а р и о т а . 

У х л о р о п л а с т о в , и м е ю щ и х 4 м е м б р а н ы в о б о л о ч к е , с а м а я наружная является п р о д о л ж е 

н и е м н а р у ж н о й м е м б р а н ы я д е р н о й о б о л о ч к и ( я о ) , т.е. с о о т в е т с т в у е т м е м б р а н е э н д о п л а з -

м а т и ч е с к о г о р е т и к у л у м а ( э р ) . П е р и п л а с т и д н о е п р о с т р а н с т в о (пп) к р и п т о м о н а д с о д е р ж и т 

н у к л е о м о р ф (нм) и гранулы з а п а с н ы х питательных в е щ е с т в . В н у т р и п л а с т и д н ы е м е м б р а 

ны о р г а н и з о в а н ы в т и л а к о и д ы г р а н (тг) и т и л а к о и д ы с т р о м ы 1 ( тс) . Г р а н у л я р н ы е ф и к о б и -

л и с о м ы (фб) л е ж а т н а п о в е р х н о с т и т и л а к о и д о в у к р а с н ы х в о д о р о с л е й или в н у т р и п р о 

с т р а н с т в а т и л а к о и д а у к р и п т о ф и т о в ы х 2 . я — я д р о , пм — п л а з м а т и ч е с к а я м е м б р а н а ( п о 

С л и ) . 

ки, которые кодируются генами, перене- Гидрогеносомы (рис. 15) участвуют 
сенными в геном хозяина из давно утра- в метаболизме углеводов, который ха-
ченной симбиотической водоросли

3
. рактерен для многих филогенетически 

1
 Только в хлоропластах зеленых водорослей и наземных растений. — Прим. пер. 

1
 У криптомонад фикобилипротеины в тилакоидах находятся в дисперсном виде, а не собраны в 

фикобилисомы (см. рис. 13а). —Прим. пер. 
3
 Таким образом, предполагается, что гликосомы имеют симбиотическое происхождение. — 

Прим. пер. 
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Рис. 15. Г и д р о г е н о с о м ы (гг) у г и п е р м а с т и г и д ы Joenia annectens (а) и у и н ф у з о р и й Metopus 

contortus (б) и Plagiopila frontata (в). Г л и к о с о м ы (гли) Trypanosoma brucei ( г ) , ж — ж г у т и к в 

ж г у т и к о в о м к а р м а н е , м г б — м е т а н о г е н н а я б а к т е р и я , ми — м и т о х о н д р и я , мт — с у б м е м б 

р а н н ы е м и к р о т р у б о ч к и (б и в — из: Fenchel a n d Finley: Europ. J. Prot istol . 26 [ 1 9 9 1 ] 2 0 1 ) . 

Увел.: a — 25 OOOx, 6 — 35 ОООх, в — 20 ОООх, г — 35 ОООх. 

удаленных друг от друга микроаэробных 
протистов: трихомонад и гипермасти-
гид, амебофлагеллат, свободноживущих 
и обитающих в рубце жвачных инфузо
рий, хитридиевых грибов. Перечислен
ные протисты разлагают получающий
ся в результате гликолиза пируват на 
ацетат, С02 и Н2 в ходе бескислородно
го процесса с использованием фермен
тов пируват-ферредоксин оксиредукта-
зы и гидрогеназы. В отношении произ
водства АТФ этот метаболический путь 
существенно менее эффективен, чем 
процессы, протекающие в митохондри
ях. Гидрогеносомы окружены двойной 
мембраной, могут содержать паракрис-
таллические структуры и размножают
ся путем деления на две; ДНК отсутству
ет. Гидрогеносомы и митохондрии, воз

можно, имеют общее происхождение. 
Митосома (= криптосома) — это 

органелла, имеющая определенное от
ношение к митохондрии. Встречается, 
например, у паразитической амебы 
Entamoeba histolytica. По-видимому, 
Entamoeba когда-то обладала митохон
дриями или эндосимбионтами, род
ственными предку митохондрии, но за
тем митохондрия или ее гомолог утра
тили многие функции в результате адап
тации к анаэробному существованию. 
В процессе редукции был полностью 
утрачен геном, т.к. у амебы не обнару
жена внеядерная ДНК. Основанием для 
предположения о том, что какой-то ми-
тохондриальный компартмент действи
тельно существовал, послужило, во-
первых, обнаружение ядерных генов, 
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кодирующих митохондриальные белки, 
во-вторых, тот факт, что антитела к ре-
комбинантному митохондриальному 
шаперонину метили эти органеллы. Фи
зиологические функции митосомы не
известны, но маловероятно, что в них 
идут процессы энергетического метабо
лизма. 

Еще одна нестандартная органелла 
выявлена недавно у нескольких видов 
Apicomplexa. Органелла представляет 
собой пластиду по происхождению и, 
соответственно, получила название 
апикопласт (apicoplast) от английского 
apicomplexan plastid (пластида спорови
ков). Предковая пластида, скорее всего, 
была результатом вторичного эндосим-
биоза с красной водорослью. Посколь
ку органеллу окружает до четырех мем
бран (рис. 16), ее называли толстостен
ной органеллой или вакуолью с толстой 
мембраной, пока не выяснилась ее пла-
стидоподобная природа. Апикопласт 
располагается обычно спереди от ядра, 
рядом с аппаратом Гольджи

1
. Имеются 

свидетельства в пользу однократного 
возникновения предковой пластиды 
Apicomplexa. 

Каждый апикопласт содержит нук-
леоид с относительно крупной, насчи
тывающей 35 т.п.н., кольцевой молеку
лой ДНК. Апикопласт претерпевает 
бинарное деление, и продукты расхо
дятся в закладывающиеся дочерние 
комплексы на самых ранних стадиях де
ления клетки. Такие структуры, как 
«шапочки» на полюсах делящегося апи-
копласта, «кольцо» и «пероксисомопо-
добная гранула», возможно, участвуют 
в его делении. Апикопласт, безусловно, 

квм кнм 

Рис. 16. С х е м а с т р о е н и я а п и к о п л а с т а м е р о -

з о и т а Plasmodium falciparum. Эта п л а с т и д а 

о к р у ж е н а т р е м я м е м б р а н а м и — н а р у ж н о й , 

с р е д н е й и в н у т р е н н е й ( н м , см и вм), а так

же с о д е р ж и т в н у т р е н н и й и н а р у ж н ы й м е м 

б р а н н ы е к о м п л е к с ы (квм, кнм). А п и к о п л а с т 

с о д е р ж и т г р а н у л ы (г) и с е т ь ф и л а м е н т о в 

(сф) (по Х о п к и н с у с с о а в т о р а м и ) . 

не способен к фотосинтезу, но необхо
дим для существования паразита. Хотя 
его функция еще точно не установлена, 
эксперименты дают основания пола
гать, что он отвечает за синтез жирных 
кислот. Поскольку многие споровики 
являются опасными патогенами челове
ка и животных, есть надежда использо
вать эту вновь открытую органеллу в 
качестве мишени для лекарственных 
препаратов с целью подавления парази
та. Например, вполне вероятно, что апи
копласт может служить мишенью для 
антибиотиков группы макролидов у 
Toxoplasma и для рифампицина у Plas
modium. 

Экструсомы — это, по существу, 
экзоцитозные пузырьки. Хотя родствен
ные структуры присутствуют у некото
рых низших многоклеточных, напри
мер, рабдиты у плоских червей, во всей 
их сложности и многообразии экструсо
мы характерны именно для протистов. 
Экструсомы — это ограниченные мемб
раной органеллы, расположенные обыч
но в эктоплазме, но их созревание про-

1
 Поэтому органеллу также называли Гольджи-адъюнкт. — Прим. ред. 
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исходит в эндоплазме. Функции экстру-
сом разного типа различны, но всем 
присуще одно общее свойство: проис
ходит выстреливание в ответ на воздей
ствие широкого спектра раздражите
лей — механических, электрических и 
химических. В процессе выстреливания 
экструсома каждого типа претерпевает 
специфичную морфологическую пере
стройку. Наиболее известная разновид
ность экструсом — трихоциста Para
mecium (рис. 17). В настоящее время 
известно около 15 типов экструсом. 

Сократительная вакуоль — это 
особая система мембран, характерная 
для протистов, не обладающих клеточ
ной стенкой. Эта органелла хорошо за
метна в световой микроскоп, но обыч
но связана с другими клеточными эле-

Р и с . 17. В ы с т р е л и в ш и е т р и х о ц и с т ы Para
mecium. Увел.: 5 0 0 х . 

ментами, которые видны только в элек
тронный микроскоп. Поэтому в насто
ящее время используют термин «комп
лекс сократительной вакуоли», подра
зумевая всю совокупность структур, 
ответственных за осморегуляцию одно
клеточного организма. 

Некоторые органеллы, например 
митохондрии и пластиды, обладают чер
тами организации, которые важны для 
понимания их эволюционной истории. 
В частности, значительный интерес у 
специалистов по мегасистематике выз
вали сравнительные данные по органи
зации стенки пластид и расположению 
тилакоидов у различных групп фотосин-
тезирующих жгутиконосцев (рис. 14). 

Все протисты обладают по мень
шей мере одним ядром (рис. 18). Не
редко внутри одной клетки, особенно 
крупных протистов, обнаруживают 
множество одинаковых ядер. Некото
рые фораминиферы и все инфузории 
имеют ядра двух типов: генеративный 
микронуклеус и вегетативный макро
нуклеус (см. рис. 112 и 306). Этот фе
номен называют ядерным диморфиз
мом или ядерным дуализмом. Наличие 
двух ядер в клетках мицелия у настоя
щих грибов — и, соответственно, у 
микроспоридий — известно как дика-
рион, или диплокарион. В той или 
иной таксономической группе ядра бы
вают гаплоидными или диплоидными. 
Способом ядерного деления, или кари
окинеза, является митоз. Ядерное деле
ние обычно сопровождается делением 
клетки, известным также как цитоки
нез. Существует несколько морфологи
ческих вариантов кариокинеза, напри
мер с внутренним и внешним верете
ном, с интактной или фрагментирован-
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т Ч, 

Рис. 18. Я д р а (я) а м е б Vahlkampfia (а) и Thecamoeba (б) и ж г у т и к о н о с ц а Chilomonas (в) п р и 

н а б л ю д е н и и в с в е т о в о й м и к р о с к о п . С р е з ы я д е р п р о т и с т о в в п р о с в е ч и в а ю щ е м э л е к т р о н 

н о м м и к р о с к о п е : а м е б ы Vampyrella (г), м и к р о н у к л е у с а и н ф у з о р и и Pseudomicrothorax (д) , 

т а н г е н т а л ь н ы й с р е з я д е р н о й о б о л о ч к и о б и т а ю щ е г о в т е р м и т а х ж г у т и к о н о с ц а Staurojoenina 

(е) , о б о л о ч к а я д р а (яо) м а к р о н у к л е у с а и н ф у з о р и и Pseudomicrothorax с м н о г о ч и с л е н н ы м и 

я д е р н ы м и п о р а м и (яп) п р и б о л ь ш о м у в е л и ч е н и и (ж) (е — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н А. М а а 

с а , Б е р л и н ) . Увел.: а — 1800х, б — ЗбОх, в — 1800х, г — 18 ОООх, д — 14 ОООх, е— 10 8 0 0 х , 

ж — 22 5 0 0 х . 

ной ядерной оболочкой (см. рис. 300). 
Половой процесс, включающий слия
ние двух гамет с последующим мейо-
тическим делением ядра, встречается у 
многих протистов. Детали этого про
цесса варьируют существенно, но в це
лом подчиняются общим правилам, 
известным для высших организмов. 

Нельзя сказать, что половой процесс 
характерен для всех без исключения 
протистов, поскольку некоторые проте
сты размножаются, по-видимому, толь
ко бесполым путем. 

Нуклеоморф — это ДНК-содержа-
щий компартмент, обнаруженный у 
криптомонад (рис. 19) и хлорарахнид. 
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Рис. 19. Н у к л е о м о р ф (нм) у к р и п т о м о н а д ы 

Cryptomonas ovata. кр — к р а х м а л , т — т и 

л а к о и д ы . Увел.: 35 ОООх. 

Составляющий его стенку комплекс из 
двух мембран, пронизанных поровыми 
комплексами, очень похож на ядерную 
оболочку. Эта органелла — остаток 
ядра эукариотного симбионта. 

Микрофиламенты 
и микротрубочки 

Для протистов характерны фила-
менты диаметром 4-10 нм, которые ча
сто собраны в более толстые пучки и 
фибриллы. У некоторых амеб эти фиб
риллы представляют собой акто-миози-

новые комплексы, обеспечивающие 
движение клетки (рис. 20а). Такие сис
темы из актиновых микрофиламентов и 
моторных белков участвуют и в деле
нии клетки. У инфузорий они формиру
ют в плоскости деления клетки сокра
тимое кольцо, обеспечивающее разде
ление дочерних особей. 

У протистов обнаружены и проме
жуточные филаменты. Функция этих 
компонентов цитоскелета еще неизвес
тна, но, по-видимому, они участвуют в 
поддержании формы клетки. 

Другие филаменты, вероятно, име
ют разный химический состав, но они 
также могут участвовать в сокращени
ях клетки. Например, обнаруженный в 
стебельке инфузорий перитрих белок 
спазмин обеспечивает исключительно 
быстрое его сокращение. Филаменты 
Stentor и некоторых разноресничных 
инфузорий участвуют в сокращениях 
тела клетки. В настоящее время еще не 
совсем понятно, как работают эти сис
темы, но очевидно иначе, чем акто-ми-
озиновые комплексы. 

Важную роль в клетке протиста иг
рают микротрубочки. Чаще всего они 
действуют как поддерживающие цито-
скелетные элементы, придающие ри
гидность кортикальной зоне (рис. 21). 
Они стабилизируют определенные ти
пы псевдоподий в сочетании с актино-
выми микрофиламентами (рис. 226, д) 
и армируют ротовой аппарат жгутико
носцев и инфузорий. Другая их функ
ция — закрепление органелл в клетке 
в определенном положении, как в слу
чае с комплексом сократительной ваку
оли у Paramecium. 

Кроме того, микротрубочки участ
вуют во многих внутриклеточных про-
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Рис. 2 0 . С и с т е м а ф и л а м е н т о в у Amoeba proteus (а) и у и н ф у з о р и й Paramecium caudatum 

(б) и Loxophyllum meleagris (в), кс — к и н е т о с о м а , кд — к и н е т о д е с м а , ми — м и т о х о н д р и я , 

пм — п л а з м а т и ч е с к а я м е м б р а н а , тр — т р и х о ц и с т а (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н М. Хаузер, 

Б о х у м ) . Увел.: а — 115 0 0 0 х , 6 — 57 ОООх, в — 19 ОООх. 

цессах. Показано, что вдоль пучков или 
лент микротрубочек могут перемещать
ся пузырьки (см. рис. 154г) или даже 
такие крупные органеллы, как митохонд
рии. Микротрубочки участвуют в про
цессе расхождения хромосом при мито
зе; детали этого процесса нуждаются в 
уточнении, поскольку еще неясно, толь
ко ли микротрубочки обеспечивают эти 
быстрые перемещения или в процесс 
вовлечены связанные с ними моторные 
белки, такие как динеин и кинезин. 
Возможно также, что определенные 
более медленные перемещения, напри
мер во время митоза, обеспечиваются 
сборкой и разборкой микротрубочек. 

Псевдоподии (рис. 22, 23) харак
терны почти для всех эукариотных кле
ток. Среди протистов, особенно среди 
разнообразных и часто неродственных 
между собой амебоидных организмов, 
псевдоподии характеризуются значи
тельной морфологической и функцио
нальной гетерогенностью. Наиболее 
важные типы псевдоподий: 

• цилиндрические выросты — ло-
боподии — с внутренними токами ци
топлазмы (Lobosa: Amoeba, Mayorella, 
Nebela, Saccamoeba, Stereomyxa; Hetero-
lobosa, Conosa, Mesomycetozoa); 

• нитевидные выросты — филопо-
дии — не содержат микротрубочек 
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Рис. 2 1 . М и к р о т р у б о ч к и . П р о д о л ь н ы й (а) и п о п е р е ч н ы й (б) с р е з ы ц и т о п л а з м а т и ч е с к и х мик

р о т р у б о ч е к и н ф у з о р и и Paramecium. С у б п е л л и к у л я р н ы е м и к р о т р у б о ч к и и н ф у з о р и и 

Euplotes (в). М и к р о т р у б о ч к и н е м а т о д е с м ы у и н ф у з о р и и Nassula ( г ) . А к с о п о д и а л ь н ы е мик

р о т р у б о ч к и с о л н е ч н и к а Actinophrys (д) . М и к р о т р у б о ч к и а к с о с т и л я у ж г у т и к о н о с ц а Joenia 

(е, ж ) . Увел.: а, б — 38 ОООх, в — 43 ОООх, г — 33 ОООх, д — 76 ОООх, е — 7 5 0 0 х , ж — 30 ОООх. 

(Aconchulina: Nuclearia, Hyalodiscus; 
Protostelea; Cercozoa: Cyphoderia; Hete-
rokonta: Labyrinthulea, Chrysomonadea; 
некоторые Chytridiomycota); 

• радиально расходящиеся игловид
ные выросты — аксоподии — с осевы
ми микротрубочками (Acantharea, 
Polycystinea, Phaeodarea, солнечники: 
Actinophrys); 

• сложно-разветвленная сеть—рети-
кулоподии — содержит микротрубочки 
(Foraminifera: Allogromia, Reticulomyxa); 

• сильно уплощенные выросты — 
ламеллиподии (Aconchulina: Hyalodis
cus; Lobosa: Vannella; пищевые псевдо

подии-покрывала у некоторых динофла-
геллат). 

В определенных таксонах разные 
типы псевдоподий встречаются одно
временно или последовательно сменя
ют друг друга: ламеллиподии + фило-
подии у Hyalodiscus, ретикулоподии + 
филоподии у Foraminifera, аксоподии + 
ламеллиподии у солнечников и аксопо
дии + филоподии у Acantharea, Poly
cystinea и некоторых солнечников. 

Протесты отличаются высокой под
вижностью за счет жгутиков и ресни
чек. Хотя их ультраструктура одинако
ва, характер биения может различаться. 
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Рис. 2 2 . Т и п ы п с е в д о п о д и й : л о б о п о д и и Amoeba proteus (а) , а к с о п о д и и Actinophrys sol ( б ) , 

ф и л о п о д и и Nuclearia (в), л а м е л л и п о д и я Hyalodiscus predatus ( г ) , р е т и к у л о п о д и и Reticu-

lomyxa filosa (д) (в — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Д.Дж. П а т т е р с о н о м , С и д н е й ) . Увел.: а — 5 8 0 х , 

б — 3 2 5 х , в — 5 8 0 х , г — 8 7 5 х , д — 175х. 
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Рис. 2 3 . Т и п ы п с е в д о п о д и й г о л ы х и р а к о в и н н ы х ( р а к о в и н к и т е м н ы е ) а м е б . 1 — к о н и ч е 

с к и е {Mayorella), 2 — р а д и а л ь н ы е (Actinophrys^), 3 — м о н о п о д и а л ь н а я а м е б а с л о б о п о д и -

ей (Saccamoeba), 4 — л а м е л л и п о д и а л ь н ы е (Vannella), 5 — п о л и п о д и а л ь н а я а м е б а с паль

ц е в и д н ы м и л о б о п о д и я м и (Amoeba), 6 — л о б о п о д и а л ь н ы е (Nebela), 7 — н и т е в и д н ы е 

(Cyphoderia), 8 — н и т е в и д н ы е (Nuclearia), 9 — в е т в я щ и е с я (Stereomyxa), 10 — с е т е в и д -

ные (Allogromia2). 

Одни участвуют в поглощении пищи, 
другие — в движении, третьи способ
ны к обоим типам активности. Взаим
ное расположение, а также количество 
жгутиков и ресничек может быть спе
цифично для той или группы протистов 
(см. рис. 36). У некоторых водорослей, 
фораминифер и ряда протистов с гри-

боподобной организацией наличие этих 
органелл приурочено к определенным 
стадиям жизненного цикла. 

Хотя формула 9x2+2 указывает на 
консервативность аксонемы эукариот-
ных клеток, не все жгутики и реснички 
даже одной клетки обязательно иден
тичны. Показано, что инфузория Tetra-

' Солнечник Actinophrys не относится ни к голым, ни к раковинным амебам. — Прим. пер. 
2
 У Allogromia нет раковины. Род Allogromia принадлежит к Foraminifera и, соответственно, не 

входит в состав ни голых, ни раковинных амеб. Псевдоподии, изображенные на этом рисунке, 

почти не имеют анастомозов, и, соответственно, совокупность таких псевдоподий не представ

ляет собой сеть. Изображение, вероятно, относится к пресноводной Gromia или иной филозной 

амебе. — Прим. ред. 
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Рис. 2 4 . Д о п о л н и т е л ь н ы е с т р у к т у р ы ж г у т и к о в и р е с н и ч е к . М а с т и г о н е м ы х р и з о м о н а д (а) , 

п а р а к с и а л ь н ы й т я ж (пт) э в г л е н и д ы Entosiphon ( б ) , б о к о в ы е г р е б н е в и д н ы е в ы р о с т ы ж г у 

т и к о в х и щ н о г о ж г у т и к о н о с ц а Colponema loxodes (в) и п а р а з и т и ч е с к о г о ж г у т и к о н о с ц а 

Retortamonas (г). П а р а к с и а л ь н ы е к о н ц е н т р и ч е с к и е с л о и в ж г у т и к е т р и х о м о н а д ы Foaina (д), 

п е р и л е м м а в о к р у г р е с н и ч е к и н ф у з о р и и Stylonychia (е) и у н д у л и р у ю щ а я м е м б р а н а ж г у т и 

к о н о с ц а Tritrichomonas angusta (ж) (б — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Д.Дж. П а т т е р с о н о м , С и д 

н е й ; е — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Ж . - П . М и н ь о , К л е р м о н - Ф е р р а н ; е и ж — л ю б е з н о п р е д о 

с т а в л е н ы Г. Б р у ж е р о л е м , К л е р м о н - Ф е р р а н ) . Увел.: а — 16 ОООх, 6 — 36 ОООх, в, г, е — 

32 ОООх, д — 40 ОООх, ж—28 ОООх. 

кутепа имеет по меньшей мере четыре 
типа ресничек, различающихся по уль
тратонкому строению, а клетки многих 
жгутиконосцев несут жгутики различ
ной, но вполне определенной длины. У 
некоторых жгутиконосцев они покрыты 
волосовидными придатками, или мас-
тигонемами (рис. 24а), а также чешуй
ками (см. рис. 168). 

И реснички, и жгутики покрыты 
плазматической мембраной. Аксонема 
заякоривается в цитоплазме при помо
щи базального тела, или кинетосомы. 
От базальных тел жгутиконосцев и ин

фузорий отходят дополнительные кор
невые структуры. Они настолько свое
образны, что их строение имеет таксо
номическую ценность (рис. 25). 

Форма и размеры 
протистов 

Протистов традиционно идентифи
цируют по их форме, даже если она не
постоянна и сбивает с толку (рис. 26). 
Характерные очертания клетки задают
ся внутри- и внеклеточными скелетны-
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Рис. 25. Ж г у т и к о в ы е к о р е ш к и и д р у г и е с в я з а н н ы е с к и н е т о с о м а м и с т р у к т у р ы у к р и п т о м о -

нады Chilomonas (а) , г и п е р м а с т и г и д ы Joenia (б) и и н ф у з о р и и Eufolliculina (в) . Увел.: а — 

65 ОООх, 6 — 48 ОООх, в — 65 ОООх. 

ми элементами. Широко варьируют раз
меры клеток протистов (рис. 27): самые 
мелкие одноядерные формы имеют все
го несколько микрон в длину, в то же 
время встречаются особи размером в 
сотни микрометров. Многоядерные 

формы могут достигать размеров в не
сколько сантиметров, а исключитель
ные экземпляры — более метра (рис. 
28). Между прочим, мицелии многих 
почвенных грибов покрывают значи
тельно большие площади. 
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Рис. 26. Т р а н с ф о р м а ц и я ф о р м ы т е л а у а м е б ы Vannella simplex. Л о к о м о т о р н а я (а) и раз

л и ч н ы е в а р и а н т ы так н а з ы в а е м ы х «радиозных» ф о р м с л у ч и с т ы м и п с е в д о п о д и я м и ( б , в ) , 

в о з в р а т к н о р м а л ь н о й л о к о м о т о р н о й ф о р м е ( г - е ) . Увел.: 9 3 0 х . 
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Рис. 2 7 . С р а в н и т е л ь н ы е р а з м е р ы г е т е р о т р о ф н ы х п р о т и с т о в ( в с е о р г а н и з м ы в о д н о м м а с 

ш т а б е ) . 1 — Amoeba, 2 — Trichomonas, 3 — Trypanosoma, 4 — Joenia, 5 — Actinophrys, 6 — 

Eimeria, 7 — Codonosiga, 8 — M i c r o s p o r a , 9 — M y x o z o a , 10 — Gregarina, 11 — Saccamoeba, 

12 — Euglena, 13 — Discophrya, 14 — Entamoeba, 15 — Trinema, 16 — Vorticella, 17 — 

Paramecium, 18 — Tetrahymena. 

Рис. 28. Г и г а н т с к и й п л а з м о д и й м и к с о м и ц е -

та Physarum polycephalum, п о к р ы в а ю щ и й 

п л о щ а д ь 5 , 5 4 м 2 , с м а к с и м а л ь н о й т о л щ и 

н о й 1 мм ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Ф. Ахен-

б а х о м , Б о н н ) . 
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Часть II. Эволюция 
и таксономия 
Эволюция одноклеточных эукариот 

В соответствии с общепринятыми 
теориями, предки современных проти
стов следовали тем же эволюционным 
путем, что и предки других современ
ных прокариот и эукариот. Примерно 
2500-1500 миллионов лет назад их пути 
разошлись, приведя, с одной стороны, 
к эукариотным растениям, слизевикам 
и животным, а с другой — к современ
ным прокариотам. Эти ранние этапы 
эволюции органического мира описаны 
здесь лишь вкратце. 

Принимая возраст Земли порядка 
4550 млн лет, первые микробиальные 
экосистемы возникли, вероятно, около 
4000 млн лет назад. Их фоссильным 
наследием служат так называемые стро-
матолитовые известняки. Соотношение 
13

С/
12

С в этих биогенных осадках слу
жит индикатором существования про
цессов автотрофной фиксации углерода. 
Считается достаточно твердо установ
ленным, что уже на этих ранних этапах 
эволюции биосферы вода служила вос
становителем, и значительные количе
ства кислорода выделялись в процессе 
формирования фотосинтетической пер
вичной продукции органического веще
ства. Однако реальная концентрация 
кислорода в океане и его парциальное 
давление в атмосфере должны были 
быть очень низкими из-за чрезвычайно 
интенсивного потребления кислорода в 
процессах окисления двухвалентного 

железа до трехвалентного и выветрива
ния пород континентальной коры. 

В то время только гидросфера была 
способна поддержать существование и 
эволюцию жизни. Предположительно, 
ее характеризовали следующие абиоти
ческие параметры: 

• парциальное насыщение кисло
родом в непосредственной близости от 
фотосинтетиков (возможно, преимуще
ственно предков современных циано-
бактерий); 

• в обилии присутствовали С02 не
органического (вулканического) проис
хождения и калий — модель древнего 
«содового океана» («soda осеап»); 

• содержание ионов Са
2
* в море 

было крайне низким (10~
7
М по сравне

нию с современным 10~
2
 М), но все-таки 

достаточным для осаждения некоторого 
количества биогенного карбоната; 

• рН океана была около 10 (в со
временном океане 7-8); 

• растворимые соли двухвалентно
го железа в результате насыщения ат
мосферы кислородом постепенно пере
ходили в нерастворимые трехвалентные 
соединения (железная руда); 

• предположительно, температура 
была почти такая же, как сейчас, по
скольку атмосферный углекислый газ 
вызывал парниковый эффект, который 
компенсировал меньшую светимость 
Солнца. 
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Поскольку многие ныне живущие 
прокариоты существуют в таких экстре
мальных условиях, можно предполо
жить, что от некоторых из их предков 
произошли более продвинутые одно
клеточные организмы. Их план строе
ния был важнейшим эволюционным 
приобретением, но сами эти древние 
организмы не породили продвинутые 
формы. Эволюционный прорыв произо
шел в результате объединения двух и 
трех одноклеточных организмов в хи
мерные конструкции. Теория стадийно
го симбиогенеза реконструирует цепь 
этих событий (рис. 29). 

При реконструкции филогении всех 
животных и растительных организмов 
мы, безусловно, должны принять, что все 
эукариоты происходят от одного предко-
вого вида и поэтому формируют моно-
филетическую группу Eukaryota. Отсю
да следует, что современные одноклеточ
ные эукариоты сходны только по одному 
плезиоморфному признаку — однокле
точное™, или отсутствию соматической 
дифференцировки клеток — и что они 
не образуют монофилетический таксон. 

По микропалеонтологическим дан
ным, форма современных протистов 
существенно не изменилась по сравне
нию с одноклеточными организмами, 
жившими 2 миллиарда лет назад. Меж
ду протерозоем и первыми находками 
настоящих Metazoa и высших растений 
в палеозое (начиная с 550 млн лет на
зад) лежит эпоха, в течение которой 
сформировались типичные современ
ные одноклеточные и многоклеточные 
организмы. Поскольку большинство ис
копаемых остатков протерозоя трудно 
интерпретировать, при реконструкции 
филогении следует сравнивать все дос

тупные морфологические, биохимичес
кие и молекулярно-биологические дан
ные по современным организмам и ис
следовать гомологию признаков. Для 
этих целей очень важна хронология гео
биохимических событий, т.к. она позво
ляет реконструировать экологические 
условия в палеозое. 

Эволюция всех современных и вы
мерших типов сопровождалась ради
кальными изменениями в атмосфере, 
гидросфере и геосфере. Эти изменения 
были вызваны преимущественно дея
тельностью прокариот, особенно сво-
бодноживущих и симбиотических циа-
нобактерий. Благодаря становлению 
оксигенного фотосинтеза (с фотолизом 
воды), содержание кислорода в атмос
фере увеличилось с почти 0% до совре
менной концентрации в 21%, которая 
стабилизировалась около 400 млн лет 
назад. Благодаря тем же фотосинтети
ческим реакциям уменьшилось содер
жание двуокиси углерода в океанах, что 
привело к экстенсивному формирова
нию силикатных и карбонатных осадоч
ных пород. 

При реконструкции путей эволюции 
в тот период следует учитывать, что 
свободный кислород был ядом для жи
вых организмов. Известно, что совре
менные клетки решают эту проблему, 
задействуя процессы утилизации и дез
активации кислорода. Для этого они 
используют специальные органеллы: 
пероксисомы (или глиоксисомы), гид-
рогеносомы и митохондрии, — а также 
эндосимбиотических бактерий, свобод
но лежащих в цитоплазме или заклю
ченных внутри вакуолей. 

Ясно, что эволюция митохондрий — 
это результат симбиоза между эукари-
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Рис. 2 9 . С х е м а в о з 

никновения эукариот 

о т п р о к а р и о т н ы х о р 

г а н и з м о в ( А - В ) и 

э в о л ю ц и о н н о г о р а з 

в и т и я ч е р е з п р о с т о 

у с т р о е н н ы е э у к а р и -

отные клетки к слож

н о у с т р о е н н ы м ( Г -

К). (А) п р о к а р и о т н ы й 

о р г а н и з м 1 — р о д о 

н а ч а л ь н и к к л е т к и -

х о з я и н а с я д р о м и 

п а р о й ж г у т и к о в ; (Б) 

п р о к а р и о т н ы й о р г а 

н и з м 2 — в б у д у щ е м 

т р а н с ф о р м и р у е т с я в 

м и т о х о н д р и ю ; ( В ) 

п р о к а р и о т н ы й о р г а 

низм 3 — в б у д у щ е м 

т р а н с ф о р м и р у е т с я в 

х л о р о п л а с т ; (Г) п е р 

в ы й э у к а р и о т н ы й 

о р г а н и з м — клетка с 

я д р о м ( я ) ; (Д) п е р 

в ы й э у к а р и о т н ы й 

о р г а н и з м с д в у м я 

ж г у т и к а м и (жг) и м и 

т о х о н д р и е й ( м и ) 

(= э у ц и т ) ; (Е) и н ф у 

з о р и я с м а к р о - и 

м и к р о н у к л е у с о м и 

м и т о х о н д р и е й ; ( Ж ) 

г е т е р о т р о ф н ы й ж г у 

т и к о н о с е ц с м а с т и -

г о н е м а м и ( н а п р и 

м е р , к р и п т о м о н а д а ) ; 

( 3 ) о д н о к л е т о ч н ы й 

о р г а н и з м с м и т о х о н 

д р и е й и х л о р о п л а с 

т о м (хл) после у т р а 

т ы ж г у т и к о в ( н а п р и 

м е р , к р а с н а я в о д о 

р о с л ь ) ; (И) п р и о б р е т е н и е к р а с н о й в о д о р о с л и (с т р а н с ф о р м а ц и е й ее в х л о р о п л а с т ) гете

р о т р о ф н ы м ж г у т и к о н о с ц е м и с т а н о в л е н и е в результате э т о г о в т о р и ч н о г о с и м б и о з а таких 

фототрофных ж г у т и к о н о с ц е в , как к р и п т о м о н а д ы , х р и з о м о н а д ы или д и н о ф л а г е л л а т ы , нм — 

н у к л е о м о р ф ; (К) и н ф у з о р и я Myrionecta (= Mesodinium) rubra, с о д е р ж а щ а я э н д о с и м б и о н -

та к р и п т о м о н а д у , и м е е т ш е с т ь разных Д Н К - с о д е р ж а щ и х к о м п а р т м е н т о в : 1 — м и к р о н у к 

леус и 1 — макронуклеус и н ф у з о р и и , 2 — м и т о х о н д р и я и н ф у з о р и и , 3 — я д р о к р и п т о м о 

н а д ы , 4 — м и т о х о н д р и я к р и п т о м о н а д ы , 5 — остаток я д р а к р а с н о й в о д о р о с л и (нуклео

м о р ф ) , 6 — х л о р о п л а с т к р а с н о й в о д о р о с л и ; с е д ь м о й к о м п а р т м е н т — м и т о х о н д р и я крас

н о й в о д о р о с л и — п о л н о с т ь ю р е д у ц и р о в а н (по н е с к о л ь к и м а в т о р а м ) . 



48 Эволюция и таксономия 

отной и прокариотной клеткой. Общая 
схема этого процесса описана в уже упо
мянутой теории стадийного эндосимби-
оза, которая утверждает, что возникно
вение митохондрий от такой симбиоти-
ческой ассоциации было реализовано 
только однажды. Вопрос о том, возник
ли ли гидрогеносомы (которые встреча
ются только у амитохондриальных про
тистов) в результате преобразования 
митохондрий или от эндосимбионтов, 
давших начало и митохондриям, и гид-
рогеносомам, пока не может быть решен 
однозначно. Существенно, что анаэроб
ные инфузории с гидрогеносомами час
то имеют близких родственников с ми
тохондриями, и сейчас ясно, что эти ана
эробные протисты филогенетически 
связаны с их аэробными предшествен
никами. Таким образом, вполне вероят
но, что анаэробные свободноживущие 

инфузории с гидрогеносомами эволюци
онировали от аэробных инфузорий с ми
тохондриями. Однако есть основания 
полагать, что гидрогеносомы инфузорий 
из рубца жвачных эволюционировали 
независимо от гидрогеносом некоторых 
парабазалий, т.е. жгутиконосцев, живу
щих в термитах. В каждом случае гид
рогеносомы оказываются вторичным 
приобретением, и это служит важным 
критерием для оценки монофилии той 
или иной группы. Кроме того, присут
ствие прокариотных симбионтов в ком
бинации с отсутствием митохондрий и 
гидрогеносом является полезным при
знаком для разграничения, например, 
парабазалий и архамеб. 

Теория стадийного эндосимбиоза 
объясняет также и происхождение пла
стид. Безмитохондриальные протисты с 
хлоропластами не известны, поэтому 

Рис. 3 0 . Трехмерная с х е м а (основанная на молекулярных и м о р ф о л о г и ч е с к и х данных) э в о 

л ю ц и о н н ы х п р е о б р а з о в а н и й ф о т о т р о ф н ы х э у к а р и о т . И н д и в и д у а л ь н ы е г е н о м ы клетки хо

з я и н а и э н д о с и м б и о н т а показаны л и н и я м и : пути развития а в т о т р о ф о в (АР) — т о ч к а м и , ге

т е р о т р о ф н ы х п р о к а р и о т (HP) — п у н к т и р о м , г е т е р о т р о ф н ы х э у к а р и о т (НЕ) — с п л о ш н о й л и 

н и е й . У р о в е н ь НЕ — э т о у р о в е н ь г е т е р о т р о ф н ы х э у к а р и о т с д в у м я г е н о м а м и (2) , возник

ш и м и в результате э н д о с и м б и о з а между п р и м и т и в н ы м э у к а р и о т о м и г е т е р о т р о ф н ы м п р о 

к а р и о т о м — п р е д ш е с т в е н н и к о м м и т о х о н д р и й . РЕ — у р о в е н ь ф о т о т р о ф н о г о э у к а р и о т а с 

т р е м я г е н о м а м и , к о т о р ы й с ф о р м и р о в а л с я в результате э н д о с и м б и о з а с ф о т о т р о ф н ы м 

п р о к а р и о т о м (3). НЕ + РЕ — у р о в е н ь в т о р и ч н о г о э н д о с и м б и о з а м е ж д у г е т е р о т р о ф н ы м 

э у к а р и о т о м у р о в н я НЕ и о д н и м из ф о т о т р о ф н ы х п а р т н е р о в у р о в н я РЕ, п р е д с т а в л я ю щ и х 

появление ф о т о т р о ф н ы х о р г а н и з м о в , таких как д и н о ф л а г е л л а т ы (D), х р о м и с т ы (Chr) , э в -

г л е н и д ы б е з с и м б и о н т о в (Ей) и с с и м б и о н т а м и (Eus) и д р у г и е т а к с о н ы ; п е р в о н а ч а л ь н о е 

количество г е н о м о в 4 (+ 1 р е д у ц и р о в а н н ы й м и т о х о н д р и а л ь н ы й г е н о м ) . НЕ + НЕ + РЕ — 

у р о в е н ь н а и б о л е е с л о ж н ы х а с с о ц и а ц и й : о д н о к л е т о ч н ы е о р г а н и з м ы у р о в н я НЕ + РЕ с и м 

б и о н т ы г е т е р о т р о ф н ы х э у к а р и о т , что о б н а р у ж е н о у ц и л и а т (Ci и Cis), ф о р а м и н и ф е р (Fo и 

Fos) и р а д и о л я р и й («Р.» и «R»s), б е з с и м б и о н т о в и с н и м и , с о о т в е т с т в е н н о ; или м н о г о к л е 

т о ч н ы е ж и в о т н ы е (Со — кораллы). В таких случаях количество г е н о м о в м о ж е т д о с т и г а т ь 

с е м и , но о б ы ч н о п р и с у т с т в у е т только 5. В пределах трех н и з ш и х у р о в н е й о р г а н и з м ы с од

ноклеточной о р г а н и з а ц и е й н е з а в и с и м о э в о л ю ц и о н и р о в а л и в о р г а н и з м ы с м н о г о к л е т о ч 

ной о р г а н и з а ц и е й , что показано с т р е л к а м и влево и в п р а в о : м н о г о к л е т о ч н ы е о р г а н и з м ы 

в о з н и к а ю т в ф и л е т и ч е с к и х л и н и я х Bi l iphyta (Bi), C h l o r o b i o n t a (Ch), P h a e o p h y t a (Ph), выс

ш и х г р и б о в (А/В — A s c o m y c o t a / B a s i d i o m y c o t a ) и в ы с ш и х M e t a z o a (hMz) (по Х ю л ь с м а н у и 

Х а у с м а н у ) . 
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Первичный 
эндосимбиоз Цианобактерия 

клетка-хозяин I 

Rhodophyta Glaucocystophyta Viridiplantae 

Вторичный 
эндосимбиоз 

клетка-хозяин II 

Apicom- Prymnesio- Bacillario- Dino- Crypto-
plexa monada phyceae flagellata monada 

Reticulo- Eugienida Dino-
filosa flagellata 

Третичный 
эндосимбиоз 

клетка-хозяин клетка-хозяин III 

Dinoflagellata 
(с криптомонадой) 

В 

Рис. 3 1 . Схема, о б ъ я с н я ю щ а я э в о л ю ц и ю и м н о г о о б р а з и е ф о т о т р о ф н ы х п р о т и с т о в , воз

н и к ш и х в результате п е р в и ч н о г о , в т о р и ч н о г о и т р е т и ч н о г о э н д о с и м б и о з о в . П е р в и ч н ы й 

э н д о с и м б и о з : п о г л о щ е н и е п у т е м ф а г о ц и т о з а с в о б о д н о ж и в у щ е й ц и а н о б а к т е р и и с п о с л е 

д у ю щ е й ее адаптацией, в е д у щ е й (после латерального п е р е н о с а генов от с и м б и о н т а в ядро 
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общепризнано, что только эукариотная 
клетка уже имеющая митохондрию мог
ла приобрести хлоропласт. Пластиды 
генетически близки современным циа-
нобактериям. По всей вероятности, 
единственная разновидность цианобак-
терий эволюционировала каждый раз 
независимым путем в настоящие дву-
мембранные пластиды Chlorophyta, 
Rhodophyta и Glaucocystophyta (рис. 30). 
Эти хлоропласты отличаются по соста
ву основных и дополнительных пигмен
тов: зеленые водоросли и их потомки 
имеют пластиды с хлорофиллами аиЬ, 
красные водоросли и их потомки — с 
хлорофиллами а и с

1
. С другой сторо

ны, обе группы эукариот имели одно
клеточных представителей, которые 
оказались способны стать пластидопо-
добными симбионтами многих эука-
риотных хозяев. В частности, зеленые 
водоросли в лице своих потомков ста
ли фотосимбионтами хлорарахниевых 
и эвгленовых, а красные водоросли — 
споровиков, криптомонад, динофлагел-
лат, хризомонад, примнезиомонад и 
других. В некоторых случаях эти связи 
дестабилизировались, как, например, в 
случае бесцветных (гетеротрофных) эв
гленовых или лабиринтул, и лишь со
хранившийся глазок указывает на то, 
что в них когда-то присутствовал эндо-
симбионт. Пока еще неполные данные 

о симбиотических ассоциациях между 
различными хозяевами и эндобионта-
ми — от первичного эндосимбиоза ко 
вторичному (и даже к третичному) — 
суммированы на рисунке 31. 

Возникновение эукариотного жгу
тика стало важнейшим эволюционным 
приобретением. Независимо от приня
тия той или иной гипотезы о происхож
дении этого двигательного аппарата 
(путем анагенеза от простых ассоциа
ций микротрубочек, используемых при 
кариокинезе, или, напротив, в результа
те маловероятного симбиоза со спиро
хетами), само по себе наличие жгутиков 
и различные типы их расположения на 
клетке служат важными признаками 
при поисках монофилетических таксо
нов. Таким образом, если бы отсутствие 
жгутика сопровождалось другими при
митивными особенностями (отсутстви
ем диктиосом или митохондрий), то та
кую конструкцию следовало бы считать 
исходной, но до сих пор такое сочета
ние признаков в современных таксонах 
не найдено. Вторичное отсутствие жгу
тика также служит апоморфным при
знаком, особенно когда имеются другие 
продвинутые признаки (например, на
личие пластид). В качестве примера: 
утрата жгутика в процессе эволюции — 
это признак многих групп, обладающих 
амебоидной подвижностью или клеточ-

' У красных водорослей обнаружен только хлорофилл а. — Прим. пер. 

хозяина) к п л а с т и д е со с т е н к о й из двух м е м б р а н , которая х а р а к т е р н а для Vir idiplantae 

(= C h l o r o b i o n t a ) , R h o d o p h y t a и G l a u c o c y s t o p h y t a . В т о р и ч н ы й э н д о с и м б и о з зеленых и крас

ных в о д о р о с л е й с г е т е р о т р о ф н ы м и п р о т и с т а м и п р и в о д и т к ф о р м и р о в а н и ю ф о т о т р о ф н ы х 

клеток с п л а с т и д а м и , о к р у ж е н н ы м и т р е м я или четырьмя м е м б р а н а м и . Т р е т и ч н ы й с и м б и 

оз с т а н о в и т с я в о з м о ж н ы м после р е д у к ц и и с о б с т в е н н ы х п л а с т и д и н о в о г о с и м б и о з а с ф о -

т о т р о ф н ы м э у к а р и о т о м (по Ш т о б е и М а й р у ) . 
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ной стенкой, и может рассматриваться 
как адаптация к бентосному или, по
зднее в истории Земли, к наземному 
образу жизни. 

К сходным рассуждениям прибега
ют при оценке наличия или отсутствия 
диктиосом. Удивительно, но эта ассоци
ация мембранных цистерн обнаружива
ется только в клетках с митохондриями 
или гидрогеносомами. Резонно предпо
ложить, что функциональные измене
ния в эволюции аппарата Гольджи, ко
торый продуцирует лизосомы, были 
обусловлены изменением типа питания 
среди одноклеточных эукариот: от ос-
мотрофии и бактериотрофии к хищни
честву Кроме того, у многих протистов 
элементы стенки цисты и раковинки, а 
также экструсомы синтезируются при 
помощи аппарата Гольджи. Поэтому об
ладающие такой многофункциональной 
органеллой особи оказались способны
ми вырабатывать лучшие стратегии вы
живания. С другой стороны, простота 
строения диктиосом у многих эукариот 
и удивительная сложность диктиосом у 

Parabasalia приводят к заключению, что 
эта органелла развивалась в разных так
сонах независимо из каких-то прими
тивных структур

1
. 

Сравнение и оценка примитивных и 
продвинутых морфологических призна
ков в совокупности с доступными био
химическими и молекулярно-биологи-
ческими данными позволяет сконст
руировать филогенетическое древо, 
которое пока еще в определенных аспек
тах гипотетично (см. рис. 33). В началь
ной точке видообразования находится 
одноклеточный организм, который ха
рактеризуется следующими основными 
функционально-морфологическими 
приобретениями: два жгутика, система 
внутриклеточных мембран (ядерная 
оболочка, шероховатый и гладкий эн-
доплазматический ретикулум, лизосо
мы), хромосомы, митотический и мейо-
тический аппарат из микротрубочек, си
стема микрофиламентов (актомиозин) 
для цитокинеза, а также для выполне
ния цитоскелетных функций и обеспе
чения подвижности, и 70S рибосомы. 

1
 Трудно представить какие-то более примитивные структуры, чем аппарат Гольджи, состоящий 

из одиночных цистерн, как, например, у грибов. Вероятно, авторы имеют в виду образование 

диктиосом из отдельных цистерн, как основное направление в эволюции аппарата Гольджи. — 

Прим. пер. 
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Развитие систематики 

Первоочередные цели зоологиче
ской систематики — установить род
ственные отношения между таксонами, 
смоделировать исторические фазы эво
люции организмов (филогения) и дать 
рациональное объяснение фундамен
тальным процессам и причинам фило
генетического развития (эволюционная 
биология). 

Со времен Левенгука и вплоть до 
XXI века работы по систематике проти-
стов осуществлялись преимущественно 
без выявления родственных связей; 
единственным доступным критерием 
принадлежности к одному таксону 
было морфологическое сходство орга
низмов. Например, малый размер бак
терий, одноклеточных эукариот, а так
же некоторых растений и животных 
послужили основанием для объедине
ния их в группу Animalcula, или Infu
soria. Изучение строения протистов и 
анализ их филогении были начаты 
Эренбергом и Дюжарденом. Первые 
генеалогические деревья были постро
ены под влиянием теории происхожде
ния видов Чарльза Дарвина (с 1842 
года), которую Геккель активно приме
нил к протистам. В то время были со
зданы таксономические термины, мно
гие из которых используются и по на
стоящее время: Polycystinea Ehrenberg, 
1838; Rhizopoda von Siebold, 1845; 
Ciliata Perty, 1852; Flagellata Cohn, 1853; 
Radiolaria J. Mtiller, 1858; Suctoria Clapa-
rede et Lachmann, 1858/59; Mycetozoa de 
Вагу, 1859; Heliozoa Haeckel, 1866; 
Mastigophora Diesing, 1866; Sarcodina 
Schmarda, 1871; Filosea Leidy, 1879; 

Sporozoa Leuckart, 1879; Acantharea 
Haeckel, 1881; Myxosporidia Biitschli, 
1881. Бючли был первым, кто предло
жил систему Protozoa (табл. 2). 

Т а б л и ц а 2 . С и с т е м а Б ю ч л и 1 8 8 9 г о д а 

Тип Класс Подкласс 

r S a r c o d i n a -

P r o t o z o a -

- S p o r o z o a -

r R h i z o p o d a 

Hel iozoa 

Radiolar ia 

G r e g a r i n i d a 

M y x o s p o r i d i a 
L S a r c o s p o r i d i a 

- M a s t i g o p h o r a 

- Infusor ia 
Cil iata 

S u c t o r i a 

Благодаря ее простоте, эта схема все 
еще используется — преимущественно 
в учебниках по общей зоологии. Одна
ко накопление новых знаний, включая 
переоценку значения признаков, под
вигло Хонигберга и десять его соавто
ров к созданию более современной си
стемы в 1964 году. Эта схема приведе
на в таблице 3. 

Таблица 3. Система Хонигберга 
с соавторами 1964 года 

Тип Подтип Класс 

— S a r c o d i n a 

i— S a r c o m a s t i — 
g o p h o r a 

— M a s t i g o p h o r a 

— Opal inata 

P r o t o z o a — 

— S p o r o z o a 
— T e l o s p o r e a 

— T o x o p l a s m e a 

_ . г- M y x o s p o r i d i a 
— C n i d o s p o r a H . . . 

L- M i c r o s p o n d i a 
— C i l i o p h o r a — Cil iatea 
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Ее отличия от системы Бючли за
ключались преимущественно в разделе
нии старого таксона Sporozoa на Cnido-
spora (споры с филаментом) и так назы
ваемых новых Sporozoa (споры без фи-
ламента), а также в слиянии Mastigo
phora и Sarcodina с образованием ново
го подтипа Sarcomastigophora. 

Новые ультраструктурные исследо
вания в последующие десятилетия по
зволили достичь нового уровня понима
ния проблемы. Осознание огромного 
многообразия одноклеточных организ
мов привело к идее о независимых фи
логенетических путях развития. В 1980 
году комитет по номенклатуре (Ливайн 
и 15 соавторов) предложил систему, в 
которой эта гетерогенность отражена в 
признании семи типов вместо типа 
Protozoa (табл. 4). 

Т а б л и ц а 4 . С и с т е м а Л и в а й н а 

с с о а в т о р а м и 1 9 8 0 г о д а 

П о д ц а р с т в о : P r o t o z o a 

1. Т и п S a r c o m a s t i g o p h o r a 

H o n i g b e r g & B a l a m u t h , 1963 

2. Тип L a b y r i n t h o m o r p h a Page, 1980 

3. Тип A p i c o m p l e x a Levine, 1970 

4. Тип M i c r o s p o r a S p r a g u e , 1977 

5. Тип A s c e t o s p o r a S p r a g u e , 1978 

6. Тип Myxozoa Grasse, 1970 

7. Тип Ci l iophora Doflein, 1901 

Опубликованный Обществом прото-
зоологов в 1985 году «Иллюстрирован
ный атлас простейших» (The Illustrated 
Guide to the Protozoa) содержит в под-
царстве Protozoa только 6 типов с 28 
классами (табл. 5). Новые по сравнению 
с системой Ливайна с соавторами (1980) 
таксоны приведены здесь в круглых 
скобках, а классы с новыми названиями 
отмечены квадратными скобками. 

«Руководство по протестам» (Hand
book of Protoctista), опубликованное в 
1990 году Маргулис, Корлисом, Мелко-
нианом и Чапменом, насчитывает в пре
делах Protoctista, наряду с двумя сомни
тельными, 35 более или менее реаль
ных типов (табл. 6). В список типов 
вошли новообразованные таксоны, раз
битые на части прежние типы Protozoa, 
классические полцарства и отделы во
дорослей (Rhodophyta, Phaeophyta, 
Chlorophyta) и некоторых грибов (Hypho-
chytridiomycota, Plasmodiophoromycota, 
Chytridiomycota и Oomycota). Эта (не
формальная) система уже отчасти фило
генетически ориентирована, но основа
на просто на наличии жгутика или при
сутствии/отсутствии сложных жизнен
ных циклов. 

Авторы системы подчеркивают ге
терогенность одноклеточных существ 
введением непривычно большого коли
чества таксонов высокого ранга. Была 
проведена также радикальная ревизия 
хорошо известных групп. В особенной 
степени это коснулось прежних Rhi
zopoda, которые были разделены на де
вять типов. С другой стороны, неко
торые таксоны мало изменились, на
пример Ciliophora и преемники Spo
rozoa. 

Во втором издании нашего пособия 
(1996), используя, помимо морфологи
ческих, молекулярные данные и эволю
ционные гипотезы того времени, мы 
предложили систему простейших, под
черкивающую филогенетические связи 
(табл. 7). Система Кавалье-Смита (1998) 
и схема, представленная во втором из
дании «Иллюстрированного атласа про
стейших» (The Illustrated Guide to the 
Protozoa, 2000), каждая из которых от-



Развитие систематики 55 

Т а б л и ц а 5 . С и с т е м а , п р и н я т а я в п е р в о м и з д а н и и « И л л ю с т р и р о в а н н о г о а т л а с а 

п р о с т е й ш и х » 1 9 8 5 г о д а 

П о д ц а р с т в о P r o t o z o a ( G o l d f u f l , 1 8 1 8 ) v o n S i e b o l d , 1 8 4 6 

Тип S a r c o m a s t i g o p h o r a H o n i g b e r g & B a l a m u t h , 1963 

П о д т и п M a s t i g o p h o r a Diesing, 1866 

Класс P h y t o m a s t i g o p h o r e a Calkins, 1909 

Класс Z o o m a s t i g o p h o r e a Calkins, 1909 

П о д т и п Opal inata Corl iss & Balamuth, 1963 

Класс Opal inatea W e n y o n , 1926 

П о д т и п S a r c o d i n a S c h m a r d a , 1871 

Надкласс Rhizopodea von S i e b o l d , 1845 

Класс L o b o s e a Carpenter , 1861 

Класс A c a r p o m y x e a Page, 1976 

(Класс Acrasea Schroter, 1886) 

Класс M y c e t o z o e a de Bary, 1859 

(Класс P l a s m o d i o p h o r e a Cook, 1928) 

Класс Filosea Leidy, 1879 

Класс Granuloret icu losea de Saedeler, 1934 

(Класс X e n o p h y o p h o r e a Schulze, 1904) 

Надкласс A c t i n o p o d e a Calkins, 1902 

Класс A c a n t h a r e a Haeckel , 1881 

Класс Polycyst ina ( E h r e n b e r g , 1838) Riedel, 1967 

Класс P h a e o d a r e a Haeckel , 1879 

Класс Hel iozoea Haeckel , 1866 

Тип L a b y r i n t h o m o r p h a Page, 1980 

(Класс Labyrinthulea Levine & Corl iss, 1963) 

Тип A p i c o m p l e x a Levine, 1970 

Класс Perkinsida Levine, 1978 

Класс S p o r o z o a s i d a Leuckart, 1879 

Тип M i c r o s p o r a S p r a g u e , 1969 

Класс Metchnikovel l idea Weiser, 1977 

[Класс R u d i m i c r o s p o r e a S p r a g u e , 1977] 

Класс M i c r o s p o r i d i d e a Corl iss & Levine, 1963 

[Класс M i c r o s p o r e a Delphy, 1963] 

Тип M y x o z o a Grasse, 1970 

Класс M y x o s p o r e a Butschl i , 1881 

Класс A c t i n o s p o r e a Noble, 1980 

Тип Ci l iophora Doflein, 1901 

П о д т и п P o s t c i l i o d e s m a t o p h o r a Gerass imova & Seravin, 1976 

Класс Karyorel ictea Corl iss, 1974 

Класс Spi rotr ichea Butschl i , 1889 

П о д т и п R h a b d o p h o r a Smal l , 1976 

Класс P r o s t o m a t e a Schewiakoff , 1896 

Класс L i tostomatea Small & Lynn, 1981 

П о д т и п C y r t o p h o r a Small, 1976 

Класс Phyl lopharyngea de Puytorac et al., 1974 

Класс N a s s o p h o r e a Small & Lynn, 1981 

Класс O l i g o h y m e n o p h o r e a de Puytorac et al., 1974 

Класс C o l p o d e a de Puytorac et al., 1974 
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Т а б л и ц а 6 . С х е м а М а р г у л и с с с о а в т о р а м и 1 9 9 0 г о д а 

Ц а р с т в о P r o t o c t i s t a ( H o g g , 1 8 6 1 ) 

M a r g u l i s & S c h w a r t z , 1 9 8 8 

Тип Класс 

С е к ц и я I 

Т и п ы без жгутиковых с т а д и й и сложных 

ж и з н е н н ы х ц и к л о в 

1. Rhizopoda 

L o b o s e a 

Filosea 

2. Haplospor id ia 

H a p l o s p o r e a 

3. Paramyxea 

Paramyx idea 

Marte i l i idea 

4. M y x o z o a 

M y x o s p o r e a 

A c t i n o s p o r e a 

5. M i c r o s p o r a 

R u d i m i c r o s p o r e a 

M i c r o s p o r e a 

С е к ц и я I I 

Т и п ы без ж г у т и к о в ы х с т а д и й , 

н о с о с л о ж н ы м и ж и з н е н н ы м и ц и к л а м и 

6. Acrasea 

A c r a s i d a 

7. Dictyostel ida 

Dictyoste l ida 

8. R h o d o p h y t a 

R h o d o p h y c e a e 

9. C o n j u g a t o p h y t a 

C o n j u g a t o p h y c e a e 

С е к ц и я III 

Т и п ы с о ж г у т и к о в ы м и с т а д и я м и , 

но б е з с л о ж н ы х ж и з н е н н ы х циклов 

10. X e n o p h y o p h o r a 

P s a m m i n i d a 

S t a n o m i d a 

1 1 . C r y p t o p h y t a 

C r y p t o p h y c e a e 

12. G l a u c o c y s t o p h y t a 

G l a u c o c y s t o p h y c e a 

13. Karyoblastea 

K a r y o b l a s t e a 

14. Z o o m a s t i g i n a 

A m o e b o m a s t i g o t a 

B i c o e c i d a 

C h o a n o m a s t i g o t a 

D i p l o m o n a d i d a 

Pseudoci l ia ta 

K inetoplast ida 

Opal inata 

P r o t e r o m o n a d i d a 

Parabasal ia 

R e t o r t a m o n a d i d a 

P y r s o n y m p h i d a 

15. Euglenida 

E u g l e n o p h y c e a e 

16. C h l o r a r a c h n i d a 

C h l o r a r a c h n i o p h y c e a e 

17. P r y m n e s i o p h y t a 

P r y m n e s i o p h y c e a e 

18. R a p h i d o p h y t a 

R a p h i d o p h y c e a e 

19. E u s t i g m a t o p h y t a 

E u s t i g m a t o p h y c e a e 

20. A c t i n o p o d a 

Polycyst ina 

P h a e o d a r i a 

Hel iozoa 

A c a n t h a r i a 

2 1 . H y p h o c h y t r i o m y c o t a 

H y p h o c h y t r i d a 

2 2 . L a b y r i n t h u l o m y c o t a 

Labyr inthul ida 

T h r a u s t o c h y t r i d a 

23. P l a s m o d i o p h o r o m y c o t a 

P l a s m o d i o p h o r i d a 

С е к ц и я IV 

Т и п ы с о ж г у т и к о в ы м и с т а д и я м и 

и с л о ж н ы м и ж и з н е н н ы м и ц и к л а м и 

2 4 . Dinof lagel lata 

D i n o p h y c e a e 

S y n d i n i o p h y c e a e 

2 5 . C h r y s o p h y t a 

C h r y s o p h y c e a e 

P e d i n e l l o p h y c e a e 

D i c t y o c h o p h y c e a e 

(= Si l icof lagel lata) 

26. C h y t r i d i o m y c o t a 

C h y t r i d i o m y c e t e s 

27. П л а з м о д и а л ь н ы е с л и з е в и к и 

Protoste l ida 

M y x o m y c o t i n a 
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Т а б л и ц а 6 . О к о н ч а н и е 

28. Ci l iophora 

Karyore l ic tea 

S p i r o t r i c h e a 

P r o s t o m a t e a 

L i t o s t o m a t e a 

P h y l l o p h a r y n g e a 

N a s s o p h o r e a 

O l i g o h y m e n o p h o r e a 

C o l p o d e a 

2 9 . Granuloret icu losa 

A t h a l a m e a 

Foramin i fera 

3 0 . A p i c o m p l e x a 

Gregar in ia 

C o c c i d i a 

H a e m a t o z o a 

3 1 . Baci l lar iophyta 

C o s c i n o d i s c o p h y c e a e 

Fragi lar iophyceae 

Baci l lar iophyceae 

3 2 . C h l o r o p h y t a 

P r a s i n o p h y c e a e 

C h l o r o p h y c e a e 

U l v o p h y c e a e 

C h a r o p h y c e a e 

и 4 д р у г и е группы ранга порядка 

33. O o m y c o t a 

S a p r o l e g n i o m y c e t i d a e 

P e r o n o s p o r o m y c e t i d a e 

3 4 . Xanthophyta 

X a n t h o p h y c e a e 

35. Phaeophyta 

P h a e o p h y c e a e 

36. incertae sedis: 

E l lobiopsida 

Ebri ida 

Т а б л и ц а 7 . С и с т е м а Х а у с м а н а и Х ю л ь с м а н а , о п у б л и к о в а н н а я в 1 9 9 6 г о д у 

в о в т о р о м и з д а н и и у ч е б н и к а 

Империя Царство Подцарство Надтип Тип 

Microspore 

A r c h a m o e b a e a 

Tetramast igota 
Retortamonada 

Tetramast igota 
Axostylata 

Euglenozoa 

Heterolobosa 

Dictyostela 

Protostela 

Eukaryota 
Myxogastra 

Eukaryota 
Mast igota 

Dimast igota 
Chromista 

Dimast igota 

Metakaryota 
Alveolata 

Metakaryota 
Choanoflagel lata 

Chlorophyta 

и 
A m o e b o z o a 

g> 
w 

Granuloret iculosa 

ic
e

rt
a

e
 

Act inopoda 

ic
e

rt
a

e
 

Ascetospora 

Myxozoa 
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Т а б л и ц а 8 . С и с т е м а К а в а л ь е - С м и т а 1 9 9 8 г о д а 

Ц а р с т в о Protozoa 

П о д ц а р с т в о A r c h e z o a Caval ier-Smith, 1983 

Т и п M e t a m o n a d a (Grasse, 1952) Caval ier-Smith, 1981 
П о д т и п Eopharyngia Caval ier-Smith, 1993 
П о д т и п Axostylaria (Grasse, 1952) Caval ier-Smith, 1997 

Тип Tr ichozoa Caval ier-Smith, 1997 

П о д т и п A n a e r o m o n a d a Caval ier-Smith, 1997 
П о д т и п Parabasala ( H o n i g b e r g , 1973) Caval ier-Smith, 1997 

П о д ц а р с т в о Neozoa Caval ier-Smith, ( 1 9 9 3 ) , 1997 
И н ф р а ц а р с т в о S a r c o m a s t i g o t a Caval ier-Smith, 1983 

Тип N e o m o n a d a Caval ier-Smith, 1997 

П о д т и п A p u s o z o a Caval ier-Smith, 1997 
П о д т и п Isomita Caval ier-Smith, 1997 

П о д т и п C h o a n o z o a Caval ier-Smith, ( 1 9 8 1 ) , 1983 
Т и п C e r c o z o a Caval ier-Smith, ( 1 9 9 5 , 1997), 1998 

П о д т и п Phytomyxa Caval ier-Smith, 1997 
П о д т и п Reticulof i losa Caval ier-Smith, 1997 
П о д т и п M o n a d o f i l o s a Caval ier-Smith, 1997 

Т и п Foraminifera ( d ' O r b i g n y , 1826) (Eichwald, 1830), Margul is 1974 
Т и п A m o e b o z o a Luhe, 1913 

П о д т и п L o b o s a (Carpenter, 1861) Caval ier-Smith, 1997 
П о д т и п C o n o s a Caval ier-Smith, 1998 
И н ф р а т и п A r c h a m o e b a Caval ier-Smith, 1983 
И н ф р а т и п M y c e t o z o a de Bary, 1859 

Надкласс Eumyxa Caval ier-Smith, 1993 
Надкласс Dictyostel ia Lister 1909 

И н ф р а ц а р с т в о Discicr istata Caval ier-Smith, 1998 

Т и п Percolozoa Caval ier-Smith, 1991 

П о д т и п Tetramit ia Caval ier-Smith, 1993 
Подтип Pseudoci l iata Caval ier-Smith, 1993 

Т и п Euglenozoa Caval ier-Smith, 1981 

П о д т и п P l icostoma Caval ier-Smith, 1998 
П о д т и п S a c c o s t o m a Caval ier-Smith, 1998 

И н ф р а ц а р с т в о Alveolata Caval ier-Smith, 1991 

Надтип M i o z o a Caval ier-Smith, 1987 

Тип Dinozoa Caval ier-Smith, 1981 

П о д т и п Protalveolata Caval ier-Smith, 1991 

П о д т и п Dinoflagel lata (Butschl i , 1885) Caval ier-Smith, 1991 
Т и п S p o r o z o a (Leuckart, 1879) Caval ier-Smith, 1981 

П о д т и п Gregar inae (Haeckel , 1866) Caval ier-Smith, 1998 
П о д т и п C o c c i d i o m o r p h a (Dof le in, 1901) Caval ier-Smith, 1993 
П о д т и п M a n u b r i s p o r a Caval ier-Smith, 1998 

Надтип Heterokaryota ( H i c k s o n , 1903) Caval ier-Smith, 1993 

Т и п Ci l iophora (Doflein 1 9 0 1 , C o p e l a n d 1956) Caval ier-Smith, 1998 
П о д т и п Tubul icort icata de Puytorac et al., 1992 
П о д т и п Epiplasmata de Puytorac et al., 1992 
П о д т и п Fi locort icata de Puytorac et al., 1992 

И н ф р а ц а р с т в о A c t i n o p o d a (Calkins 1902) Caval ier-Smith, 1997 

Тип Heliozoa (Haeckel , 1886) Margul is, 1974 
Т и п Radiozoa Caval ier-Smith, 1987 

П о д т и п S p a s m a r i a Caval ier-Smith, 1993 

П о д т и п Radiolaria (Mii l ler, 1858) Caval ier-Smith, 1993 
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Т а б л и ц а 9 . С и с т е м а т и ч е с к и е г р у п п ы в о в т о р о м и з д а н и и « И л л ю с т р и р о в а н н о г о 

а т л а с а п р о с т е й ш и х » 2000 г о д а 

Группы Родственные таксоны или группы Ранг таксона 

Группы, близкие Choanoflagel lata класс 

к многоклеточным Microsporida тип 

Myxozoa тип 

Volvocida отряд 

альвеолаты Apicomplexa тип 

Colpodell idae с е м е й с т в о 
Ci l iophora тип 

Dinozoa тип 

с т р а м и н о п и л ы Бикозоециды отряд 

C h r y s o m o n a d a класс 

Pelagophyceae класс 

Raphidomonadida отряд 

«Остальные гетеротрофные с т р а м и н о п и л ы » «группа» 

Slopalinida отряд 

Synurophyceae класс 

Sil icoflagellata класс 

а м е б о и д н ы е протисты Acanthar ia класс 
«Амебы с неопределенными «группа» 

р о д с т в е н н ы м и связями» 

Arcel l inida отряд 

Heliozoa тип 

Granuloret iculosea тип 

Mycetozoa тип 

Phaeodaria класс 

Polycystina тип 

«Амебы с в е т в я щ и м и с я кристами» «группа» 

Schizocladidae семейство 

«Раковинные а м е б ы с ф и л о п о д и я м и » «группа» 

Tr ichosidae семейство 

Xenophyophorea класс 

а м е б о и д н ы е и Pelobiontida отряд 

жгутиковые протисты Heterolobosea класс 

жгутиковые протисты Cryptomonadida отряд 

Diplomonadida отряд 

Euglenozoa т и п 
Hemimast igophora тип 

O x y m o n a d a отряд 

Parabasal ia тип 

Pedinophyceae класс 

Prasinophyceae класс 

Prymnesi ida отряд 

«Остальные гетеротрофные жгутиконосцы» «группа» 
Retortamonadida отряд 

другие Haplospora тип 

Plasmodiophora тип 



60 Эволюция и таксономия 

ражает знания того времени, приведены 
в таблицах 8 и 9. Сейчас мы, авторы, 
вынуждены обобщить в этой книге ре
зультаты последнего десятилетия науч
ных исследований и предложить значи
тельно модифицированные взгляды на 
систему протистов. 

Следует подчеркнуть, что в настоя
щее время можно предложить только 
предварительные классификации про
тистов. Они будут меняться по мере 
выявления апоморфных признаков, слу
чаев конвергенции (рис. 32) и с про
грессом в калибровке молекулярных 
часов. В этом контексте удобную иерар
хическую классификацию протистов, 

предложенную Корлисом в 1994, мож
но считать лишь переходной. Она не 
может удовлетворительно учесть, на
пример, непрерывное увеличение объе
ма информации по нуклеотидным пос
ледовательностям гена рРНК малой 
субъединицы рибосом (рис. 33). Послед
ний подход чрезвычайно перспективен 
в отношении протистов, поскольку ва
риабельность этого гена в пределах 
Protista много выше, чем в пределах 
любого прокариотного таксона или так
сона многоклеточных организмов. Фи
логенетические деревья строят на осно
ве компьютерных расчетов с использо
ванием методов дистанционного анали-

Рис. 3 2 . П р и м е р ы кон-

в е р г е н т н о в о з н и к ш и х 

р а к о в и н о к в н е р о д с т 

венных таксонах п р о 

т и с т о в . а, б — Codo-

nella cratera ( и н ф у з о 

р и я ) ; в, г — Difflugia 

( р а к о в и н н а я а м е б а ) 

(из: Fo issnerand Haus-

m a n n : M i c r o c o s m o s 7 6 

[ 1 9 8 7 ] 2 5 8 ) . Увел.: a -

1 4 0 0 x , б — 7 0 0 x , в — 

4 0 0 x , г — 200x. 
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Dictyostela 

Streptophyta 
-4 Chlorophyta 

1 Rhodophyta 
• Glaucocystophyta 

_| < Oomycetes 
Phaeophyceae 

Ciliophora 

Apicomplexa 

Kinetoplasta 
tida 

Acrasea 
Schizopyrenidea 

Parabasalea 

Diplomonadea 

Opistho-

konta 

Amoebo-

zoa 

Plantae 

Hetero-

J konta 

Alveolata 

Disci-

cristata 

Tetra-
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gota 

Рис. 33. Ф и л о г е н и я эукариот, основанная на с о в м е щ е н и и данных по с и к в е н с а м генов сле

д у ю щ и х белков: фактор э л о н г а ц и и 1а, актин, ос-тубулин и 3-тубулин. С у п е р г р у п п ы о б о з н а 

чены с п р а в а з а к в а д р а т н ы м и с к о б к а м и . Группы т а к с о н о в д а н ы как р а в н о б е д р е н н ы е т р е 

у г о л ь н и к и , у которых д л и н а о с н о в а н и я п р о п о р ц и о н а л ь н а количеству т а к с о н о в , а в ы с о т а 

п р о п о р ц и о н а л ь н а у с р е д н е н н о й для г р у п п ы д л и н е ветви (по Балдаф и д р . ) . 

за (distance matrix), максимальной эко
номии (maximum parsimony) и макси
мального правдоподобия (maximum 
likelihood) и таких дополнительных 
программ, как бутстрэп-анализ. 

Возрождение таких терминов, как 
Protoctista или Protozoa, в качестве имен 

монофилетических таксонов представ
ляется необоснованным. Более фунда
ментальная задача — свести независи
мые правила ботанической, микробио
логической и зоологической номенкла
туры в единые, что позволило бы нам 
переименовать многие хорошо извест-
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ные роды и виды. Однако основная про
блема — это даже не терминология 
сама по себе, а то, что эти термины 
объединяют парафилетические или 
даже полифилетические группы орга
низмов, что неприемлемо для трактов
ки генеалогических связей. Их можно 
использовать (как используются терми
ны «простейшие» или «протисты» в 
этой книге) только в качестве нефор
мальных, не несущих таксономическо
го смысла. 

Требуют ревизии и конкретные так
соны протистов. Так, основным крите
рием при установлении таксонов 
Flagellata Conn, 1853 и Mastigophora 
Diesing, 1866 было наличие или отсут
ствие у одноклеточных организмов по
стоянных жгутиков. В основанных на 
системе Бючли классических схемах 
дополнительное требование для пра
вильной классификации гласило, что 
жгутики должны присутствовать на 
главных стадиях жизненного цикла, т.е. 
во время питания и роста. Благодаря 
этому ограничению удалось разграни
чить так называемых настоящих жгути
коносцев и тех, которые имеют только 
кратковременную жгутиковую стадию в 
виде гамет или зооспор. Однако уже 
Бючли понимал, что такой подход был 
лишь попыткой провести хотя бы ус
ловные границы в пределах однокле
точных эукариот. До самой своей кон
чины он пытался доказать существова
ние генеалогической связи между ризо-
подами и жгутиконосцами и подчерк
нуть гомологию жгутиков и медленно 
изгибающихся псевдоподий настоящих 

амеб. В 1910 году он даже ввел новый 
термин «ундулиподия», чтобы подчер
кнуть происхождение жгутиков и псев
доподий от общей предковой структу
ры. Позднее этот термин применили 
также к жгутикам прокариотных орга
низмов. Принципиальные морфологи
ческие различия между эукариотным и 
прокариотным жгутиками обнаружи
лись после первых же ультраструктур
ных исследований, и термин вышел из 
употребления

1
 (по крайней мере, в Ев

ропе и, в меньшей степени, в Америке). 

Принципиальное единообразие 
строения аксонемы (9x2+2) у жгутиков 
и ресничек во всех типах протистов 
представляется апоморфным признаком 
и служит аргументом в поддержку так
сона Mastigota. Однако попытки дока
зать монофилетический статус Masti
gophora или Flagellata, используя какой-
либо исходный (плезиоморфный) при
знак, сталкивались с трудностями даже 
во времена Бючли. Такое утверждение 
подрывается и постулатом о том, что 
многоклеточные животные, слизевики, 
тканевые растения и жгутиконосцы — 
все произошли от общего жгутикового 
предка. Однако даже таксон Phytoma-
stigophorea нельзя считать монофилети-
ческим, если принять, что они конвер-
гентно приобрели активных эндосим-
бионтов-фотосинтетиков. Zoomastigo-
phorea — парафилетическая группи
ровка, поэтому таксон должен быть 
заменен описательным термином — ге
теротрофные жгутиконосцы. В следую
щей главе традиционные названия 
Sarcodina и Rhizopoda более не исполь-

1
 Термин «ундулиподия» используется в русскоязычной литературе для обозначения свободной 

части жгутика или реснички. — Прим. пер. 
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зуются, потому что не удалось проде
монстрировать ранее предполагаемую 
гомологию псевдоподий разных типов 
(лобоподий, филоподий, ретикулопо-
дий и аксоподий). В конструкциии лю
бой псевдоподии задействованы уни
версальные цитоскелетные системы — 
актомиозиновая и тубулиновая, — кото
рые имеются у всех эукариотных орга
низмов. Поэтому неудивительно, что 
амебоидная организация возникала по

чти в каждом крупном таксоне проти
стов. Однако из дидактических сообра
жений термины «жгутиконосец», «аме
ба», «ризопода», «гетеротрофный жгу
тиконосец» и «фототрофный жгутико
носец» следует оставить, рассматривая 
их как удобное обозначение определен
ного плана организации клетки. Еще 
раз подчеркнем, что эти термины не 
используются для обозначения таксо
номических групп. 
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Империя E U K A R Y O T A Chatton, 
1925 (Eucarya) — Э У К А Р И О Т Ы 

Важнейшая черта организации эука-
риотной клетки — это подразделение ее 
на специфические отделы (компартмен-
ты). С морфологических позиций, глав
ный разграничитель компартментов — 
это эндоплазматическая сеть, которая 
отделяет, например, цитозоль от кари
оплазмы. Еще одна существенная чер
та организации эукариотной клетки — 
наличие цитоскелета, построенного из 
микрофиламентов (актиновых и иных) 
и микротрубочек. Цитоскелет отвечает 
за поддержание формы клетки и за ее 
локомоцию и также обеспечивает внут-

Рис. 34. П р о д о л ь н ы й с р е з п е р е д н е й части 

г е т е р о т р о ф н о г о ж г у т и к о н о с ц а Diphylleia 

rotans (= Aulacomonas submarine), и л л ю с т 

р и р у ю щ и й характерную г е о м е т р и ю э л е м е н 

тов ж г у т и к о в о г о а п п а р а т а у д в у ж г у т и к о в ы х 

клеток (из: Brugerol le a n d Patterson: Europ. 

J . Protistol. 25 [1990] 191). Увел.: 20 000x. 

риклеточный транспорт, в том числе 
расхождение хроматид в митозе. Тот 
факт, что даже самые просто устроен
ные из ныне живущих эукариот весьма 
и весьма изменчивы, наталкивает на 
мысль, что половой процесс (мейоз и 
кариогамия), который и обеспечивает 
высокий уровень изменчивости, был 
присущ эукариотной клетке уже на са
мых ранних этапах ее эволюции. 

Жгутик эволюционировал из аппа
рата митотического веретена, которое, 
как известно, и структурно и функцио
нально связано с ядром. Поэтому неуди
вительно, что у большинства современ
ных Eukaryota жгутиковый аппарат свя
зан с ядром. 

Снабженная жгутиком клетка при
обретает дополнительные возможнос
ти: она плавает активно и облавливает 
больший объем среды. В соответствии 
с гидродинамическими законами, для 
наиболее эффективного взаимодействия 
с окружающей жидкостью число жгути
ков должно коррелировать с размерами 
клетки. Следует полагать, что первые 
свободноплавающие жгутиконосцы об
ладали одним или немногими жгутика
ми и принадлежали к низшему размер
ному классу эукариот (2-10 мкм); в со
временной биоте к этой размерной гра
дации относится нанопланктон. 

По современным представлениям, 
предок всех существующих эукариот 
уже имел два жгутика и две кинетосо-
мы, ориентированные более или менее 
перпендикулярно друг другу (рис. 34). 
Все отклонения от этой комбинации, 
обнаруживаемые в современных таксо
нах — от четырех-, восьми- и много
жгутиковых протистов до одножгутико-
вых, трехжгутиковых и безжгутиковых 
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Рис. 36. В а р и а н т ы о р г а н и з а ц и и д в у ж г у т и к о в ы х клеток, а — Euglenida, о б а ж г у т и к а о п у ш е 

ны и выходят из а п и к а л ь н о г о у г л у б л е н и я ; б — C h r y s o m o n a d e a , г е т е р о к о н т с о д н и м опу

ш е н н ы м ж г у т и к о м ; в — C r y p t o m o n a d a , а н и з о к о н т с д в у м я п о - р а з н о м у о п у ш е н н ы м и ж г у 

т и к а м и ( д о р с а л ь н ы й с д в у м я р я д а м и м а с т и г о н е м , в е н т р а л ь н ы й — с о д н и м ) ; г — 
Labyrinthulea, г е т е р о к о н т н а я з о о с п о р а ; д — P r y m n e s i o m o n a d a (= H a p t o m o n a d a ) , и з о к о н т с 

г а п т о н е м о й (га) ; е — Dinof lagel lata с п о п е р е ч н ы м и рулевым о п у ш е н н ы м и ж г у т и к а м и (по 

М а р г у п и с с с о а в т о р а м и ) . 

форм, — следует считать производны
ми от базовой модели. 

Сдвоенные жгутиковые структуры 
прослеживаются у всех эукариот вплоть 
до многоклеточных животных и назем
ных растений: кинетосомы (или цент-
риоли) всегда парные (рис. 34), если 
только не утрачены вторично, как у не
которых слизевиков и стрептофитов. 
Среди эукариот известны единичные 
примеры редукции числа кинетосом до 
одной

1
: у гамет Chlorarachnion, ризопо-

диального организма, относящегося к 
Cercozoa, и у некоторых представителей 
архамеб (Conosa). На примере жгутико
носцев можно проследить пути эволю

ции, ведущие к усложнению поверхно
сти жгутика (рис. 35), а также к увели
чению числа жгутиков (например, четы
ре кинетосомы с четырьмя жгутиками). 
Таким путем сформировалось несколь
ко типов организации жгутиковой клет
ки (рис. 36). Разумно предположить, что 
исходный тип организации жгутиконос
цев был изоконтный (с морфологически 
идентичными жгутиками), причем жгу
тики были гладкими (без мастигонем). 
Парность жгутиков служит предпосыл
кой возникновения гетероконтности, то 
есть «разножгутиковости», которая про
является в их морфологической и фун
кциональной дифференцировке. Часто 

1
 Более полный список таких таксонов с одиночными кинетосомами см. Карпов (1990). — Прим. 

пер. 
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один жгутик специализируется как ло
комоторный, а другой как пищедобыва-
ющий. 

Другим принципиальным призна
ком эукариотной клетки является нали
чие митохондрий и, соответственно, 
способность к окислительному фосфо-
рилированию. Даже в случаях вторич
ного перехода к микроаэробному обра
зу жизни, при котором митохондрии 
преобразуются в гидрогеносомы, а ци-
тохромы не выявляются, гены митохон-
дриальных шаперонинов присутствуют 
в ядре, указывая на то, что предки этих 
организмов обладали митохондриями. 

Кроме того, уникальна генетическая 
организация эукариот. В противополож
ность тому, что мы встречаем у Archaea 
и Eubacteria, ранние предки эукариот 
развили сложно организованную систе
му сплайсинга (см. рис. 328). 

Тип T E T R A M A S T I G O T A Hulsmann 

& Hausmann, 1994 

Жгутиконосцы, относящиеся к Tetra-
mastigota, несут две пары жгутиков. 
Один из жгутиков направлен назад (по
этому он называется рекуррентным или 
рулевым). Этот жгутик со специфичны
ми для него микротрубочковыми ко
решками считается ключевой гомологи
ей группы. Однако таксоны этого над-
типа демонстрируют глубокие различия 
по ряду признаков, поэтому определен
ные сомнения в монофилетичности 
группы все же остаются. Многие Tetra-

Рис. 37. Tetramastigota. а — Trimastix marina, 

вид сбоку. Видны глотка и связанный с ней 
язычок (стрелка), ядро (я), б — внешний 
вид Т. marina, на схеме показаны вентраль
ная бороздка и четыре крестообразно рас
положенных жгутика (из: Bernard et al.: 
Ophelia 52 [ 2 0 0 0 ] 113). Увел.: a — 1 600x. 

mastigota имеют вентральную бороздку 
для поглощения пищевых частиц, под
нятых во взвесь токами жидкости, ко
торые создает рекуррентный жгутик 
(рис. 37). Края вентральной бороздки 
укреплены двумя главными микротру
бочковыми корешками, отходящими от 
кинетосом. Гомологичны и многие дру
гие детали кинетиды1. Организмы, об
ладающие перечисленными признака
ми, были объединены в не имеющую 
таксономического статуса группу, полу
чившую название Excavata — экскава-

1
 Кинетида — морфо-функциональная единица ресничного или жгутикового аппарата протис

тов. Чаще всего представлена парой кинетосом (дикинетида) с единой системой корешков; при 

этом жгутиком снабжены либо обе кинетосомы, либо только одна из них. Монокинетиды (одна 

кинетосома) встречаются весьма редко. — Прим. пер. 
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ты (от англ. excavate — раскапывать). 
В дополнение к ретортамонадам, дип-
ломонадам и Heterolobosa в Excavata 
была включена небольшая группа, на
зываемая якобиды {Jakoba, Histiona, 
Reclinomonas), а также близкие к пос
ледним Trimastix, Carpediemonas и 
Malawimonas. К экскаватам также при
надлежат организмы, известные лишь 
по их нуклеотидным последовательно
стям, и некоторые паразиты. В состав 
Excavata входят виды с простым и 
сложным жизненным циклом, с мито
хондриями и гидрогеносомами и без 
них. По-видимому, группы, составляю
щие Excavata, имеют очень древнее 
происхождение, и их дальнейшее изуче
ние прольет свет на начальные этапы 
эволюции эукариот. Последние данные 
по рДНК малой субъединицы рибосом 
и ультраструктуре показывают, что ок-
симонады, парабазалии и Euglenozoa 
также близки к определенным таксонам 
экскават и что они утратили пищевую 
бороздку после отделения от общего 
ствола. Таким образом, отсутствие ми
тохондрий и гидрогеносом у оксимонад 
может быть вторичным. Таксон Tetra-
mastigota включает преимущественно те 
же группы, что и экскаваты, за исклю
чением Heterolobosa. 

Класс RETORTAMONADEA Grasse, 
1952 — РЕТОРТАМОНАДЫ 

Эти мелкие (обычно 5-20 мкм) 
клетки имеют большой цитостом и че
тыре кинетосомы на переднем полюсе 
клетки недалеко от ядра. Кинетосомы 

либо все сближены и образуют кресто
образную фигуру, либо расположены 
парами (рис. 38). От каждой пары отхо
дит хотя бы один жгутик (Retortamo-
nas); у Chilomastix — по два: соответ
ственно, представители этого рода не
сут четыре жгутика. Один жгутик всег
да отрастает в основании цитостомаль-
ной бороздки. Он выходит из клетки 
вертикально, а затем резко отгибается 
назад. Этот жгутик, несущий килевид-
ные выросты, которые усиливают эф
фективность биения, обеспечивает 
взмучивание пищевых частиц. Цитос-
томальная бороздка ограничена по бо
кам двумя перекрывающимися парусо-
видными цитостомальными губами. 
Они укреплены, как и вся остальная 
поверхность клетки, пелликулярными

1 

микротрубочками. Другие жгутики ча
сто направлены назад и функциониру
ют как локомоторные. У жгутиконос
цев этой группы встречаются и слож
ные фибриллярные корешки (ризопла-
сты), тогда как митохондрии и диктио-
сомы отсутствуют. 

Паразитические ретортамонады об
разуют цисты покоя, которые служат 
для заражения новых беспозвоночных 
или позвоночных хозяев. Активно пи
тающиеся эксцистированные стадии 
(трофозоиты) живут в кишечнике и пи
таются бактериями. Хотя многие из 
них — безвредные комменсалы, имеют
ся и патогенные формы, которые вызы
вают диарею {Chilomastix mesnili у че
ловека, Chilomastix gallinarum у домаш
ней птицы). 

Примеры: Chilomastix, Retortamonas. 

Покровы ретортамонад образованы не пелликулой, а плазмалеммой, которую подстилают мик

ротрубочки. Поэтому такие микротрубочки следует называть субмембранными. — Прим. пер. 
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Рис. 3 8 . T e t r a m a s t i g o t a , R e t o r t a m o n a d e a : Retortamonas, с х е м а с т р о е н и я клетки (а) с о б о 

з н а ч е н и е м у р о в н е й с р е з о в , показанных на б. Р е к у р р е н т н ы й ж г у т и к с п р о д о л ь н ы м и г р е б 

нями п р о х о д и т в б о р о з д к е , о г р а н и ч е н н о й г у б а м и ц и т о с т о м а . пв — п и щ е в а р и т е л ь н а я ва

куоль, я — я д р о (по Б р у ж е р о л ю ) . Увел.: а — 7 ОООх, б — 15 ОООх. 

Класс DIPLOMONADEA Wenyon, 
1926 — Д И П Л О М О Н А Д Ы 

Дипломонады — аэротолерантные 
анаэробы, которые лишены митохонд
рий и диктиосом. Продвинутых пред
ставителей этой группы можно предста
вить себе, как удвоенные организмы. 
Филогенетическое положение дипломо-
над неопределенно. Большинство авто
ров полагают, что эта группа очень рано 
отделилась от общего ствола. Возмож
но, это сестринская группа парабаза-
лий. К дипломонадам относят 9 или 

близкое количество родов, которые под
разделены на две группы: Enteromona-
dida и Diplomonadida. 

Отряд E n t e r o m o n a d i d a Brugerolle, 
1975 — Э н т е р о м о н а д и д ы 

Особи Enteromonadida несут до че
тырех жгутиков. Биение трех жгутиков 
не ограничено, а четвертый направлен 
назад вдоль вентральной поверхности 
тела, обычно в бороздке, которая слу
жит цитостомом. Такая схема строения 
напоминает организацию ретортамонад. 
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Однако кинетосомы энтеромонадид, так 
же как и вся микротрубочковая и фиб
риллярная система, образуют вместе с 
ядром морфологически обособленный 
комплекс — кариомастигонт. Признака
ми такой системы являются как бы под
вешенные в корзинке ядро и кинетосо
мы и мощные ленты микротрубочек, от
ходящие от кинетосомы рекуррентного 
жгутика. Энтеромонадиды насчитыва
ют в настоящее время не более 15 ви
дов. Они являются непатогенными па
разитами кишечника человека (напри
мер, Enteromonas hominis) и других 
позвоночных. Цисты выводятся с фека
лиями и заражают других хозяев. В пре
делах группы часто наблюдается редук
ция свободных жгутиков. 

Примеры: Caviomonas, Enteromo
nas, Trimitus. 

Отряд D i p l o m o n a d i d a Wenyon, 
1926 — Дип л о м о н а д и д ы 

Для представителей второго отряда, 
входящего в Diplomonadea, характерен 
набор из двух кариомастигонтов (рис. 
39). Поэтому клетки имеют не только 
два цитостома, но также два ядра и во
семь жгутиков. Клетка аксиально сим
метрична: морфологически она соответ
ствует двум одноядерным формам, ко
торые соединяются дорсальными сто
ронами, подобно сиамским близнецам. 
Цитостом дипломонадид имеет форму 
воронки, открытой назад; вход в цито
стом иногда смещен на задний полюс 
клетки. Представители Giardia (= Lamb-
На, рис. 39) имеют прикрепительный 
диск, а также характеризуются тем, что 
длинные участки аксонем идут внутри 
тела клетки. 

Рис. 3 9 . D i p l o m o n a d e a : Giardia (= Lamblia) с 

д в у м я я д р а м и (я) и в о с ь м ь ю ж г у т и к а м и (ж) 

(по р а з н ы м а в т о р а м ) . Увел.: 6 ОООх. 

В этой группе около 100 видов. Это 
свободноживущие обитатели бескисло
родных пресных вод, а также эндозой-
ные формы: комменсалы или облигат-
ные паразиты беспозвоночных и позво
ночных животных. Патогенные формы 
имеют специальные механизмы при
крепления к эпителию определенных зон 
кишечника. Они затрудняют или наруша
ют всасывание питательных веществ 
хозяином и при массовом развитии, что 
бывает при иммунодефиците (СПИД и 
др.), вызывают кровавый понос. 

Giardia питается содержимым ки
шечника при помощи пиноцитоза. Тро-
фозоиты инцистируются при дегидрата
ции фекальных масс в прямой кишке; 
заражение происходит при заглатыва-
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нии таких цист. В состав рода входит 
около 50 видов. По морфологическим 
признакам различить их практически 
невозможно. Для идентификации при
влекаются тесты на специфичность к 
хозяину и молекулярный анализ. Зара
жение нового хозяина осуществляется 
при помощи цист. 

Примеры: свободноживущие и эн-
добионтные: Hexamita, Trepomonas, 
Trigonomonas; паразитические: Giardia, 
Octomitus, Spironucleus. 

Класс OXYMONADEA Grasse, 
1952 - ОКСИ МОНАДЫ 

К оксимонадам принадлежат морфо
логически несходные группы. Предста
вители Oxymonadidae обладают эластич
ным передним выростом под названи
ем ростеллум, который служит для при
крепления к стенке кишечника. 
Небольшая прикрепительная органелла 
Pyrsonymphidae является временной 

структурой; все жгутики прикреплены 
к поверхности тела по спирали, что 
придает клетке специфичный облик — 
клетка как бы «скручена». Polymastigi-
dae выглядят как мелкие свободноживу
щие жгутиконосцы; только один из че
тырех жгутиков прикреплен к клеточной 
поверхности на небольшом протяжении. 
Эти жгутиконосцы обычно имеют 4 жгу
тика на переднем конце тела клетки или 
в основании ростеллума. Паракристал-
лический преаксостиль, состоящий из 
микротрубочкового и филаментозного 
слоев, связывает обе пары кинетосом. 
Многоядерные представители Oxymona
didae имеют несколько мастигонтных 
комплексов, количество которых соот
ветствует числу ядер. Цитостом отсут
ствует. Для оксимонад характерно нали
чие одной или нескольких палочковид
ных органелл — аксостилей, — которые 
состоят из поперечно связанных микро
трубочек, отходящих от кинетосом (рис. 
40). У представителей некоторых родов 

Рис. 4 0 . O x y m o n a d e a : а — Monocercomonoides hausmanni с четырьмя ж г у т и к а м и (ж), яд

р о м (я), в н у т р и к л е т о ч н ы м и б а к т е р и я м и ( б ) , п е л ь т о й (п) и а к с о с т и л е м (ак). б — п о п е р е ч 

ный с р е з аксостиля, с о с т о я щ е г о из м н о ж е с т в а м и к р о т р у б о ч е к (а — из: Radek: Arch. Protis-

t e n k . 144 [ 1 9 9 4 ] 3 7 3 ; б — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Р.А. Бладгуд, Ш а р л о т с в и л ь ) . Увел.: а — 

2 ОООх, 6 — 32 ОООх. 
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аксостиль подвижен, благодаря нали
чию динеиноподобных мостиков меж
ду микротрубочками. Аксостиль унду-
лирует; волны идут от переднего полюса 
клетки к заднему, и клетка волнообраз
но изгибается. Аксостиль, кинетосомы 
и ядро образуют морфо-функциональ-
ную единицу. При митозе ядерная обо
лочка остается интактной, а митотиче-
ское веретено полностью внутриядер
ное. Описан половой процесс. 

Оксимонады, как облигатные ана
эробы, населяют заднюю кишку многих 
насекомых, а также амфибий, рептилий 
и млекопитающих. Они зачастую много
численны и составляют значимую часть 
населяющего кишечник сообщества, к 
которому относятся также Parabasalea 
(см. ниже), грибы и бактерии. Фагоци
тоз частичек древесины идет на заднем 
конце клетки. В настоящее время неиз
вестно, обладают ли они собственной 
целлюлазной активностью или за рас
щепление клетчатки ответственны внут
риклеточные бактерии и прикрепленные 
к поверхности клетки спирохеты. 

Молекулярные данные по оксимона-
дам скудны. По-видимому, они принад
лежат к филогенетической ветви, кото
рая рано отделилась от общего древа, но 
позже, чем ветвь дипломонад. Имеются 
свидетельства в пользу того, что окси
монады не состоят в близком родстве с 
парабазалиями. 

Примеры: Monocercomonoides, Оху-
monas, Pyrsonympha, Saccinobaculus. 

Класс PARABASALEA Honigberg, 
1973 — ПАРАБАЗАЛИИ 

Парабазалии представлены преиму
щественно одноядерными жгутиконос-

Рис. 4 1 . Parabasalea: апикальная часть клет

ки Когида bonita. Увел.: 1 8 0 0 х . 

цами. Таксон гетерогенен; лишь раз
брос в количестве жгутиков составляет 
от нуля до нескольких десятков тысяч 
на клетку (рис. 41, 44). Для парабазалии 
наиболее типична клетка с четырьмя 
жгутиками, три из которых направлены 
вперед (как у оксимонад), а один рабо
тает как рекуррентный (Мопосегсо-
monas-ivm). Такая конструкция клетки 
считается исходной. В ходе эволюции у 
одних видов число жгутиков увеличи
лось, у других — уменьшилось. Апо-
морфный признак всех представите
лей — наличие так называемых параба-
зальных тел, которые образованы очень 
крупными диктиосомами и связанными 
с кинетосомами фибриллами (параба-
зальными филаментами). Морфологи
ческие особенности диктиосом, в част
ности, необычно большое количество 
цистерн (20-30) в разных таксонах па
рабазалии, интерпретируются как ре
зультат конвергенции. Другой диагнос
тический признак Parabasalea — непод-
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вижный аксостиль, состоящий из спи
рально свернутых лент микротрубочек. 
В эволюционно продвинутых группах 
количество аксостилей увеличивается 
или же, напротив, происходит его ре
дукция и даже полная утрата. Митохон
дрии отсутствуют, но гидрогеносомы 
имеются, вероятно, у большинства па
рабазалии. Митотическое веретено рас
положено вне ядра. Ядерная оболочка 
при митозе не разрушается и полувере
тена располагаются относительно друг 
друга под определенным углом; соотве-
ственно, этот тип деления ядра называ
ется закрытым плевромитозом

1
. Офор

мленного цитостома нет, и фагоцитоз 
идет почти по всей поверхности клет
ки. Parabasalea — почти исключительно 
эндобионтные формы; питаются содер
жимым кишечника: преимущественно 
бактериями и частичками пищи хозяина. 
Некоторые из них — широко распрост
раненные паразиты; однако механизм и 
степень патологического воздействия на 
хозяина еще не вполне ясны. 

Молекулярные исследования позво
ляют предположить, что Parabasalea 
представляют собой одну из самых рано 
сформировавшихся групп эукариот. 

Отряд T r i c h o m o n a d i d a Kirby, 
1947 — Т р и х о м о н а д ы 

Трихомонады сравнительно мел
ки — обычно 5-25 мкм. У большинства 
трихомонад клетка несет от 4 до 6 жгу
тиков. Представители некоторых родов 
снабжены многими жгутиками, у дру
гих же, напротив, их только два. Суще-

Р и с . 4 2 . T r i c h o m o n a d i d a : Trichomitopsis 

(= Trichomonas) termopsidis. ак — а к с о с 

т и л ь , ко — к о с т а , я — я д р о ( п о Г р е л ю ) . 

Увел.: 3 5 0 0 х . 

ствуют и безжгутиковые формы, кото
рые передвигаются, как амебы (Histomo-
nas, вызывающий гепатит и энтерит у 
птиц; Dientamoeba, обитающая в пря
мой кишке и аппендиксе человека). Ак
состиль часто удлинен и тогда форми
рует каудальный отросток. Представи
тели семейства Trichomonadidae облада
ют поперечно исчерченной палочкой 
(костой), поддерживающей ундулирую-
щую мембрану, которая образована ре
куррентным жгутиком и поверхностью 

1
 Более точное название этого типа деления ядра — закрытый внеядерный плевромитоз. — Прим. 

пер. 
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клетки (рис. 24ж, 42). У некоторых ви
дов коста подвижна. В других таксонах 
найдена только небольшая треугольная 
структура (креста), расположенная в ос
новании рекуррентного жгутика. Иног
да и коста, и креста отсутствуют. Tricho
monadida представляют собой монофи-
летическую группу. 

Род Trichomonas включает несколь
ко патогенных видов: Trichomonas vagi
nalis живет, часто в устойчивой ассоциа
ции с патогенной бактерией Mycoplasma 
hominis, в урогенитальной системе че
ловека и иногда вызывает воспаление с 
последующим отслоением слизистого 
эпителия. Единственный обитающий в 
кишечнике человека вид Т. hominis час
то является причиной хронической ди
ареи; Т. foetus вызывает чумку у скота. 

На поверхности крупных трихомо-
над Mixotricha paradoxa, обитающих в 
термитах, упорядоченно расположены 
спирохеты и бациллы. Координирован
ное биение спирохет обеспечивает пе
ремещение клетки-хозяина, а его четы
ре коротких жгутика выполняют лишь 
рулевую функцию. 

Семейство Calonymphidae представ
лено трихомонадами, которые обладают 
множественными наборами мастигон-
тов, т.е. для них характерна полимонад-
ная организация. Каждый мастигонт 
состоит из группы кинетосом с кореш
ками и связанного с ними аксостиля. 
В состав мастигонта может входить ядро 
(кариомастигонт), или оно не связано с 
ним (акариомастигонт). Калонимфиды 
живут исключительно в кишечнике тер
митов и древоядных тараканов. 

Недавно некоторые члены семей
ства Cochlosomatidae были перенесены 
в отряд Trichomonadida. Виды рода 
Cochlosoma были обнаружены в кишеч
нике птиц, летучих мышей и землеро
ек. В дополнение к типичным структу
рам парабазалии они имеют прикрепи
тельный диск и латеральную бороздку. 

Примеры: Dientamoeba (нет жгути
ков), Monocercomonas (3+1 жгутик), 
Pentatrichomonas (5+1 жгутик), Tritri-
chomonas (3+1 жгутик), Calonympha и 
Coronympha (множество жгутиков). 

Отряд H y p e r m a s t i g i d a Grassi & 
Foa, 1911 — Г и п е р м а с т и г и д ы 

Представители гипермастигид ха
рактеризуются наличием множества 
жгутиков, расположенных в передней 
части тела (рис. 43, 44). Жгутики отхо
дят от пластинок

1
, выстраиваясь про

дольными, горизонтальными или спи
ральными рядами. Парабазальные тела 
представлены множеством отдельных 
структур или одним кустовидно ветвя
щимся телом, видимым даже в световой 
микроскоп. В клетке находится одно ядро 
и, как правило, один аксостиль. Обычно 
во время клеточного деления компонен
ты мастигонта почти полностью разби
раются, а позднее восстанавливаются за 
счет репликации оставшихся четырех так 
называемых привилегированных кинето
сом. Иногда дезинтеграция и не проис
ходит, и элементы мастигонта распреде
ляются между дочерними клетками. По
ловой процесс есть, по крайней мере, у 
некоторых видов. 

1
 Длинные фибриллярные пластинки тянутся по периферии клетки, служа опорой для много

численных кинетосом. — Прим. пер. 
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Р и с . 4 3 . H y p e r m a s t i -

g i d a : а — крупная г и -

п е р м а с т и г и д а {Joenia 

annectens) из к и ш е ч 

н о г о т р а к т а т е р м и т а 

Kalotermes flavicollis, 

б — Teratonympha mi-

rabilis ( п о Г р е л ю ) . 

Увел.: а — 2 0 0 х , б — 

2 8 0 х . 

***** 
•!Г.? V'»' 

о о О Р \ 
к . о о- Р : 
О О О О 

i~ О О О О А Р ^ б 
Рис. 4 4 . H y p e r m a s t i g i d a : а — апикальная часть клетки Joenia annectens с а к с о с т и л е м (ак), 

ж г у т и к о в ы м и п л а с т и н к а м и (жп), я д р о м (я) и д и к т и о с о м а м и а п п а р а т а Гольджи (аг). б — че

т ы р е п р и в и л е г и р о в а н н ы е к и н е т о с о м ы (стрелка) J. annectens р я д о м со ж г у т и к о в о й плас

т и н к о й (жп). пф — п а р а б а з а п ь н ы й филамент (а — из: Radek and H a u s m a n n : BIUZ 21 [ 1 9 9 1 ] 

160). Увел.: a — 3 ОООх, 6 — 1 3 ЗООх. 
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Гипермастигиды живут исключи
тельно в кишечнике питающихся древе
синой насекомых (низших термитов и 
тараканов рода Cryptocercus), обычно в 
специальных отделах задней кишки. 
Они являются хозяевами многочислен
ных эндо- и эктобионтных бацилл и 
спирохет, которые, вероятно, участвуют 
в переваривании заглоченной целлю
лозы. 

Предполагается, что гипермастиги
ды эволюционировали от трихомонад 
Devescovinidae, а в процессе становле
ния группы произошло увеличение ко
личества жгутиков. Это предположение 
справедливо, по меньшей мере, для не
которых гипермастигид. Молекулярные 
исследования последних лет дают осно
вания полагать, что Hypermastigida — 
парафилетический таксон, который 
включает как минимум три филетиче-
ские линии: Eucomonymphidae, Tricho-
nymphidae и Spirotrichonymphidae + 
Holomastigotidae. Надо отметить, что та
кое разделение на группы не противо
речит традиционной классификации, ос
нованной на морфологии. По молеку
лярным данным, первые две группы от
делились от предка парабазалии ранее 
других, еще до трихомонад, a Spirotri
chonymphidae и Holomastigotidae эволю
ционировали позднее в составе большо
го кластера, включающего и трихомонад. 

Представители: Barbulanympha, 
Joenia, Lophomonas. 

Тип DISCICRISTATA Cavalier-
Smith, 1998 

Тип включает два подтипа: Eugle-
nozoa и Heterolobosa. Основной морфо
логический аргумент в пользу родства 

этих таксонов — наличие крист мито
хондрий в форме дисковидных инваги
наций. Современные молекулярные 
данные по генам рРНК и тубулина, с 
одной стороны, указывают на родство 
двух групп, а с другой — подтвержда
ют правомерность проведения четкой 
границы между ними. 

Подтип EUGLENOZOA Cavalier-
Smith, 1981 

У Euglenozoa кристы митохондрий 
дисковидные или производные от дис
ковидных. Ленты кортикальных микро
трубочек придают ригидность поверх
ности клетки и обеспечивают отно
сительное постоянство формы тела. 
В жгутике параллельно аксонеме обыч
но располагаются белковые структуры, 
в частности, параксиальный тяж (см. 
рис. 246, 45); поэтому часто диаметр ун-

Рис. 4 5 . Discicr istata, Euglenida: а — Рега-

пета с о т ч е т л и в о у т о л щ е н н ы м ж г у т и к о м ; 

б — о п у ш е н н ы й п р о с т ы м и м а с т и г о н е м а м и 

жгутик Anisonema. пт — параксиальный тяж 

(б — по М и н ь о ) . У в е л . : а — 5 0 0 х , б — 

40 ОООх. 
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дулиподии больше обычного. Ядрышко 
сохраняется во время митоза. Кресто
видные экструсомы имеются у некото
рых представителей обоих подтипов. 
Клетки одноядерны. Исходные Eugle-
nozoa, вероятно, были гетеротрофами 
(фаготрофами и осмотрофами). Однако 
все ныне существующие таксоны, по-
видимому, произошли от предка, всту
пившего в симбиоз с водорослью

1
'
2
. 

Остаток этого фотосимбионта сохра
нился в виде хорошо развитых пластид 
у фототрофных Euglenida, а специфич
ные кодирующие последовательности 
прослеживаются в ядерном геноме ге
теротрофных Kinetoplasta. 

Кроме главных таксонов — Eugleni
da и Kinetoplasta — тип Euglenozoa 
включает две небольшие группы: дип-
лонемид и Postgaardi. Отметим, что 
Hemimastigophora, Stephanopogon и 
Bordnamonas недавно были выведены из 
состава Euglenozoa. 

Надкласс EUGLENIDA Butschli, 
1884 — ЭВГЛЕНОВЫЕ 

Эвгленовые насчитывают в своем 
составе около 1000 видов. У большин
ства представителей клетка несет два 
гетероконтных жгутика. Один из них 
бывает настолько коротким, что обнару
жить его можно лишь с помощью элек
тронного микроскопа. Существует не

сколько паразитических видов, клетка 
которых снабжена многочисленными 
жгутиками. Жгутики выходят из апи
кального углубления — так называемо
го жгутикового кармана, или жгутико
вого резервуара

3
 (рис. 46). Более длин

ный, выходящий за пределы резервуа
ра жгутик обычно утолщен за счет 
параксиального тяжа, поэтому он иног
да в пять раз толще обычного жгутика 
диаметром около 0,2 мкм. По этому 
признаку эвгленовых можно легко уз
нать под световым микроскопом. Этот 
жгутик несет один ряд волосовидных 
нитей — мастигонем (см. рис. 45), а у 
фототрофных форм образует вздутие в 
основании, которое называют парафла-
геллярным телом. Считается, что эта 
органелла вместе с внепластидной стиг
мой (глазком) составляют аппарат фото
чувствительной ориентации клетки. 
Если второй жгутик достаточно длин
ный и выходит за пределы жгутиково
го резервуара, он обычно выполняет 
рулевую функцию, а также обеспечива
ет захват пищи, скольжение по субстра
ту или прикрепление к субстрату. Боль
шинство фототрофных форм предпочи
тает плавать, скольжение чаще встреча
ется у гетеротрофных видов. 

Клеточная мембрана обычно подо
стлана белковыми лентами, которые, 
частично перекрываясь, идут по винто
вой спирали вдоль тела (см. рис. 262). 

1
 Считается, что хлоропласт эвгленовых образовался в результате симбиоза гетеротрофной эвг-

лениды и одноклеточной зеленой водоросли. — Прим. пер. 
2
 В заключительном абзаце раздела Euglenida авторы пособия, напротив, утверждают, что в со

ставе эвгленовых имеются первично гетеротрофные формы, в частности, Регапета. Вторая вер

сия совпадает с воззрением, господствующим среди специалистов по Euglenozoa. — Прим. ред. 
3
 Жгутиковый карман, характерный для многих групп жгутиконосцев, у Euglenida достигает 

больших размеров и поэтому носит специальное название «жгутиковый резервуар». В составе 

жгутикового резервуара выделяют «ампулу» и «канал». — Прим. пер. 
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Р и с . 4 6 . E u g l e n i d a : 

а — м е т а б о л и ч е с к и е 

и з м е н е н и я ф о р м ы 

т е л а у Euglena gra

cilis, б — с х е м а с т р о 

е н и я к л е т к и Е. gra

cilis, ж — ж г у т и к , 

св — сократительная 

вакуоль, ст — с т и г 

ма, хл — хлоропласт, 

я — я д р о (б — по 

Л и д л у ) . У в е л . : а — 

ЗООх, б — 1 200х. 

По всей вероятности, благодаря присут
ствующим здесь микротрубочкам, эти 
ленты скользят друг относительно дру
га и обеспечивают так называемое эвг-
леноидное, или метаболирующее, дви
жение. Этот тип «ползающего» движе
ния особенно часто обнаруживается у 
видов, способных резорбировать свои 
жгутики и переходить к обитанию на 
субстрате, а также видов, постоянно 
живущих на субстрате в качестве фаго-
трофов или паразитов. У некоторых 
представителей (например, Phacus) 
клетки абсолютно ригидны. Другие 
имеют ограниченную подвижность, по
скольку обладают клеточной стенкой 
(Trachelomonas) или живут как прикреп
ленные организмы, иногда на стебель
ках (Colacium). Субмембранные слизе-
носные тела (мукоцисты) выделяют 
слизь, которая тонким слоем покрывает 
клетку снаружи и часто используется 
клеткой при инцистировании и форми
ровании пальмеллоидных стадий. У го
лых пресноводных видов имеется сокра

тительная вакуоль, которая при сокра
щении изливает свое содержимое в про
странство жгутикового кармана. 

Интерфазные хромосомы конденси
рованы, что хорошо видно на живых 
клетках. Целостность ядерной оболоч
ки не нарушается во время митоза. В ме-
тафазе хроматиды ориентиентированы 
параллельно внутриядерному веретену. 
Размножаются эвгленовые продольным 
делением; половой процесс обнаружен, 
но наблюдается редко. 

Только у трети эвгленовых есть хло-
ропласты, и большинство этих фото
трофных видов живет в пресных водах. 
Пластиды ограничены тремя мембрана
ми, которые не соединяются с эндоп-
лазматической сетью или ядерной обо
лочкой. Они весьма разнообразны по 
форме (пластинки, ленты), количеству 
(от одной до нескольких сотен) и раз
меру (2-20 мкм). Помимо других пиг
ментов, пластиды содержат хлорофил-
лы а и Ь, окрашивающие клетки в цвет 
зеленой травы. Таким образом, они 
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сравнимы с хлоропластами Chlorophyta. 
Совершенно очевидно, что эти пласти
ды — реликт эукариотического фото
симбионта, вероятно,зеленой водорос
ли. Помимо липидов, в качестве основ
ного запасного вещества откладывают
ся глюканы — парамилон. Он собран в 
частицы пластинчатой или гранулярной 
формы и хранится в цитоплазме. Сле
дует заметить, что с филогенетической 
точки зрения предполагаемый вторич
ный эндосимбиоз между двумя эукари-
отами был возможен только после воз
никновения зеленых водорослей. 

Остальные две трети Euglenida яв
ляются либо сапрофитами, либо фагот-
рофами бактерий и протистов. Некото
рые фаготрофы имеют сложно устроен
ный ротовой аппарат. Гетеротрофный 
образ жизни — как у Регапета — счи
тается для эвгленовых первичным. Од
нако есть указания на то, что некоторые 
виды, когда-то в процессе эволюции 
получившие способность фотосинтези-
ровать в результате приобретения пла
стид, конвергентно вернулись к живот
ному образу жизни, утратив пластиды 
и вторично перейдя к осмотрофии. 
К таким формам относятся все Astasia. 
Встречаемость окрашенных Euglenida 
ограничена пресноводными биотопами 
и солоноватыми бассейнами. В Европе 
значительное количество видов было 
описано из озера Нойзидль (Neusiedl, 
соленое озеро в Австрии). Массовое 
развитие фототрофных форм наблюда
ется преимущественно в эвтрофирован-
ных прудах. Фаготрофные эвглено-
вые — важная составляющая морского 
мелководного бентоса. 

Примеры фототрофов: Euglena, 
Eutreptia, Phacus; примеры гетеротро-

фов: Anisonema, Astasia, Entosiphon, 
Регапета. 

Надкласс KINETOPLASTA Honigberg, 
1963 - КИНЕТОПЛАСТИДЫ 

Кинетопластиды (около 800 видов) 
представлены как свободноживущими 
бактериотрофами, так и эндобионтны-
ми комменсалами и опасными парази
тами. В клетке всегда присутствует спе
цифическая структура — кинетопласт 
(рис. 47), отчего таксон и получил свое 
название. Кинетопласт — не самостоя
тельная органелла, а участок уникаль
ной митохондрии, который содержит 
необычайно большое количество кине-
топластной ДНК, сокращенно кДНК 
(рис. 48). Эта область фельген-положи-
тельна и поэтому видна в световой мик
роскоп. Термин «кинетопласт» появил
ся до электронно-микроскопических ис
следований: он указывает на располо
женные поблизости две кинетосомы. 
Синтез кинетопластной и ядерной ДНК 
идет синхронно. Кинетопластная ДНК 

Рис. 4 7 . K i n e t o p l a s t a , B o d o n e a : п е р е д н я я 

ч а с т ь к л е т к и Bodo с к и н е т о п л а с т о м (кп) 

внутри м и т о х о н д р и и , д — д и к т и о с о м а , ра — 

р о т о в о й аппарат. Увел.: 7 2 0 0 х . 
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представляет собой скопление кольце
вых молекул ДНК, которое морфологи
чески связано с основаниями жгутиков 
через мембраны митохондрии (рис. 49, 
50). В единственной митохондрии клет
ки находятся два типа кДНК: несколь
ко макси-колец (в количестве 25-50, по 
20-38 т.п.н. каждое) и большое количе
ство мини-колец (5000-27000, по 0,46-
2,5 т.п.н.). Макси-кольца содержат гены 
таких существенных для функциониро
вания митохондрии белков, как фермен
ты дыхательной цепи, т.е. макси-кольца 
сходны с митохондриальной ДНК дру
гих эукариот. Мини-кольца транскриби
руются на короткие молекулы РНК 
(гид-РНК. guide RNA), которые исправ
ляют дефекты в генах макси-колец. 
Этот процесс называется РНК-редакти
рованием. Он идет не только у парази
тических трипаносоматид, но и у сво-
бодноживущих кинетопластид. Было 
высказано предположение, что РНК-ре
дактирование возникло у факультатив
но анаэробных бодонид, у которых про
лонгированный анаэробный гликолиз 
приводил к накоплению вредных мута
ций в митохондриальной ДНК. РНК-ре
дактирование, вероятно, прогрессивно 
для тех организмов, которые вернулись 
к аэробным условиям жизни; наиболее 
вероятным местом его происхождения 
могла быть такая мультигеномная орга-
нелла, как кинетопласт. 

Клетка одноядерна и обладает дву
мя жгутиками, один из которых часто 
редуцирован. Они выходят из апикаль
ного углубления (жгутикового кармана). 
Обычно оба жгутика усилены паракси
альными тяжами, а один жгутик часто 
формирует ундулирующую мембрану, 
которая особенно полезна при плавании 

Р и с . 4 8 . K i n e t o p l a s t a , T r y p a n o s o m a t i d e a : 

к р о в я н а я с т а д и я Trypanosoma brucei на 

п р о д о л ь н о м с р е з е , ж — жгутик, кп — кине

топласт, я — я д р о ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н 

К. В и к е р м а н о м , Глазго). Увел.: 20 ОООх. 

в вязкой среде (кровь, сок растений). 
Несмотря на сходство в строении, жгу
тики гетероконтны и гетеродинамны; 
передний жгутик свободноживущих 
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Рис. 4 9 . B o d o n e a : ж и 

вые клетки Bodo (а) и 

с х е м а с т р о е н и я клетки 

( б ) , кп — к и н е т о п л а с т 

(б — по В и к е р м а н у ) . 

Увел.: а — 1 ОООх, б — 

2 2 0 0 х . 

Bodonea несет один ряд мастигонем, 
задний жгутик гладкий, иногда в не
скольких точках прикреплен к телу 
клетки (рис. 49). Эндо- и экзоцитоз, а 
также встраивание мембранного мате
риала в клеточную поверхность проис
ходит только внутри жгутикового кар
мана. Покровы большей части тела 
клетки, как и края ротового аппарата, 
стабилизированы микротрубочковым 
цитоскелетом. 

Данные по аминокислотной после
довательности цитохромов Ъ и с, а 
также последовательность нуклеотидов 
гена 18S рРНК свидетельствуют, что 
кинетопластиды должны были отде
литься от их сестринской группы — 

эвгленовых — более миллиарда лет 
назад. 

Многие бодониды и моноксенные 
трипаносоматиды имеют бактериаль
ных эндосимбионтов, которые снабжа
ют их питательными веществами, таки
ми как гемин

1
. 

Половой процесс, по-видимому, 
спорадически происходит у кинетопла-
стид, т.к. в некоторых случаях было чет
ко показано наличие синаптонемальных 
комплексов (что предполагает мейоз). И 
все-таки жизненный цикл успешно ре
ализуется и без спаривания. Ядро со
держит большое количество хромосом, 
которые не деконденсируются после 
митоза

2
. 

1
 Химическое производное гемоглобина, образующееся в результате удаления белковой части 

молекулы, окисления атома железа и его соединения с кислотой с образованием соли. — Прим. 

пер. 
2
 Особенностью митоза кинетопластид, который существенно отличается от деления ядра ос

тальных эукариот, является, в частности, то, что хромосомы деспирализуются во время мито

за. — Прим. пер. 
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Рис. 5 0 . T r y p a n o s o m a t i d e a : кровяные ф о р м ы Trypanosoma brucei с р е д и э р и т р о ц и т о в (а 

световая м и к р о с к о п и я ; б — с к а н и р у ю щ а я э л е к т р о н н а я м и к р о с к о п и я ) ; в — тотальный п р е 

парат Т. fallisi; г — с х е м а у л ь т р а с т р у к т у р н о й о р г а н и з а ц и и Т. congolense; д — к и н е т о п л а с т 

Blastocrithidia triatomae; е — р а с п л а с т а н н а я кинетопластная ДНК Crithidia fasciculata. кп — 

кинетопласт, ум — у н д у л и р у ю щ а я м е м б р а н а , я — я д р о (б — л ю б е з н о предоставлен О. М е -

кеш и Н. Оттава, Р е т л и н г е н ; в — из: Mart in a n d Desser: J. Protozool . 37 [ 1 9 9 0 ] 199); г — по 

Викерману; д — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н М е л ь х о р н о м , Д ю с с е л ь д о р ф ; е — из: P e r e z - M o r g a 

a n d Englund: J. Cell Biol. 123 [ 1 9 9 3 ] 1069). Увел.: a - 8 0 0 x , 6- 2 ОООх, в — 3 2 0 0 x , г — 

7 200x, д — 36 ОООх, e — 85 OOOx. 

Класс BODONEA Hollande, 1952 — 
БОДОНИДЫ 

Клетка бодонид гетероконтна; оба 
жгутика выходят из жгутикового карма
на (рис. 49). У всех видов, которые зах
ватывают оформленную пищу, цитос-
том хорошо развит и снабжен заметным 
преоральным выступом в виде ростру-
ма. Кинетопластная ДНК разных пред
ставителей бодонид по-разному распре

делена в митохондрии: вся в одном уча
стке вблизи базальных тел (эукинетоп-
ластия), в нескольких идентичных взду
тиях (поликинетопластия) или неравно
мерно распределена в виде диффузных 
масс (панкинетопластия). Характер рас
пределения кДНК служит диагности
ческим признаком некоторых родов. 

Бодониды широко распространены 
и часто встречаются в богатых органи
кой биотопах, где пищей им служат бак-
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терии. Представители некоторых родов 
способны формировать цисты. Из-за их 
малого размера бодонид зачастую не 
замечают в пробах. Однако некоторые 
обильные в эвтрофированных водоемах 
виды легко узнаваемы по их поведению 
и морфологии, например Bodo saltans 
(с танцующе-рыскающим движением) и 
Rhynchomonas nasuta (с хоботковидным 
выростом). Некоторые бодониды явля
ются гистофагами — экто- и эндопара
зитами пресноводных рыб. 

Примеры: Bodo (свободноживу-
щие), Cryptobia (паразитические), Ich-
thyobodo (эктопаразиты рыб). 

Класс TRYPANOSOMATIDEA Kent, 
1880 — ТРИПАНОСОМАТИДЫ 

Исключительно паразитические 
формы, трипаносоматиды характеризу
ются наличием уникальных органелл — 
гликосом (см. рис. 15г). Клетка облада
ет единственным гладким жгутиком, 
который гомологичен переднему опу
шенному простыми мастигонемами 
жгутику бодонид. Он или бьет свобод
но, или прикреплен к поверхности клет
ки в нескольких точках, формируя та
ким образом ундулирующую мембрану 
(рис. 50). Выделяют несколько морфо-
типов (или морф, форм) трипаносома-
тид. Их различают по форме клетки и 
по расположению комплекса кинето
пласт — кинетосомы — жгутиковый 
карман (рис. 51). Каждый морфотип 
строго привязан к определенным стади
ям жизненного цикла определенных ро
дов трипаносоматид. Ниже приведены 
диагнозы морфотипов. 

• криптомастигота, или амастигота 
(= лейшманиальная форма): короткий 

жгутик находится в жгутиковом карма
не апикальной части шаровидной клет
ки и не выходит за ее пределы, поэто
му не виден в световой микроскоп; 

• промастигота (= лептомонадная 
форма): жгутик отходит от переднего 
полюса удлиненной клетки; 

• эпимастигота (= критидиальная 
форма): жгутик отходит от середины 
удлиненной клетки; 

• трипомастигота (= трипаносом-
ная форма): жгутик отходит от заднего 
полюса удлиненной клетки; 

• опистомастигота: длинный жгу
тиковый карман пронизывает всю клет
ку удлиненной формы; жгутик берет 
начало на дне кармана в заднем конце 
и выходит из кармана на переднем по
люсе клетки; 

• хоаномастигота: край жгутиково
го кармана выступает наружу в виде 
воротничка; 

• сферомастигота: жгутик выходит 
из клетки, имеющей сферические очер
тания. 

Трипаносоматиды широко распро
странены в субтропических и тропиче
ских регионах Старого и Нового Света. 
Это процветающая группа паразитов 
теплокровных и холоднокровных по
звоночных, беспозвоночных, протистов 
и растений; ряд из них вызывают опас
ные болезни (табл. 10). Помимо моно
генетических (моноксенных) форм, ко
торые имеют только одного хозяина, 
есть также гетероксенные виды, имею
щие несколько хозяев (рис. 51, 52). Ге
тероксенные жизненные циклы, по-ви
димому, в эволюции возникали от одно-
хозяинного неоднократно в различных 
ветвях филогенетического древа. Для 
важных в медицинском и ветеринарном 



Т а б л и ц а 1 0 . В и д ы Trypanosoma и Leishmania, п а р а з и т и р у ю щ и е в ч е л о в е к е и д о м а ш н и х ж и в о т н ы х ( п о М е л ь х о р н у ) 

Вид Хозяева Болезни С и м п т о м ы Переносчики 
Геграфическое 

распространение 

Т. brucei brucei 
л о ш а д ь , с в и н ь я , 
крупный рогатый 
скот, грызуны 

нагана 
с п о т ы к а ю щ а я с я походка, 
лихорадка, л и м ф а д е н и т , 
м е н и н г о э н ц е ф а л и т 

Glossina spp. Тропическая Африка 

Т. brucei 
gambiense 

человек, обезьяна, 
собака, свинья, 
антилопа 

сонная болезнь 
(хроническая 
ф о р м а ) 

лихорадка, л и м ф о и д н а я 
гиперплазия, 
менингоэнцефалит, кома 

Glossina spp. 
Западная и 
Центральная А ф р и к а 

Т. brucei 
rhodesiense 

человек, дикие звери, 
с в и н ь я , крыса 
(в эксперименте) 

сонная болезнь 
(острая ф о р м а ) 

паразитемия, миокардит, 
менингоэнцефалит, кома 

Glossina spp. 
Восточная и 
Центральная А ф р и к а 

Т. congolense1 

дикие и д о м а ш н и е 
ж и в о т н ы е , 
африканский слон, 
в е р б л ю д 

трипаносомоз лихорадка, анемия Glossina spp. Заир, КваЗулу 

Т. cruzi 
человек, д о м а ш н и е и 
дикие ж и в о т н ы е 

болезнь Чагаса 

гипертрофия сердца, 
расширение пищевода, 
расширение толстой кишки, 
миокардит, энцефалит 

Triatoma и 
Rhodnius spp. 

Южная и Центральная 
Америка 

Т. equinum 
л о ш а д ь , крупный 
рогатый скот, 
водосвинка 

болезнь Кадераса лихорадка, анемия Tabanus spp. 
Ю ж н а я и Центральная 
Америка 

Т. equiperdum л о ш а д ь д у р и н а 
опухоль гениталиев, 
анемия, нервные 
расстройства 

через половой 
контакт 

Средиземноморские 
с т р а н ы , И н д и я , Ява, 
А ф р и к а 

Т. evansi 
жвачные ж и в о т н ы е , 
л о ш а д ь , собака 

с у р р а лихорадка, отеки, анемия 
Tabanus и 
Stomoxys spp. 

И н д и я , А ф р и к а , 
С и б и р ь , А в с т р а л и я , 
С р е д н я я и Централь
ная Америка 

L. braziliensis человек 
э с п у н д и я , кожно-сли-
зистый л е й ш м а н и о з 

изъязвление, поражения 
кожи, э п и т е л и е в и х р я щ е й 

Lutzomyia spp. 
Бразилия, Мексика, 
Перу 

L. donovani 
человек, хомяк 
(в эксперименте) 

кала азар, 
в и с ц е р а л ь н ы й 
л е й ш м а н и о з 

гепатомегалия, 
спленомегалия, 
лейкопения 

Phlebotomus 
spp. 

Африка, Азия, Ближ
ний Восток, Южная 
Америка, Индия 

L. tropica человек 
кожный л е й ш м а н и о з , 
восточная язва 

изъязвление, поражения 
кожи 

Phlebotomus 
spp. 

Б л и ж н и й Восток 

1
 Хозяева и название болезни скорректированы. — Прим. пер. 



84 Эволюция и таксономия 

Рис. 5 1 . T r y p a n o s o m a t i d e a . а — м о р ф о т и п ы т р и п а н о с о м а т и д : 1 — а м а с т и г о т а (= к р и п т о -

м а с т и г о т а , л е й ш м а н и а л ь н а я ф о р м а ) , 2 — п р о м а с т и г о т а (= л е п т о м о н а д н а я ф о р м а ) , 3 — 

э п и м а с т и г о т а (= к р и т и д и а л ь н а я ф о р м а ) , 4 — т р и п о м а с т и г о т а (= т р и п а н о с о м н а я ф о р м а ) ; 

б — больная а ф р и к а н с к и м т р и п а н о с о м о з о м ( с о н н о й б о л е з н ь ю ) ; в — ж и з н е н н ы й цикл воз

будителя с о н н о й б о л е з н и Trypanosoma brucei gambiense. С н а р у ж и круга показана п р о д о л 

ж и т е л ь н о с т ь каждого п е р и о д а в д н я х (б — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н WHO-TDR Image Library, 

Ж е н е в а ; в — по Д о н г е с ) . 

отношении родов Trypanosoma и Leish-
mania переносчиками и промежуточны
ми хозяевами служат несколько групп 
насекомых: {Tabanus [Tabanidae — слеп
ни], Glossina = муха це-це [Muscidae — 
настоящие мухи], москит Phlebotomus 
[Psychodidae — бабочницы], Triatoma и 
Rhodnius [Reduviidae — клопы-хищне-
цы]), а также слизывающие кровь лету
чие мыши вампиры (Desmodontidae). 
Некоторые виды, например Trypanosoma 
brucei (рис. 51), проходят в этих пере
носчиках особые стадии развития, кото
рые характеризуются не только сменой 
морфотипов или трансформацией мито-

хондриальных крист из трубчатых в 
дисковидные, но и радикальной пере
стройкой метаболизма. В частности, 
удлиненная размножающаяся стадия 
Т. brucei (в хозяине-млекопитающем) 
получает энергию путем гликолиза, ко
торый идет в специальных органел-
лах — гликосомах, тогда как митохонд
рия неактивна и кристы в ней отсут
ствуют. В неделящихся укороченных 
формах, которые появляются из удли
ненных, митохондрия активируется и 
формирует трубчатые кристы, а в каче
стве источника энергии использует сук-
цинат и аминокислоту пролин. Это яв-
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Рис. 5 2 . Trypanosomat idea: 

ж и з н е н н ы й цикл в о з б у д и 

т е л я б о л е з н и Ч а г а с а 

Trypanosoma cruzi: 1 — 

а м а с т и г о т а внутри клетки-

х о з я и н а ( к х ) , 2 и 3 — 

т р а н с ф о р м а ц и я в э п и м а с -

тиготу (2) и затем в т р и п о -

м а с т и г о т у (3) , 4 — к р о в я 

н а я с т а д и я с р а з в и т ы м 

г л и к о к а л и к с о м ( г к ) , 5 — 

т р а н с ф о р м а ц и я в э п и м а с -

т и г о т у в к и ш е ч н о м тракте 

п о ц е л у й н ы х клопов R e d u -

vi idae, 6 — д е л е н и е э п и -

м а с т и г о т в п р я м о й 

к и ш к е с о б р а з о в а н и е м 

т р и п о м а с т и г о т (7) , накап

л и в а ю щ и х с я в п р я м о й 

к и ш к е и ф е к а л и я х к л о п а 

(по М е л ь х о р н у ) . 

ляется преадаптацией к обитанию в 
средней кишке мухи це-це, где для по
лучения энергии используется только 
пролин. Здесь митохондрия имеет уже 
дисковидные кристы. В слюнных желе
зах мухи це-це митохондрия снова 
инактивируется; эта метациклическая 
форма теперь уже подготовлена к оби
танию в кровеносном русле млекопита
ющего. 

Передача паразитов новому позво
ночному хозяину осуществляется при 
попадании слюны или отрыгнутого со
держимого в кровь при укусе, перораль-
но при заглатывании частично инцисти-

рованных стадий, выделяемых с фека
лиями, перкутанно из экскрементов пе
реносчика через повреждения кожи, 
половым путем или при переливании 
крови. 

Помимо уже известных гликосом у 
трипаносом и лейшманий недавно был 
обнаружен еще один тип необычных 
органелл — ацидокальцисома. Она уча
ствует в регуляции кальциевого обмена 
и поддержании рН и, возможно, в осмо-
регуляции. Эта органелла содержит пи-
рофосфат, который, вероятно, служит 
источником энергии. Сходные ацидо-
кальцисомы обнаружены у неродствен-
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Рис. 53. T r y p a n o s o m a t i d e a : клинические п р о я в л е н и я к о ж н о г о л е й ш м а н и о з а с о значитель

н ы м и п о р а ж е н и я м и л и ц а у в з р о с л ы х (а и б) и у м а л е н ь к о г о р е б е н к а (в) ( л ю б е з н о п р е д о 

с т а в л е н ы WHO-TDR Image Library, Ж е н е в а ) . 

ных паразитов Toxoplasma и Pneumo
cystis. 

Клеточная мембрана большинства 
трипаносоматид покрыта толстым (око
ло 15 нм) слоем гликопротеинов. Эта 
шуба гликокаликса имеется только у 
трипаносоматид, обитающих в млеко
питающем-хозяине, чья иммунная сис
тема высокоэффективна (рис. 52). Ан
тигенный репертуар гликокаликса меня
ется со временем. Изменчивость поверх
ностных гликопротеинов контролирует
ся несколькими сотнями (возможно, 
более 1000) генов, которые составляют 
до 40% ядерного генома и рекомбини-
руют в ходе полового процесса. Неко
торые из этих генов экспрессируются в 
особых фазах жизненного цикла. В пер
вых после заражения генерациях пара
зита сохраняется единообразие его осо
бей по составу антигенов. Созревшие 
антитела хозяина уничтожают большую 

часть жгутиконосцев. Однако некото
рые клетки успевают сменить состав 
антигенов, что позволяет им ускольз
нуть от иммунной атаки. Возникают 
новые и новые антигенные варианты, 
гетерогенность популяции паразита на
растает. Хозяин продолжает вырабаты
вать новые антитела, но не способен 
взять под контроль всю популяцию па
разита. Заболевание переходит в хрони
ческую форму, и, соответственно, уве
личивается вероятность того, что муха 
це-це получит паразитов при укусе и 
перенесет их другому млекопитающему. 

Патогенность трипаносоматид обус
ловлена главным образом токсичнос
тью побочных продуктов метаболизма, 
когда речь идет об инвазии кровяного 
русла; внутриклеточные же паразиты 
повреждают клетки и ткани (рис. 53). 
Возбудитель кала-азара (висцерального 
лейшманиоза) Leishmania donovani 
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Рис. 5 4 . T r y p a n o s o m a t i d e a : клинические проявления х р о н и ч е с к о й б о л е з н и Чагаса, вызван

ной Trypanosoma cruzi. а, а' — а н о м а л и и к и ш е ч н о г о т р а к т а (мегаколон — мк); б, б' — м и о 

кардит ( ф и б р о з миокарда) (а и б — л ю б е з н о предоставлен WHO-TDR Image Library, Geneva 

1990, а' и б' — по Сторху и Велшу). 

главным образом поражает макрофаги 
печени, клетки головного мозга и кост
ный мозг, что приводит к летальной 
анемии. Leishmania infantum вызывает 
детский висцеральный лейшманиоз, 
который распространен в Средиземно
морье. Некоторые заболевания практи
чески неизлечимы и вызывают тяжелые 
поражения органов: такова болезнь Ча
гаса (рис. 54). Некоторые виды рода 
Phytomonas, которые патогенны для ра
стений и также паразитируют в расти
тельноядных клопах, являются серьез
ными вредителями кокосовых пальм и 
кофейных деревьев. 

Известно около 700 видов трипано
соматид, из которых примерно 500 от
носятся к роду Trypanosoma. 

Примеры: Leishmania, Phytomonas, 
Trypanosoma. 

Надкласс DIPLONEMIDA Cavalier-
Smith, 1993 

Диплонемиды включают только 
2 рода: Diplonema (синоним Isonema) и 
Rhynchopus. Они обнаруживаются в 
пресных водах и морских местообита
ниях (в планктоне, в бентосе, эгшби-
онтно), питаются фаготрофно и осмот-
рофно. Трофонты передвигаются пу
тем скольжения или ползания; их не
подвижные жгутики едва выходят за 
пределы жгутикового кармана. Только 
расселительные стадии некоторых ви
дов имеют развитые жгутики. Оба 
жгутика обычно равной длины, без 
параксиальных тяжей. Единственная 
ветвящаяся митохондрия не содержит 
кинетопласта. 

Примеры: Diplonema, Rhynchopus. 
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Подтип HETEROLOBOSA Page & 
Blanton, 1985 — ГЕТЕРОЛ О Б О З 

Н Ы Е А М Е Б Ы 

В этот таксон включены некоторые 
представители прежних Sarcodina, ха
рактеризующиеся наличием гладких 
жгутиков. Сюда же перенесены часть 
слизевиков, формирующих псевдоплаз
модии. 

Класс SCHIZOPYRENIDEA Singh, 
1952 — Ш И З О П И Р Е Н И Д Ы 

Таксон насчитывает около 100 ви
дов. В зависимости от условий среды 
одни и те же виды встречаются в фор
ме амеб либо жгутиконосцев. Поэтому 
в прошлом систематическое положение 
этой группы было неясно: трудно было 
решить, относятся они к амебам или 
жгутиконосцам, поскольку такие важ
ные проявления жизненной активности, 
как деление и питание, имели место и 
на жгутиковой, и на амебоидной ста
дии. 

В настоящее время полагают, что 
они близки к Acrasea. Аутапоморфны-
ми признаками обеих групп являются 
способность формировать эруптивные 
псевдоподии, образовывать жгутики, а 
также способность к инцистированию. 

Возможно, некоторые роды этого клас
са (Tetramitus) образуют независимую 
группу, поскольку на жгутиковой стадии 
имеют постоянное ротовое отверстие. 

Шизопирениды — обычно почвен
ные организмы, но также встречаются 
в морских и пресноводных осадках. Это 
моноподиальные амебы с одним ядром 
(рис. 55). Формирование двух или четы
рех гладких жгутиков происходит в те
чение нескольких минут после резких 
изменений условий окружающей среды, 
таких как понижение температуры или 
снижение концентрации электролитов. 
В условиях недостатка пищи и при 
обезвоживании формируются цисты. 

Помимо бактериофагов и таких без
вредных эндобионтов, как Vahlkamfia и 
Tetramitus, в составе класса имеются и 
факультативно патогенные формы, в 
первую очередь в роде Naegleria. По
тенциально опасные виды {Naegleria 
fowleri и, возможно, Naegleria austra-
liensis) термофильны и предпочитают 
естественно или искусственно подогре
тую воду (например, в бане). Их темпе
ратурный оптимум около 40 °С (см. 
табл. 19). При купании в зараженной 
воде инфекция может проникнуть через 
эпителий носовых пазух в мозг, где на
чинается массовое развитие неглерии, 

Рис. 55. Hetero lobosa, Schizopyrenidea: жгутиковая стадия Naegleria. ж — ж г у т и к и , св — с о 

кратительная вакуоль, я — я д р о . Увел.: 1 ОООх. 
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которое может привести к смертельно
му исходу в течение нескольких дней 
(амёбный менингоэнцефалит). 

Молекулярно-биологические дан
ные указывают, что виды рода Naegleria 
имеют гораздо большие межвидовые 
генетические различия, чем представи
тели многоклеточных. Причем часто 
морфологические отличия между вида
ми не выявляются, поэтому их опреде
ляют главным образом по иммуно-ци-
тохимическим показателям. 

Примеры: Naegleria (с двумя жгути
ками), Tetramitus (с четырьмя жгутика
ми), Vahlkamfia (жгутики не обнаруже
ны), Willaertia. 

Класс ACRASEA Blanton, 1990 — 
АКРАЗИЕВЫЕ 

Представители этого класса проду
цируют плодовые тела (сорокарпы), 
которые развиваются из псевдоплазмо
диев (рис. 56). Миксамебы Acrasea де
монстрируют признаки, гомологичные 
признакам шизопиренид: эруптивные 
лобоподии и сходные стадии жизненно
го цикла (в некоторых родах, например, 
формирование жгутиковых стадий). 

Примеры: Acrasis, Pocheina. 

Тип H E M I M A S T I G O P H O R A 

Foissner et al., 1988 

Пока известно около 20 видов. Дли
ной 10-60 мкм, от червеобразной до 
яйцевидной формы, эти бесцветные 
организмы имеют два ряда жгутиков, 
расположенных по слабо выраженной 
спирали в более или менее отчетливых 
бороздках (рис. 57а). В основании каж
дой кинетосомы находится небольшое 

Рис. 56. Acrasea: ж и з н е н н ы й цикл Acrasis ro

sea (из: Olive et al.: J. Protozool. 8 [1961] 467). 

углубление, от нее отходят два микро-
трубочковых корешка и девять фила-
ментов, которые вместе с подстилаю
щей основание кинетосомы пластинкой 
формируют похожую* на корзинку 
структуру (рис. 576). Имеются сложно 
устроенные бутылковидные экструсо-
мы. Организация кортикальных элемен
тов весьма сходна с таковой эвглено
вых, а диагональная симметрия клеточ
ной организации хорошо видна на по
перечных срезах (рис. 57в). Типичное 
для ряда эвгленовых метаболирующее 
движение было показано для одного 
вида гемимастигофор. С другой сторо
ны, жгутиковые корешки напоминают 
таковые опалин, а некоторые другие 
особенности указывают на их раннее 
ответвление от Discicristata на филоге
нетическом древе. 

Примеры: Hemimastix, Paramastix, 
Spironema, Stereonema. 
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Р и с . 5 7 . H e m i m a s t i g o -

p h o r a : а — Hemimastix 

amphikineta. б — с х е м а 

с т р о е н и я пелликулярных 

и с у б п е л л и к у л я р н ы х 

органелл в с р е д н е й час

ти клетки Н. amphikineta. 

в — схема Н. amphikineta 

н а п о п е р е ч н о м с р е з е , 

в ы д е л е н ы п е л л и к у л я р -

н ы е п л а с т и н к и , ч т о б ы 

п о к а з а т ь и х с о о т в е т 

с т в и е к о р т и к а л ь н ы м 

к о н с т р у к ц и я м э в г л е н о 

в ы х . э п — э п и п л а з м а , 

м т — м и к р о т р у б о ч к и , 

пм — п л а з м а т и ч е с к а я 

м е м б р а н а ( и з : Fo issner 

et al.: Europ. J. Prot istol . 

2 3 [ 1 9 8 8 ] 3 6 1 ) . У в е л . : 

a — 2 200x. 

Тип PSEUDOCILIATA Corliss & 
Lipscomb, 1985 

Таксон включает только 4 вида, 
относящихся к единственному роду 
Stephanopogon (рис. 58). Внешне эти 
организмы очень похожи на инфузо
рий, но ядерный дуализм отсутствует. 
Поэтому долгое время их считали наи
более примитивными инфузориями 
(Primociliata). Однако электронно-мик
роскопические исследования выявили 
необычные для цилиат черты их орга

низации, что послужило основой для 
выведения Stephanopogon из состава 
Ciliophora. Например, у Stephanopogon 
apogon только расположение ротового 
аппарата и равномерно покрывающие 
тело реснички напоминают равнорес-
ничных инфузорий, а такие наиболее 
характерные признаки цилиат, как аль
веолы и инфрацилиатура

1
, не были об

наружены. В то же время, субмемб
ранные структуры более напоминают 
кортекс кинетопластид и эвгленовых, у 
которых клеточная мембрана подо-

1
 Совокупность всех кинетосом и связанных с ними корешков из микротрубочек и микрофила-

ментов у инфузорий. — Прим. пер. 
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Рис. 5 8 . Pseudoci l iata. Stephanopogon: с в е т о в а я м и к р о с к о п и я (а), с к а н и р у ю щ а я э л е к т р о н 

ная м и р о с к о п и я (б) и с х е м а к о р т е к с а (е) (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Д.Дж. П а т т е р с о н о м , 

С и д н е й ; б — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н К.Ф. Б а р д е л е , Т ю б и н г е н ; в — по Л и п с к о м и К о р л и с ) . 

Увел.: а и б — 800х, в — 8 ОООх. 

стлана множеством продольно распо
ложенных микротрубочек. Жгутики 
гладкие; выходят из воронковидных 
углублений поверхности клетки, кото
рые укреплены радиально расходящи
мися от кинетосомы микротрубочками 
(рис. 58в). 

Клетка содержит от 2 до 16 иден
тичных ядер. Деление клетки происхо
дит внутри цисты. Половое размноже
ние для этой группы неизвестно. 

Псевдоцилиаты — мелкие (20-
50 мкм) организмы, обитающие в мор
ской бентали до глубины около 100 м. 
Они питаются диатомовыми водоросля
ми, жгутиконосцами и бактериями. 

Единственный род: Stephanopogon. 

Тип C H R O M I S T A Cavalier-Smith, 

1987 - Х Р О М И С Т Ы 

Этот тип включает очень разнооб
разные организмы, для которых харак
терна исходная гетероконтность; сина-
поморфным признаком служит наличие 
на жгутике трехчленных мастигонем, 
или других продуктов [чешуек. — 

Прим. пер.] аппарата Гольджи и эндо-
плазматического ретикулума. Первона
чально их представители были гетерот
рофными хищниками, но большинство 
современных форм (после предполага
емого симбиоза с красными водоросля
ми или другими фотосинтезирующими 
эукариотами) — ярко окрашенные фо
тосинтетики. Хлоропласты хромистов 
являются производными эволюционно 
продвинутых эукариотных эндосим-
бионтов, поэтому пигментированные 
виды считаются филогенетически более 
молодыми (см. рис. 31). Трубчатые кри
сты в митохондриях — еще один объе
диняющий их признак, однако род
ственные связи между тремя подтипа
ми хромистов еще неясны. 

Подтип P R Y M N E S I O M O N A D A 

Hibberd, 1976 (Haptomonada, 
Haptophyta) — П Р И М Н Е З И 0 М 0 -
Н А Д Ы , Г А П Т О Ф И Т Ы 

Таксон, называемый также Hapto
phyta или Haptomonada, представлен 
преимущественно морскими жгутико-
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Рис. 59. Chromista, P r y m n e s i o m o n a d a : и з в е 

с т к о в ы е ч е ш у й к и н а п о в е р х н о с т и к л е т к и 

Coccolithus pelagicus ( л ю б е з н о п р е д о с т а в 

лен К. Калаган, М е л ь б у р н ) . Увел.: 4 3 0 0 х . 

носцами. Велико палеонтологическое и 
экологическое значение группы, а осо
бенности строения клетки примнезио-
монад важны для понимания филоге
нии эукариот. В настоящее время изве
стно около 500 видов. 

Клетки одноядерны; почти вся их 
поверхность покрыта целлюлозными и 
часто обызвествленными чешуйками 
(рис. 59). Чешуйки видоспецифичны и 
формируются в эндоплазматическом 
ретикулуме. Клетки несут на апикаль
ном полюсе два (реже четыре) гетеро-
контных или анизоконтных жгутика. 
Опушение на жгутиках отсутствует

1
. 

Третья нитевидная, похожая на жгутик 
структура — гаптонема — выходит 
между двумя жгутиками (рис. 60). Она 
служит для адгезии, локомоции и зах
вата пищи и имеет совершенно отлич

ное от жгутика внутреннее строение. 
На поперечных срезах она выглядит как 
пучок из 6-8 микротрубочек, окружен
ных цистерной эндоплазматического 
ретикулума. Гаптонема способна мед
ленно изгибаться или быстро скручи
ваться в спираль. Ее функциональное 
значение не всегда очевидно: некоторые 
виды используют ее для прикрепления 
к субстрату или для скольжения по по
верхности, другие для захвата пищи 
(см. рис. 277). У некоторых видов гап
тонема длиннее жгутиков почти на 
100 мкм, у других она укорочена, похо
жа на пенек или полностью редуциро
вана. 

Как и у многих других окрашенных 
жгутиконосцев (например, хризомо-
над), пластиды примнезиомонад окру
жены мембраной эндоплазматического 
ретикулума. Опоясывающая ламелла от
сутствует. Пластиды содержат хлоро
филл а и с, а также фукоксантин или ди-
атоксантин, которые придают клеткам 
желто-коричневую окраску. Полисаха
риды парамилон и хризоламинарин слу
жат запасными веществами, которые 
накапливаются в вакуолях вне хлороп
ласта. Немногие представители лишены 
пигментов и питаются фаготрофно. 

Некоторые виды дают вспышки 
цветения. Весной и летом Phaeocystis 
очень часто развивается в массе в Ла-
Манше, а также в Северном море, об
разуя токсичную для рыб слизистую 
пену (см. рис. 353). Кроме того, пред
ставители Chrysochromulina вызывают 
летальное заболевание рыб, двустворча
тых моллюсков и тюленей, как это слу-

1
 У некоторых видов жгутики покрыты простыми волосками и мелкими чешуйками. — Прим. 

пер. 
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Рис. 6 0 . P r y m n e s i o m o n a d a : а — р и с у н о к клетки со с к р у ч е н н о й в с п и р а л ь г а п т о н е м о й (га) 

м е ж д у д в у м я ж г у т и к а м и (ж); б — с х е м а а п и к а л ь н о й части клетки: 1 — п о п е р е ч н ы й с р е з 

ж г у т и к а с т и п и ч н ы м н а б о р о м м и к р о т р у б о ч е к 9 x 2 + 2 ; 2 - 4 — п о п е р е ч н ы е с р е з ы г а п т о н е м ы 

с б е с п о р я д о ч н о л е ж а щ и м и м и к р о т р у б о ч к а м и , к о т о р ы е о к р у ж е н ы ц и с т е р н о й ЭПР; в — п о 

п е р е ч н ы е и косые с р е з ы с к р у ч е н н о й г а п т о н е м ы (а и б — по р а з н ы м а в т о р а м , в — л ю б е з 

но п р е д о с т а в л е н О. М ё с т р у п о м , К о п е н г а г е н ) . Увел.: в — 65 ОООх. 

чилось в начале лета 1988 года на по
бережьях Дании и Германии в Север
ном море. Кокколитофориды (примне-
зиофиты с известковыми чешуйками. — 
Прим. пер.) в обилии развиваются в 
наннопланктоне океанов. Они играют 
исключительно важную роль в фикса
ции углерода и по меньшей мере с юр
ского периода участвуют в формиро
вании осадочных толщ. 

Основные таксономические груп
пы различаются по наличию или от
сутствию гаптонемы и ее длине, ани-
зоконтности или гетероконтности жгу
тиков и составу чешуек. Возможно, 
они не составляют естественных груп
пировок. 

Примеры: Emiliania, Pleurochrysis 
(изоконты, гаптонема редуцирована или 
отсутствует); Coccolithus, Umbellosphae-

ra (с кокколитами, гаптонема присут
ствует у ряда видов); Chrysochromulina, 
Prymnesium (гетероконты с выраженной 
гаптонемой); Diacronema, Pavlova (гете
роконты с редуцированной гаптонемой). 

Подтип C R Y P T O M O N A D A Senn, 
1900 — К Р И П Т О М О Н А Д Ы 

Криптомонады имеют два жгутика, 
различающихся по длине и строению. 
Более длинный жгутик несет два ряда 
мастигонем, каждая из которых снабже
на апикальным филаментом и имеет 
1,5 мкм длины. У короткого жгутика 
только один ряд мастигонем, но с дву
мя апикальными филаментами (рис. 
61). Оба жгутика отходят от возвыше
ния на краю инвагинации (вестибулу-
ма), которая находится на переднем 
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Р и с . 6 1 . C h r o m i s t a , 

C r y p t o m o n a d a : п р о д о л ь 

ный (а) и поперечный (б) 

с р е з ы Cryptomonas 

ovata, на которых п о к а 

зано в з а и м н о е р а с п о л о * 

ж е н и е н у к л е о м о р ф а 

(нм) и пластид (хл). гл — 

глотка, или в е с т и б у л у м , 

д — д и к т и о с о м а , ж — 

о п у ш е н н ы е ж г у т и к и , 

эж — э ж е к т о с о м а , я — 

я д р о ( п о р а з н ы м а в т о 

р а м ) . Увел.: 5 5 0 0 х . 

конце клетки. Особи одноядерны и име
ют характерную форму: они почти 
овальные или бобовидные с косо сре
занным передним концом. Постоянство 
формы тела обеспечивается почти не
прерывным слоем органических белок-
содержащих пластинок (перипластом). 
Пластинки сопровождают плазматиче
скую мембрану либо изнутри, либо сна
ружи; в результате поверхность клетки 
несет рельефный рисунок из гексаго
нальных или прямоугольных фигур. Эк-
струсомы представлены двумя вариан
тами эжектосом: небольшие в углах 
пластинок перипласта и крупные по 

краю вестибулума. Пресноводные виды 
имеют сократительную вакуоль, которая 
открывается в пространство вестибулу
ма (см. рис. 2 4 2 ) . 

Хроматофоры криптомонад содер
жат хлорофилл а и с, а также дополни
тельные пигменты (каротиноиды, ал-
локсантин, фикоцианин и фикоэрит-
рин). Соотношение пигментов видоспе-
цифично и обеспечивает разную окрас
ку клетки: от оливково-зеленой до ко
ричнево-красной и даже голубой. 
Встречаются также бесцветные формы 
с деградировавшими пластидами и, со
ответственно, ведущие гетеротрофный 
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образ жизни. В противоположность 
Chlorophyta или Rhodophyta, хлороплас
та криптофитовых

1
 не лежат свободно 

в цитоплазме, а связаны с другими орга-
неллами: пиреноидом или вакуолями и 
нуклеоморфом. Эти органеллы окруже
ны дополнительной оболочкой из двух 
мембран, так называемым пластидным 
ЭПР; следовательно, общее количество 
мембран, окружающих хлоропласт, — 
четыре (рис. 61). Таким образом, весь 
комплекс состоит из хлоропласта с дву
мя мембранами, внепластидного пире
ноида, вакуолей, нуклеоморфа и тре
тьей наружной мембраны, которая явля
ется остатком редуцированного эукари-
отного симбионта. Нуклеоморф (см. 
рис. 19) можно интерпретировать как 
редуцированное ядро бывшей симбио-
тической красной водоросли, третью 
мембрану — как ее плазмалемму. Чет
вертая и самая наружная представляет 
собой мембрану ЭПР клетки хозяина. 
Недавний анализ всех четырех геномов 
Guillardia theta показал, что три неболь
шие хромосомы в крошечном геноме 
нуклеоморфа содержат не более 551 264 
п.н. ДНК. Для сравнения, в ядерном ге
номе этого вида около 350x10

9
 п.н., в 

пластидном — 121 ООО п.н., в мито-
хондриальном — 48 ООО п.н. 

Криптомонады демонстрируют за
мечательную морфологическую и эколо
гическую пластичность. Среди них име
ется несколько гетеротрофных и весьма 
прожорливых видов. Сложный ротовой 
аппарат, показанный на рисунке 62, — 
иллюстрация глубокой специализации 
вида, ведущего хищный образ жизни. 

цс 

Рис. 6 2 . C r y p t o m o n a d a : о б о б щ е н н а я с х е м а 

с т р о е н и я к л е т к и Katablepharis remigera. 

Клетка н е с е т д в а ж г у т и к а : п е р е д н и й (пж) и 

р у л е в о й ( р ж ) , плазматическая м е м б р а н а с 

о с о б ы м н а р у ж н ы м п о к р о в о м (пм) у к р е п л е 

н а с у б м е м б р а н н ы м и м и к р о т р у б о ч к а м и 

(смт). Апикальный ц и т о с т о м (цс) п о д д е р ж и 

вается ц и т о с т о м а п ь н ы м к о л ь ц о м (цк) и ц и -

т о ф а р и н г а п ь н ы м и к о л ь ц а м и (цфк), к кото

р ы м с н а р у ж и п р и л е г а ю т пучки м и к р о т р у б о 

чек (мт). аг — д и к т и о с о м а а п п а р а т а Гольд

ж и , л — л и п и д н о е тело, ми — м и т о х о н д р и я , 

пв — пищеварительная вакуоль с п е р е в а р и 

в а е м ы м и п л а с т и д а м и (пл), ш э р — ш е р о х о 

ватый э н д о п л а з м а т и ч е с к и й ретикулум, эб и 

эм — б о л ь ш и е и малые э ж е к т о с о м ы , я — 

я д р о (по Клэй и К ю г р е н с ) . Увел.: 8 5 0 0 х . 

1
 Под хлоропластом здесь понимается простой, или собственно хлоропласт, как у наземных ра

стений (оболочка из двух мембран и то, что внутри них). — Прим. пер. 
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Примеры: Chilomonas, Cryptomonas, 
Guillardia, Katablepharis, Pyrenomonas, 
Rhodomonas. 

Подтип H E T E R O K O N T A Luther, 
1899 - Г Е Т Е Р О К О Н Т Ы 

Основные группы этого таксона 
реализуют эволюционные крайности. 
С одной стороны, здесь типичные «ра
стения», такие как бурые водоросли и 
диатомовые; с другой, сюда включены 
грибоподобные организмы и ризоподи-
альные протисты с классическим для 
животных поведением и пищевой стра
тегией. Сходство между этими столь 
различными формами становится по
нятным, когда мы обнаруживаем, что 
все их жгутиковые стадии (включая 
зооспоры и гаметы эволюционно про
двинутых таксонов) на ультраструктур
ном уровне устроены одинаково. 

Если оставить в стороне устройство 
пластид, то признаки гетероконтов та
ковы: 

• билатеральная симметрия под
вижных одиночных клеток; 

• гетероконтная организация жгу
тиковой клетки со спиралью в переход
ной зоне (иногда утраченной) (см. рис. 
2А9д), трехчленными трубчатыми мас-
тигонемами на двигательном жгутике 
(см. рис. 254г) и вздутием в основании 
рулевого жгутика (не у всех форм); 

• формирование мастигонем в ци
стернах аппарата Гольджи

1
; 

• мембрана ЭПР облекает пластиду; 
• сходное взаиморасположение яд

ра, диктиосом и жгутиковых корешков. 

Рассматривая отдельные классы ге
тероконтов, мы уделяем внимание толь
ко их одноклеточным представителям 
или жгутиковым клеткам. Поскольку 
бурые водоросли (Phaeophyta) представ
лены только многоклеточными форма
ми, предлагаем читателю обратиться к 
какому-либо ботаническому учебнику. 

Среди одноклеточных гетероконтов 
есть организмы с трехчленными масти-
гонемами (страминопилы — strame-
nopiles), которые расположены на по
верхности переднего жгутика и сквозь 
его мембрану связаны с прилежащим 
дуплетом микротрубочек аксонемы (см> 
рис. 254г). Задействованы два диамет
рально расположенных дуплета, и, со
ответственно, мастигонемы выстроены 
двумя продольными рядами. Мастиго
немы формируются в цистернах ЭПР 
или аппарате Гольджи, после экзоцито-
за выделяются на поверхность клетки и 
транспортируются по клеточной мемб
ране по направлению к жгутику. Нали
чие таких мастигонем считается аутапо-
морфным признаком всех гетероконтов, 
поэтому для них было предложено на
звание страминопилы. Другой общий 
для них признак — наличие так назы
ваемой переходной спирали, белкового 
комплекса в переходной зоне между 
кинетосомой и свободной частью жгу
тика (см. рис. 249Э). 

Исходной в эволюционном плане, 
очевидно, следует считать группу жгу
тиконосцев, у которых мастигонемы 
расположены не на жгутике, а на поверх
ности задней части клетки. Эти струк
туры называют соматонемами; их нали-

1
 Они формируются преимущественно в перинуклеарном пространстве и каналах ШЭР. — Прим. 

пер. 
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чие считают синапоморфным призна
ком. От такой близкой к современным 
протеромонадам группы могли про
изойти как фототрофные, так и гетерот
рофные гетероконты. 

Класс PROTEROMONADEA Grasse, 
1952 - ПРОТЕРОМОНАДЫ 

Таксон содержит только два рода, 
которые различаются по наличию од
ной или двух пар гетеродинамных жгу
тиков, расположенных на переднем кон
це особи. Клетка длиной 10-30 мкм 
несет одно ядро. Утолщенное основа
ние более длинного переднего жгутика 
содержит помимо аксонемы рыхлый 
пучок переплетающихся филаментов. 
Эта конструкция связана при помощи 
щелевого контакта с основанием руле
вого жгутика. Мастигонемы отсутству
ют, но переходная зона жгутика, как и 
у хризомонад, имеет характерную пере
ходную спираль. Лентовидный ризо-
пласт из микротрубочек и микрофила-
ментов связывает кинетосомы с повер
хностью единственной митохондрии, 
попутно пронизывая кольцевую дикти-
осому и ядро. В состав цитоскелета так
же входят микротрубочки, которые ар
мируют поверхность клетки. Они рас
полагаются по одной или нескольку в 
ленте и обусловливают типичную для 
протеромонад продольную или косую 
исчерченность покровов. Задняя поверх
ность клетки Proteromonas (рис. 63) 
несет волосовидные придатки — уже 
упоминавшиеся соматонемы. Эти 
структуры гомологичны мастигонемам 
жгутика хризофитовых; они также син
тезируются в пузырьках аппарата Голь
джи и заякорены на микротрубочках, 

как в жгутике хризомонад. Сильно раз
витый цитоскелет из подстилающих 
плазмалемму микротрубочек считается 
примитивным признаком, который не 
характерен для более продвинутых так
сонов, таких как хризомонады. 

Протеромонады являются космопо
литами и в качестве эндобионтов насе
ляют кишечный тракт амфибий, репти
лий и млекопитающих. Передача к но
вому хозяину осуществляется цистами, 
которые выделяются с фекалиями. Па
тогенное воздействие на хозяина не ус
тановлено. 

Примеры: Karotomorpha, Protero
monas. 

Класс OPALINEA Wenyon, 1926 — 
ОПАЛИНЫ 

До эпохи электронной микроскопии 
этот таксон, насчитывающий 4 рода и 
около 400 видов, относили к инфузори
ям. Однако отсутствие ядерного дуализ
ма, альвеол и характерных для инфузо
рий признаков цилиатуры у Opalinea 
послужили основанием для выведения 
их за пределы цилиат. Сходство с про-
теромонадами в строении кортекса ука
зывает на близкое родство обеих групп. 

Многоядерные, часто уплощенные 
и крупные (иногда до 3 мм) клетки опа
лин покрыты тысячами коротких, похо
жих на реснички жгутиков. Они орга
низованы в продольные ряды (кинеты) 
и при биении создают метахрональные 
волны. Расположение ундулиподий и 
характер биения напоминают таковые 
инфузорий (рис. 64). Однако кинетиды 
расположены по спирали и обычно на
чинаются от сближенных рядов жгути
ков (фалькса) на переднем полюсе клет-
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Рис. 6 3 . C h r o m i s t a , H e t e r o k o n t a , P r o t e r o m o n a d e a : Proteromonas lacertae-viridis (а-д): ж и 

вые клетки (а, б ) , с х е м а т и ч е с к и й р и с у н о к (в) и у л ь т р а т о н к и е с р е з ы (г, д); е — п о п е р е ч н ы й 

с р е з Karotomorpha bufonis с с у б м е м б р а н н ы м и л е н т а м и м и к р о т р у б о ч е к (мт) . д — д и к т и о -

с о м а , ми — м и т о х о н д р и я , р — р и з о п л а с т , сн — с о м а т о н е м ы , я — я д р о ( в - е — л ю б е з н о 

п р е д о с т а в л е н ы Г. Б р у ж е р о л е м и Ж . П . М и н ь о , К л е р м о н - Ф е р р а н ) . Увел.: а — 350х, б — 850х, 

в — 3 5 0 0 х , г — 10 ОООх, д — 50 ОООх, е — 40 ОООх. 
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Рис. 6 4 . H e t e r o k o n t a , Opal inea: а — Opalina ranarum из п р я м о й к и ш к и л я г у ш к и ; б — ж и з 

н е н н ы й цикл О. ranarum: л я г у ш к а в ы д е л я е т ц и с т ы (1); п о с л е з а г л а т ы в а н и я ц и с т ы г о л о в а 

с т и к о м и з нее в ы х о д и т м о л о д о й г а м о н т (2) ; ф о р м и р о в а н и е м и к р о - и м а к р о г а м е т (3, 4 ) ; 

с л и я н и е г е т е р о г а м е т (5) ; и н ц и с т и р о в а н и е з и г о т ы и в ы д е л е н и е ее в с р е д у в м е с т е с ф е к а 

л и я м и ( 6 ) ; п о с л е п о п а д а н и я ц и с т в д р у г о г о г о л о в а с т и к а клетки Opalina э к с ц и с т и р у ю т с я , 

п р е в р а щ а я с ь в мелких т р о ф о н т о в , к о т о р ы е п о с е л я ю т с я в клоаке и н а ч и н а ю т р а с т и (7, 8 ) ; 

мелкие т р о ф о н т ы с п о с о б н ы д е л и т ь с я , и н ц и с т и р о в а т ь с я и з а р а ж а т ь д р у г и х г о л о в а с т и к о в 

( 8 . 1 , 8.2); е с л и же г о л о в а с т и к уже п р е т е р п е в а е т м е т а м о р ф о з , то о н и не д е л я т с я , а р а з в и 

ваются в крупных м н о г о я д е р н ы х т р о ф о н т о в ( а г а м о н т о в ) (9) ; п о с л е д н и е р а з м н о ж а ю т с я б и 

н а р н ы м д е л е н и е м ( 1 0 ) , н о с н а с т у п л е н и е м б р а ч н о г о с е з о н а л я г у ш е к м н о г о я д е р н ы е т р о 

фонты п р е т е р п е в а ю т п а л и н т о м и ч е с к о е д е л е н и е , в результате к о т о р о г о ф о р м и р у е т с я м н о 

ж е с т в о мелких клеток с 2 - 1 2 я д р а м и ( 1 1 , 12); м е л к и е клетки и н ц и с т и р у ю т с я (1) , выходят 

во в н е ш н ю ю с р е д у с ф е к а л и я м и и с т а н о в я т с я и н в а з и о н н ы м и д л я г о л о в а с т и к о в , кс — кле

точная с т е н к а , я — я д р о (по М е л ь х о р н у ) . Увел.: а — ЗООх. 

ки. Между кинетами поверхность клет
ки образует гребни, которые укреплены 
множеством микротрубочек. Специаль
ный цитофаринкс или иное приспособ
ление для заглатывания частиц пищи 
отсутствует; питательные вещества по
глощаются путем пиноцитоза по всей 
поверхности клетки. Плоскость бинар
ного деления проходит между кинетами 
и делит фалькс на две равные части. 
В целом цитокинез продольно-симмет
ричен, хотя есть определенные геомет
рические усложнения. Этот тип цитоки
неза существенно отличается от таково

го у Ciliophora, где деление идет попе
рек кинет. 

Другая характерная особенность 
Opalinea — их строгая приуроченность 
как эндобионтов к пойкилотермным 
позвоночным, преимущественно лягуш
кам, иногда также тритонам или рыбам, 
редко рептилиям. Они живут в заднем 
отделе кишечника, являясь непатоген
ными эндокомменсалами. Передача 
опалин от хозяина к хозяину осуществ
ляется цистами. 

Жизненный цикл опалин довольно 
сложен (рис. 646). Крупные многоядер-
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ные трофонты обнаруживаются у взрос
лых особей постоянно. В сезон спари
вания лягушек численность опалин 
быстро нарастает за счет следующих 
одно за другим продольных или косых 
делений без периода роста. Образовав
шиеся мелкие особи (так называемые 
малоядерные трофонты) имеют лишь 
несколько ядер и фрагменты кинет. 
Считается, что гормоны хозяина инду
цируют это палинтомическое деление. 

Малоядерные трофонты (с тремя-
шестью ядрами) инцистируются, и ци
сты выводятся с фекалиями во вне
шнюю среду. Они сохраняют жизнеспо
собность в пресной воде до нескольких 
недель. Из заглоченных головастиками 
цист выходят подвижные клетки (мало

ядерные трофонты). В кишечнике эти 
особи претерпевают несколько делений, 
включая мейоз, и в результате форми
руются узкие микрогаметы и более 
крупные макрогаметы. Образовавшаяся 
при слиянии гамет диплоидная зигота 
инцистируется и покидает пищевари
тельный тракт при дефекации. Затем, 
если она попадает в головастика, разви
вается новая генерация гамет, а если во 
взрослую лягушку, то происходит со
зревание крупных многоядерных тро
фонтов. Альтернативный путь реализа
ции жизненного цикла в головастиках 
обеспечивает эффективное заражение 
новых хозяев. 

Примеры: Cepedia, Opalina, Proto-
opalina, Zelleriella. 

0 mm 
w Wyf /"вГ—•—f» 

1 
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Рис. 65. H e t e r o k o n t a , C h r y s o m o n a d e a : a — колония Dinobryon, в к о т о р о й каждая клетка и м е 

ет с о б с т в е н н у ю л о р и к у (ло); б — Chrysamoeba radians с т и п и ч н о й х р и з о м о н а д н о й о р г а 

н и з а ц и е й и ф и л о п о д и я м и ; в — л о р и к и Poterioochromonas malhamensis в ф о р м е чашечки 

(ча) со с т е б е л ь к о м (ст) (а и в — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н ы В. Г е р ц е м , Г е й д е л ь б е р г ; б — по 

Х и б б е р д у ) . Увел.: а — 4 5 0 х , 6 — 6 ОООх, в — 7 5 0 х . 
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Рис. 6 6 . C h r y s o m o n a d e a : к р е м н е з е м н ы е ч е ш у й к и Synura petersenii. а — к о л о н и я ; б — о д и 

ночная клетка (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н К.Ф. Б а р д е л е , Т ю б и н г е н ; б — л ю б е з н о п р е д о 

ставлен Б. Л е д б и т е р о м , Б и р м и н г е м ) . Увел.: а — 5 0 0 х , б — 3 ОООх. 

Класс CHRYSOMONADEA 1 Engler, 
1898 — Х Р И З О М О Н А Д Ы , 
ЗОЛОТИСТЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Описано приблизительно 1000 ви
дов фототрофных и гетеротрофных хри
зомонад. Они невелики и редко превы
шают 5-20 мкм (рис. 65). Встречаются 
преимущественно в пресных водах. 
Типичные хризомонады имеют два ге-
тероконтных жгутика, выходящих на 
переднем полюсе клетки. Длинный жгу
тик направлен вперед и выполняет дви
гательную функцию; он снабжен двумя 
рядами жестких трехчленных мастиго
нем, и поэтому его часто называют плев-
ронемным. Второй жгутик (если присут
ствует) гладкий и значительно короче; 
он направлен назад вдоль тела клетки и 

несет базальное вздутие, обращенное 
в сторону небольшой ямки на поверхно
сти клетки. В этом районе внутри хло
ропласта располагаются красные липид-
ные гранулы глазка. 

Единственное ядро связано с кине-
тосомой переднего жгутика поперечно-
исчерченным корешком (ризопластом). 
Рядом с ядром располагаются одна или 
две сократительные вакуоли, а также 
одна крупная или несколько мелких 
диктиосом, где идет синтез мастиго
нем

2
. Клетки обычно голые, но в неко

торых родах (Synura, Mallomonas, Para-
physomonas) на поверхности клеток об
наружены тонко скульптурированные 
кремниевые чешуйки (рис. 66). Они 
формируются внутри вакуолей на по-

1
 В отечественной литературе чаще используются варианты с корнем phycos — Chrysophyceae и 

phyton — Chrysophyta. Сказанное относится ко всем группам окрашенных жгутиконосцев. — 

Прим. ред. 
2
 Мастигонемы хризофитовых синтезируются в шероховатом ЭПР. — Прим. пер. 
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верхности хлоропластов. Представите
ли Dinobryon и некоторых других родов 
живут в домиках. Из экструсом чаще 
других встречаются дискоболоцисты. 
Для некоторых родов (например, 
Dinobryon) характерен половой процесс 
в форме изогамии. Две одиночные клет
ки, не образуя гамет, сливаются друг с 
другом и формируют зиготу

1
. Зигота 

покрывается кремнистой оболочкой, 
переживая неблагоприятные условия в 
виде так называемой эндогенной крем
нистой цисты, или стоматоцисты. Такой 
же процесс инцистирования претерпе
вают и вегетативные клетки. 

Фотосинезирующие хризомонады 
обычно имеют один или два хлоропла
ста характерной золотисто-желтой или 
золотисто-бурой окраски (отсюда назва
ние золотистые водоросли). Она полу
чается в результате наложения цветов 
дополнительного пигмента фукоксанти-
на и хлорофиллов а и с. В строме хло
ропласта находятся стопки тилакоидов 
(ламеллы) по три в каждой, а по пери
ферии идет опоясывающая ламелла так
же из трех тилакоидов. Запасными пи
тательными веществами служат хризо-
ламинарин и другие липиды, накап
ливающиеся в вакуолях. Хлоропласт ох
ватывает ядро и лежит фактически в 
перинуклеарном пространстве. Таким 
образом, хлоропласты окружены допол
нительной системой мембран: в облас
ти контакта с ядром внутренней ядер
ной мембраной, а на остальном протя
жении — наружной ядерной мембраной. 
Эта морфологическая картина интерпре
тируется как результат симбиоза с преж
де независимой эукариотной клеткой. 

Типичные представители класса 
обладают монадной организацией. Ча
сто такие клетки объединяются в ко
лонии (рис. 67). Среди хризомонад 
также есть таксоны, являющиеся пере
ходными формами к иным, эволюци-
онно продвинутым планам строения 
эукариотной клетки. Наиболее инте
ресна с филогенетической точки тен
денция к становлению амебоидной 
организации. На этом эволюционном 
пути у хризомонад происходит утрата 
хлоропластов, вторичный переход к 
фаготрофии, редукция жгутикового ап
парата, приобретение постоянно при
сутствующих псевдоподий различной 
конструкции. Амебоидные представите
ли Chrysomonadea — в основном оди
ночные формы, например Chrysamoeba, 
но есть и настоящие плазмодии — Chry-
sarachnion. 

Основное экологическое значение 
хризомонад в том, что, составляя суще
ственную долю наннопланктона, их 
фототрофные представители вносят 
большой вклад в первичную продук
цию пресноводных и морских экосис
тем. Хризомонады зачастую дают 
обильные вспышки «цветения» (пре
имущественно в течение прохладного 
сезона); при этом накопление в воде 
продуктов их метаболизма — кетонов и 
альдегидов — наносит ущерб рыбовод
ным хозяйствам. Отмирание большой 
массы хризофитовых водорослей после 
«цветения» часто приводит к эвтрофи-
кации пресноводных водоемов. 

Хризофитовые подразделяются на 
три систематические группы: Chryso-
monadida, Pedinellida и Silicoflagellida. 

1
 Такая копуляция называется не изогамной, а гологамной. — Прим. пер. 
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Рис. 67. C h r y s o m o n a d e a : 

колония Anthophysa (из: 

Z o l l f e l a n d H a u s m a n n : 

M i c r o c o s m o s 7 6 [ 1 9 8 7 ] 

3 5 3 ) . Увел.: 2 3 0 x . 

Отряд C h r y s o m o n a d i d a Pascher, 
1912 

Отряд включает все свободноплава
ющие и прикрепленные монадные фор
мы, а также представителей с амебоид
ной организацией. 

Примеры: жгутиковые: Anthophysa, 
Dinobryon, Ochromonas, Synura; амебо
идные: Chrysamoeba, Chrysarachnion, 
Chrysostephanosphaera. 

Отряд P e d i n e l l i d a Pascher, 1910 — 
Пединеллиды 

Обычно прикрепленные формы на 
стебельках, с хлоропластами

1
, имеют 

длинный жгутик, окруженный ригидны
ми выростами в апикальной части клет
ки

2
 в виде воротничка. У некоторых ви

дов есть рудиментарный рулевой жгу
тик. Пединеллиды внешне напоминают 

воротничковых жгутиконосцев, но сход
ство в данном случае — результат кон
вергентного развития

3
. 

Примеры: Oikomonas, Pedinella, 
Pteridomonas. 

Отряд S i l i c o f l a g e l l i d a Borgert, 1891 
(Dictyochales) — Силикофлагеллаты 

Этот отряд, включающий всего не
сколько современных видов, имеет ог
ромное значение с геологической точки 
зрения, поскольку их силикатные ске
леты участвовали в накоплении осадоч
ных толщ древних морей. Самые ран
ние из известных ископаемых находок 
относятся к меловому периоду; расцве
та силикофлагеллаты достигли в тре
тичном периоде. Те немногие виды, 
что дожили до современности, несут 
один жгутик и множество тонких 

Ряд представителей (например, Pteridomonas) не имеет пластид. — Прим. пер. 

- Эти выросты (аксоподии) у некоторых представителей отходят по всей поверхности клетки. — 

Прим. пер. 

• Сходство действительно чисто внешнее: выросты хоанофлагеллат представлены микровилля-

ми, а у пединеллид — аксоподиями. Поэтому можно говорить о конвергенции с аксоподиями 

солнечников, а не с микровиллями хоанофлагеллат. — Прим. пер. 
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Рис. 68. C h r y s o m o n a d e a , 

S i l i c o f l l a g e l l i d a : Diste-

phanus speculum с к р е м 

н е з е м н ы м с к е л е т о м (кс) 

(а) , ж г у т и к о м (ж) и п с е в -

д о п о д и а л ь н ы м и в ы р о с 

т а м и ( п п ) ( б ) ( а — л ю 

б е з н о п р е д о с т а в л е н 

Г. Д р е б е с , Л и с т / З и л т ) . 

Увел.: а — 4 0 0 х . 

псевдоподий (рис. 68). Внутриклеточ
ные и внеклеточные скелетные элемен
ты имеют форму звезды. Обосновывая 
их родство с хризомонадами, указыва
ют на способность утилизировать си
ликаты и на сходство строения хлороп
ластов. Последний довод, учитывая эн-
добионтную природу пластид, остается 
сомнительным. 

Примеры: Dictyocha, Distephanus. 

Класс BACILLARIOPHYCEAE 
Haechel, 1878 (Diatomeae) — 
Д И А Т О М О В Ы Е 

Эти одноклеточные протесты с сили
катным панцирем распространены по
всеместно и насчитывают более 100 ООО 
видов (рис. 69). Виды с половым раз
множением имеют диплофазный жиз
ненный цикл с гаметической редукцией 
числа хромосом. Филогенетическая бли

зость диатомовых к другим гетерокон-
там обнаруживается при рассмотрении 
одножгутиковых гамет, имеющихся в 
жизненном цикле некоторых центричес
ких диатомей. Жгутик несет столь ха
рактерные для гетероконтов два ряда 
трехчленных мастигонем (рис. 70). 
Большинство диатомовых — фототро-
фы золотисто-коричневого цвета, что 
обусловлено наличием дополнительно
го пигмента фукоксантина. Единичным 
видам присуще гетеротрофное питание; 
они обычно обитают на разлагающейся 
органике. Диатомовые процветают как 
в пресных, так и в морских местообита
ниях, а также встречаются на влажной 
почве и даже на деревьях. Особенно 
обильны в прибрежных зонах в прохлад
ное время года, где доминируют в фи
топланктоне (особенно в океанах в зо
нах апвеллинга), по меньшей мере, до 
тех пор, пока доступны кремний и био-

Рис. 6 9 . H e t e r o k o n t a , Baci l lar iophyceae: а — цепочка клеток Tabellaria, б — колония Fragilaria, 

в — Arachnoidiscus, г — м н о г о о б р а з и е ф о р м : 1-7 — п е н н а т н ы е д и а т о м е й ; 8 - 1 0 — цент

р и ч е с к и е д и а т о м е й ; 1-3 — Pinnularia viridis, 4 — Licmophora flabellata, 5 — Synedra gracilis, 

6 — Asterionella formosa, 7 — Tabellaria flocculosa, 8 — Coscinodiscus pantocseki, 9 — 

Triceratium distinctum, 10 — Odontella (= Biddulphia) aurita, 11 — Chaetoceros castracanei 

(г — по Ситу с с о а в т о р а м и ) . Увел.: а — 2 0 0 х , б — бООх, е — 8 0 0 х , г: 1-2 — 500х, 3— 1 ОООх, 

4 - 6 - 165х, 7 - 3 3 5 х , 8 - 9 - 165х, 10 - 3 3 5 х , 11 - 21 Ох. 
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Рис. 7 0 . B a c i l l a r i o p h y c e a e : с х е м а с т р о е н и я 

м у ж с к о й г а м е т ы ц е н т р и ч е с к о й д и а т о м е й 

Lithodesmium undullatum с т и п и ч н ы м д л я г е -

т е р о к о н т о в ж г у т и к о м , мае — т р е х ч л е н н ы е 

м а с т и г о н е м ы , ми — м и т о х о н д р и я , пл — 

п л а с т и д а , я — я д р о ( п о М а н т о н и ф о н 

Ш т о х ) . Увел.: 7 0 0 0 х . 

генные элементы (азот и фосфор. — 
Прим. ред.). При дефиците азота мно
гие виды диатомовых формируют поко
ящиеся стадии (споры), которые способ
ны переживать неблагоприятные усло
вия на дне. 

Рис. 7 1 . Bacillariophyceae: схема делящей
ся клетки пеннатной диатомей Amphipleura 
pellucida, на которой отмечены элементы 
развивающегося панциря, гв — гиповальва, 
д — диктиосома, ксв — везикулы, в которых 
накапливается кремнезем, ми — митохон
дрия, мо — остатки мембраны, окружаю
щей панцирь, пи — пиреноид, пл — пласти
да, по — поясок, ш — шов, эв — эпиваль-
ва, я — ядро (по Штормеру с соавторами). 
Увел.: 10 ОООх. 

Диатомовые обладают внеклеточной 
раковиной, или панцирем, построенным 
из опала (обводненный силикат. — 
Прим. ред.). Этот панцирь имеет весьма 
характерную форму. Он включает два 
структурных элемента: эпитеку (которая 
служит крышечкой) и соответствующую 
ей гипотеку (которая похожа на коробоч
ку). Каждая тека состоит из створки, или 
вальвы (соответственно, эпивальвы или 
гиповальвы) и пояска, или плевры 
(эпиплевры и гипоплевры, соответ
ственно), которые прикрепляются крюч
ками к краю створки (рис. 71). В про
стейшем случае имеется четыре компо
нента: эпивальва, эпиплевра (или эпи-
сингулум), гипоплевра (или гипосингу-
лум) и гиповальва. Строение панциря 
часто усложняется за счет развития вста-
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вочных ободков (копул) между эпи- и 
гипоплеврой. При митозе обе дочерние 
клетки формируют новые гиповальвы и 
новые пояски. Таким образом, гиповаль
ва родительской клетки становится эпи-
вальвой одной из дочерних клеток. Сле
довательно, обе створки вегетативной 
клетки диатомовых имеют разный воз
раст. Часто, но не всегда этот своеобраз
ный способ деления сопровождается 
уменьшением диаметра створки, по
скольку гипотека с неэластичным пояс
ком обычно меньше эпивальвы. В таких 
случаях уменьшение размеров в каждом 
последующем поколении рано или позд
но компенсируется за счет формирова
ния так называемых ауксоспор (оплодот
воренных макрогамет) без панциря, при 
котором зигота вырастает до исходных, 
максимальных для вида размеров. Пан
цири большинства диатомовых имеют 
скульптурный орнамент с видоспеци-
фичным расположением пор, утолще
ний и бороздкок, а также бугорков и 
шипов на наружной поверхности ство
рок. Поры, по-видимому, способствуют 
переносу питательных веществ, газов и 
метаболитов, а шипы на панцирях уве
личивают способность клетки к паре
нию в толще воды. 

Помимо аморфного силиката (об
водненного Si02), в состав панциря вхо
дят белки, липиды и полисахариды. 
Формирование двух новых фрустул 
после митоза идет при участии белков, 
которые принадлежат к недавно откры
тым семействам (фрустулинов, плевра-
линов и силаффинов). После цитокине
за, но пока еще внутри фрустулы роди

тельской клетки в уплощенных пузырь
ках под плазмалеммой формируются 
новые компоненты двух гиповальв. Эти 
накапливающие силикат везикулы явля
ются производными диктиосом. Вне
шняя мембрана везикул (т.е. наружная 
силикалемма) и клеточная мембрана в 
области отложения силиката подверга
ются изменениям и даже дегенерации, 
а новая клеточная мембрана в этом ме
сте образуется из внутренней силика-
леммы. Остатки наружной силикалем-
мы, участки периферической цитоплаз
мы и прежняя клеточная мембрана еще 
долгое время видны на поверхности до
черней клетки как ее временная оболоч
ка. После разделения дочерних прото
пластов

1
 в каждой фрустуле сходным 

образом формируется новый поясок. 

Вспышки цветения диатомовых 
иногда приводят к появлению в воде 
токсичных соединений. Определенные 
виды Pseudo-nitzschia (P. multiseries, 
P. australis, P. pseudodelicatissima, P. pun-
gens и P. seriata) выделяют домоевую 
кислоту — сильный морской биоток
син, который является действующим 
началом при вызывающих потерю па
мяти отравлениях моллюсками. Накоп
ление этого яда по пищевым цепям при
водило к тяжелым отравлениям челове
ка и животных. В течение последних 
двух десятилетий наблюдалось несколь
ко вспышек заболевания на побережь
ях Северной Америки и Австралии. 
Другие диатомей, такие как Thalassio-
sira и Chaetoceros convolutes, могут се
рьезно вредить рыбе и моллюскам, за
бивая их жабры. 

1
 Протопласт — устаревший термин, означающий внутреннее содержимое клетки без оболоч

ки. Обычно соответствует голой, т.е. покрытой только плазмалеммой, клетке. — Прим. пер. 
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Некоторые лишенные фрустулы 
диатомовые обитают как облигатные 
эндосимбионты в морских протистах 
(например, в крупных фораминиферах) 
и в тканях многоклеточных животных. 
Их и динофлагеллат рода Symbiodinium 
называют зооксантеллами. Зооксантел-
лы играют важную роль в карбонатной 
биоминерализации при строительстве 
известковых раковин. 

Диатомовых традиционно подразде
ляют на два порядка: Centrales и Реп-
nales. Однако известно, что Centrales, 
скорее всего, не является монофилети-
ческим таксоном, поэтому в дальней
шем будем использовать только нефор
мальные названия: центрические диато
мовые и пеннатные диатомовые. 

Центрические диатомовые 

Створки центрических диатомовых 
имеют радиальную симметрию. Боль
шинство — не обладающие подвижно
стью одиночные или колониальные 
планктонные формы. Половой процесс 
в форме оогамии. Сперматозоид несет 
единственный жгутик аббератного стро
ения: отсутствуют центральная пара 
микротрубочек и переходная спираль, 
кинетосома состоит из девяти дуплетов 
вместо триплетов (рис. 7 0 ) . 

Примеры: Biddulphia, Coscinodiscus, 
Odontella, Rhizosolenia. 

Пеннатные диатомовые 

Пеннатные диатомовые имеют вы
тянутый в плоскости шва билатерально 
симметричный панцирь

1
. Преимуще

ственно бентосные формы, но некото
рые колониальные виды обитают и в 
толще воды. Жгутиковые стадии неиз
вестны. Половой процесс изогамный, 
гаметы амебоидные, всегда с пластида
ми. Эпивальва и гиповальва часто несут 
продольную щель («шов»), которая иг
рает определенную роль в локомо-
ции — быстром скольжении по субстра
ту. Биомеханическая основа этой фор
мы подвижности еще неизвестна; клю
чевую роль, по-видимому, играет 
выделение через шов полисахаридов. 

Примеры: Bacillaria, Navicula, Nit-
zschia, Pleurosigma, Pseudo-nitzschia. 

Класс HETEROMONADEA Leedale, 
1983 (Xanthophyceae) — 
Ж Е Л Т О - З Е Л Е Н Ы Е ВОДОРОСЛИ, 
КСАНТОФИТЫ 

Жгутиковые клетки ксантофитовых 
очень похожи на хризомонад по ультра
структурным признакам и гетероконтно-
му расположению жгутиков. Похожий 
на пенек укороченный рулевой жгутик 
совершенно гладкий и оканчивается 
терминальной нитью, акронемой. Как и 
у хризомонад, этот жгутик имеет базаль-
ное утолщение напротив расположенно
го в хлоропласте глазка. Существенное 
отличие от хризомонад — полное отсут
ствие фукоксантина, что в сочетании с 
наличием (3-каротина и ксантофиллов 
дает более желто-зеленую окраску кле
ток. Кроме этого, они отличаются и по 
строению эндогенных цист. Желто-зеле
ные водоросли с нитчатыми талломами 
(Tribonema, Vaucheria) хорошо извест-

1
 Авторы пособия не различают билатеральную симметрию и двулучевую симметрию. В данном 

случае следует говорить о двулучевой симметрии. Билатеральная симметрия присуща очень немно

гим протистам. Таковы, например, дипломонады и некоторые из высших феодарий. — Прим. ред. 
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Рис. 7 2 . Heterokonta, Eust igmatophyceae: с х е м а с т р о е н и я з о о с п о р ы э у с т и г м а т о ф и т а н а п р о 

д о л ь н о м с р е з е , вз — в з д у т и е в о с н о в а н и и ж г у т и к а , мае — м а с т и г о н е м ы , ми — м и т о х о н д 

р и я , хл — х л о р о п л а с т , ст — с т и г м а , я — я д р о ( п о Н и б б е р д у ) . Увел.: 4 4 0 0 х . 

ны; имеется также несколько жгутико
вых видов. В настоящее время наибо
лее интенсивно изучаются амебоидные 
формы. Ксантофитовые имеют невысо
кую численность и ограниченное рас
пространение; их экологическое значе
ние, по-видимому, невелико. 

Примеры: жгутиконосцы: Chloro-
meson; амебоидные: Chlamydomyxa, 
Rhizochloris, Reticulosphaera. 

Класс EUSTIGMATOPHYCEAE 
Hibberd & Leedale, 1971 — 
ЭУСТИ ГМ А Т О Ф И Т О В Ы E 

Эустигматофитовые представляют 
собой небольшой таксон, включающий 
6 родов и около 15 видов. Все являют
ся фототрофными коккоидными форма
ми. Некоторые виды образуют зооспо
ры (10-15 мкм длиной) с одним или 
(редко. — Прим. пер.) двумя неравны
ми жгутиками (рис. 72). Уникальная 
особенность жгутикового аппарата зак
лючается в том, что вдоль основания 
переднего жгутика идет Т-образное 
вздутие, которое формирует тесный 
контакт с передним концом зооспоры 

(рис. 72), где расположен очень круп
ный лежащий вне хлоропласта глазок 
(стигма)

1
. Единственный пластидный 

компартмент окружен тремя мембрана
ми и содержит продольные ламеллы из 
трех неплотно прилегающих друг к дру
гу тилакоидов. Наличие трехчленных 
мастигонем и спирали в переходной 
зоне жгутика указывает на близкое род
ство с типичными гетероконтами. 

Примеры: Eustigmatos, Chlorobotrys, 
Monodopsis. 

Класс LABYRINTHULEA Cienkowski, 
1867 (Labyrinthulomycota) — 
Л А Б И Р И Н Т У Л Ы 

Этот таксон содержит лишь один 
отряд Labyrinthulida с двумя семейства
ми Labyrinthulidae и Thraustochytriidae, 
в которых насчитывается около 40 ви
дов. Эти организмы встречаются пре
имущественно в морских прибрежных 
и эстуарных местообитаниях, реже в 
пресных водах или в засоленных по
чвах. Их можно обнаружить на водо
рослях и остатках сосудистых растений 
или в органическом детрите. Считает-

В отличие от хризомонад, жгутиковое вздутие фоторецепторного аппарата находится на дви

гательном, а не на рулевом жгутике. — Прим. пер. 
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Рис. 7 3 . H e t e r o k o n t a , Labyr inthulea: а — п л а з м о д и а л ь н а я с е т ь Labyhnthula coenocystis; б — 

в е р е т е н о в и д н ы е я д р о с о д е р ж а щ и е т е л а , м и г р и р у ю щ и е в н у т р и о к р у г л ы х в с е ч е н и и н и т е й 

ф и л о п о д и а л ь н о й с е т и ; в — п л о т н о у п а к о в а н н ы е я д р о с о д е р ж а щ и е т е л а в н у т р и ц и л и н д р и 

ческих ф и л о п о д и й — с к а н и р у ю щ а я э л е к т р о н н а я м и к р о с к о п и я (а и б — из: Stey: Z e l l f o r s c h . 

M i k r o s k . Anat. 102 [ 1 9 6 9 ] 3 8 7 ) . Увел.: a — 190x, б— 8 0 0 x , s — 3 3 0 x . 

ся, что два вида: Labyrinthula zosterae и 
L. macrocystis — вызывают карлико
вость нескольких видов морских трав 
из семейства зостеровых. Эти и некото
рые другие представители рода Laby
rinthula способны пронизывать клеточ
ную стенку у наземных растений, гри
бов, диатомовых и других организмов. 

На стадии трофонта лабиринтулы 
представляют собой блуждающие плаз
модии (рис. 73). Веретеновидные ядро
содержащие тела («клетки») постоян
ной формы или меняющие свои очерта
ния каким-то образом скользят внутри 
составляющих сеть тяжей, которые на
поминают псевдоподии. Совокупность 
тяжей называется эктоплазматической 

сетью. Покровом эктоплазматической 
сети служит плазмалемма. Каждая вере-
теновидная «клетка» одета уплощенной 
цистерной, которая на электронограм-
мах читается как оболочка из двух па
раллельных мембран с небольшим про
светом между ними. В просвете распо
лагаются чешуйки. Цистерна, охватыва
ющая «клетку», не сплошная: в одной 
или нескольких точках внешняя и внут
ренняя ее мембраны соединяются, фор
мируя пору. Через эту пору цитоплазма 
«клетки» сообщается с цитоплазмой 
сети (рис. 74). На ультраструктурном 
уровне пора весьма сложно организова
на. Она получила название ботросома, 
или сагеногенетосома, сагеноген. Бот-
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Рис. 7 4 . Labyr inthulea: а — м о д е л ь р а з в и т и я э к т о п л а з м а т и ч е с к о й с е т и у л а б и р и н т у л и д . ст — 

глазок, я — я д р о , сг — с а г е н о г е н е т о с о м а (= б о т р о с о м а ) . б — ж и з н е н н ы й цикл Labyrinthula: 

п л а з м о д и и (пл), с о д е р ж а щ и е в е р е т е н о в и д н ы е «клетки»-трофонты, ф о р м и р у ю т с п о р о г е н н ы е 

м а с с ы ( с м ) , в которых клетки п р е т е р п е в а ю т м е й о з ; в ы х о д я щ и е з о о с п о р ы (зс) , п о - в и д и м о м у , 

р а з в и в а ю т с я в новые клетки-трофонты (тр), плс — плазмодиальная сеть (по Портеру). 

росомы и та оболочка из двух мембран, 
которую они принизывают, в совокуп
ности представляют собой апоморфный 
признак лабиринтул. Следует вновь 
подчеркнуть, что «клетки» не являются 
истинными клетками. Каждый ядросо-
держащий участок цитоплазмы лишь 
частично отграничен от обобщенной 
сети цитоплазматических тяжей. Саму 
же сеть вполне допустимо рассматри
вать как своеобразную псевдоподиаль-
ную конструкцию. 

Механизм движения неизвестен. 
Ультраструктурные исследования по
зволяют предположить, что задейство
ваны расположенные в тяжах сети ак-
тиновые микрофиламенты. 

Размножение идет за счет бинарно
го деления «клеток» внутри сети или 
путем плазмотомии плазмодия. Не до 

конца понятный жизненный цикл не
сомненно включает половой процесс; 
у наиболее изученных видов отмечены 
многоклеточные цисты, спорангии (со
русы), а также и двужгутиковые зоо
споры (рис. 74). Для понимания род
ственных связей лабиринтул особенно 
важны признаки строения зооспор. 
Последние представлены гетероконт-
ными клетками с трехчленными масти-
гонемами на переднем жгутике. Эти 
морфологические черты зооспоры вы
дают принадлежность лабиринтул к 
Heterokonta. Имеющееся у зооспор пиг
ментное пятно, подстилающее рулевой 
жгутик, — тоже признак, характерный 
для способных к фотосинтезу жгутико
носцев из состава гетероконтов. 

Примеры: Labyrinthula, Labyrithu-
loides, Thraustochytrium. 
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Рис. 7 5 . H e t e r o k o n t a , R a p h i d o m o n a d e a : с х е 

ма с т р о е н и я клетки Chattonella s p . с харак

т е р н ы м и к о л ь ц е в ы м и д и к т и о с о м а м и (д) у 

п о в е р х н о с т и я д р а (я), к — к о р е ш о к , мц — 

м у к о ц и с т ы , пл — п л а с т и д ы ( п о Х е й в у д у ) . 

Увел.: 3 7 0 0 х . 

Класс RAPHIDOMONADEA 
(Chloromonadea) Heywood & 
Leedale, 1983 — Р А Ф И Д О М О Н А Д Ы 

Рафидомонады (около 20 видов) — 
исключительно монадные, обычно дор-
совентрально уплощенные организмы 
(рис. 75). Их клетки, лишенные чешуек 
и клеточной стенки, достигают нети
пично большого для фитофлагеллат 
размера, до 90 мкм. Форма клетки от
носительно постоянна благодаря нали
чию упругой пелликулы. Мукоцисты и 
несколько вариантов веретеновидных 
трихоцист с невыясненной функцией 

располагаются в поверхностной зоне 
цитоплазмы. Гетероконтные жгутики 
выходят из вентрального углубления на 
переднем полюсе клетки; их кинетосо-
мы связаны корешковыми структурами 
с поверхностью ядра. Длинный направ
ленный назад и преимущественно пас
сивный гладкий жгутик не имеет ба-
зального вздутия. Более короткий и 
очень быстро вращающийся передний 
жгутик несет трубчатые мастигонемы, 
которые синтезируются в цистернах эн-
доплазматического ретикулума или 
диктиосомах. Стигма отсутствует. К пе
редней поверхности крупного ядра 
прилегает слой диктиосом, что являет
ся характерной чертой рафидофитовых. 
Ряд крупных везикул, производных ап
парата Гольджи, постоянно трансфор
мируется в сократительные вакуоли, по 
крайней мере, у пресноводного рода 
Vacuolaria. 

Рафидомонады — фототрофы, но 
возможно имеют филогенетические свя
зи с гетеротрофными тауматомонадами 
(из Cercozoa). Многочисленные пласти
ды ярко-зеленого цвета с хлорофилла-
ми а и с, а также с дополнительными 
пигментами из группы каротиноидов — 
ксантофиллами и фукоксантинами. Хло
ропласта содержат стопки из трех ти
лакоидов и опоясывающую ламеллу. 
Питательные вещества представлены 
липидами и запасаются в виде капель. 

Массовое развитие Heterosigma ака-
shiwo, Chattonella antiqua, Ch. marina, 
Fibrocapsa japonica в рыбоводных хо
зяйствах и естественных биотопах мо
жет приводить к гибели рыбы в резуль
тате воздействия выделяемых водорос
лями полиэфирных токсинов, совокуп
но называемых бревитоксин. 
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Примеры: Chattonella, Heterosigma, 
Gonyostomum, Fibrocapsa, Vacuolaria. 

Класс BICOSOECIDEA Grasse & 
Deflandre, 1952 — БИКОЗОЕЦИДЫ 

Около 40 видов этого таксона 
представлены одиночными клетками 
или колониями и характеризуются на
личием бокаловидной раковинки, или 
лорики, построенной из хитина

1
 (в 

противоположность силикатным доми
кам хоанофлагеллат и хризомонад). 
Все бикозоэциды — одноядерные ге-
тероконтные жгутиконосцы. Гладкий 
жгутик идет назад в ложбинке тела и 
служит для прикрепления клетки к ос
нованию домика. Этот жгутик спосо

бен сокращаться и втягивать клетку 
внутрь лорики. Второй, более длин
ный жгутик направлен вперед. Он не
сет один или два ряда трубчатых мас-
тигонем и служит для собирания час
тиц пищи, в первую очередь бактерий 
(рис. 76, 273е). Размер клеток около 
5 мкм. Они ведут свободно-подвиж
ный или сидячий образ жизни, в пос
леднем случае прикрепляясь лорикой 
к субстрату. Бикозоециды входят в со
став гетеротрофного нанопланктона 
морских и пресных вод

2
 и, очевидно, 

представляют собой одну из ключевых 
в трофическом отношении групп мик
роскопических организмов. 

Примеры: Bicosoeca (= Bicoeca), 
Cafeteria, Pseudobodo. 

1
 По последним данным, эта группа включает около 60 видов, отнесенных к 12 родам. Многие 

не имеют раковинки. — Прим. пер. 
:
 Известны и почвенные бикозоециды. — Прим. пер. 
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Класс HYPHOCHYTRIOMYCETES 
Patterson, 1982 — 
ГИФОХИТРИДИЕВЫЕ 

Гифохитридиевые — небольшой и 
не слишком известный таксон, вклю
чающий на сегодняшний день пример
но 25 видов. Название группы — про
изводное от имени одного из пяти ее 
родов. Это сапрофиты, некрофаги или 
паразиты, которые обильно развивают
ся в морских, пресноводных и назем
ных биотопах на самых различных 
органических субстратах: ракообраз
ных, водорослях, оомицетах, разлагаю
щихся растительных остатках, мелких 
яйцах беспозвоночных-, пыльце и т.д. 
Гифохитридиевые, по-видимому, не 
способны контролировать численность 
популяции хозяина и не являются се
рьезными вредителями. Таким обра
зом, их экологическое значение неве
лико. 

Жизненный цикл включает подвиж
ные зооспоры и неподвижные много
ядерные талломы. Зооспоры длиной 
4-6 мкм (рис. 77а) несут единственный 
жгутик, занимающий апикальное поло
жение; второй жгутик редуцирован до 
кинетосомы. Как и в других классах 
Heterokonta, жгутик несет мастигонемы. 
Отличительная черта устройства клет
ки гифохитридиевых — это неравно
мерное распределение рибосом. Все ри
босомы сосредоточены исключительно 
вокруг ядра, и эта зона отграничена от 
остальной цитоплазмы цистернами 
ЭПР. 

После оседания в подходящем мес
те в тканях хозяина или на мертвой 
органике, зооспора инцистируется и 
затем трансформируются в проросток. 

Рис. 7 7 . H e t e r o k o n t a , H y p h o c h y t r i o m y c e t e s : 

с х е м а с т р о е н и я з о о с п о р ы Hyphochytrium (а) 

и с х е м а с т а д и й ж и з н е н н о г о ц и к л а с т р е м я 

р а з л и ч н ы м и т и п а м и т а л л о м а ( б ) , ж — жгу

тик, л — л и п и д н ы е капли, я — я д р о . Точки 

в о к р у г я д р а в ц и т о п л а з м е о б о з н а ч а ю т р и 

б о с о м ы (а — по У э л л с у , б — по Ф у л е р у ) . 

Увел.: а — 5 ОООх. 

Он окружен клеточной стенкой из цел
люлозы и хитина, по крайней мере, у 
наиболее изученного Rhizidiomyces. Как 
показано на рисунке 776, эти пророст
ки формируют специфичные для семей
ства трубки, а позднее систему ризои
дов. Ризоиды часто несут продолгова
тые вздутия, в частности, у рода Hypho
chytrium. Ризоиды прорастают сквозь 
стенку клетки хозяина и поглощают ее 
содержимое. В экспериментах по куль
тивированию выделение следующей 
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генерации зооспор начинается через 
18-48 часов. Зооспорогенез идет по
средством отделения многоядерных 
фрагментов зрелого таллома, которые 
выходят из общей материнской оболоч
ки. Половой процесс и формирование 
цист покоя также имеют место. 

Примеры: Anisolpidium, Hyphochyt-
rium, Rhizidiomyces. 

Класс OOMYCETES Dick, 1976 — 
О О М И Ц Е Т Ы , ВОДНЫЕ ПЛЕСЕНИ 

Оомицеты насчитывают в своем 
составе около 800 видов и 65 родов и 

представляют собой одну из основных 
групп гетеротрофных гетероконтов. 
Они распространены всесветно и 
встречаются практически во всех вод
ных и наземных экосистемах. Если 
упомянутые выше гифохитридиевые 
безвредны, то продвижение оомицетов 
зачастую опустошительно. В частно
сти, к оомицетам относятся: Phyto-
phthora infestans — возбудитель фито-
фтороза картофеля, вызвавший Вели
кий голод в Ирландии, также называе
мый Ирландский картофельный голод 
(The Great Irish Potato Famine), в 

Р и с . 7 8 . H e t e r o k o n t a , O o m y c e t e s : б е с п о л ы е и п о л о в ы е с т а д и и в ж и з н е н н о м ц и к л е 

Saprolegnia; з а м е т и м , что д р у г и е р о д ы O o m y c e t e s с у щ е с т в е н н о о т л и ч а ю т с я по о с о б е н н о 

стям ж и з н е н н о г о цикла. При б е с п о л о м р а з м н о ж е н и и д е л е н и е ц и т о п л а з м ы внутри с п о р а н 

г и я п р и в о д и т к о б р а з о в а н и ю з о о с п о р . П е р в и ч н ы е з о о с п о р ы (I) с апикально р а с п о л о ж е н 

ными ж г у т и к а м и п р е в р а щ а ю т с я в ц и с т ы , к о т о р ы е з а т е м д а ю т и н ф е к ц и о н н ы е в т о р и ч н ы е 

з о о с п о р ы (II) с б о к о в ы м и ж г у т и к а м и . О н и м о г у т с н о в а и н ц и с т и р о в а т ь с я или ф о р м и р о в а т ь 

- е р м и н а т и в н у ю т р у б к у ( п р о р о с т о к ) , которая р а з в и в а е т с я в г и ф ы ( м и ц е л и й ) . П р и п о л о в о м 

р а з м н о ж е н и и на гифах о б р а з у ю т с я м н о г о я д е р н ы е а н т е р и д и и и о о г о н и и ; о н и р а з в и в а ю т 

ся в контакте д р у г с д р у г о м , и в них с и н х р о н н о идет м е й о з . П о с л е о п л о д о т в о р е н и я ф о р 

м и р у ю т с я т о л с т о с т е н н ы е у с т о й ч и в ы е о о с п о р ы , к о т о р ы е з а т е м п р о р а с т а ю т в м и ц е л и й (по 

Ф у л е р у ) . 
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1840-е годы
1
; Pythium spp., основной 

патоген рассады многих культурных 
растений; Plasmopara viticola — па
разит винограда; Saprolegnia spp. и 
Achlya spp., которые поражают лососе
вых рыб в садковых хозяйствах. По
мимо большой группы облигатных и в 
высшей степени патогенных парази
тов, в том числе перечисленных выше, 
среди оомицетов есть и сапрофиты 
(см. рис. 238). 

Жизненный цикл (описанный здесь 
для Saprolegnia) включает бесполые 
стадии: подвижные зооспоры и непод
вижные несептированные гифы с вер
хушечным ростом, на которых форми
руются зооспорангии; а также половые 
стадии с образованием гаметангиев: 
женских оогониев и мужских антери-
диев (рис. 78). Как зооспорангии, так и 
гаметангий отделяется от ценотической 
гифы поперечной стенкой (септой). 
Мейоз идет при формировании гамет; 
все другие стадии жизненного цикла 
диплоидны. Первичные зооспоры — 
клетки яйцевидной формы с двумя апи
кальными жгутиками — высвобожда
ются группами из зооспорангиев и бы
стро инцистируются. После эксцисти-
рования они претерпевают серию цик

лов репродукции, которые включают 
стадию бобовидных вторичных зоо
спор с теперь уже вентрально выходя
щими жгутиками и стадию шиповатых 
цист

2
. В ходе созревания цисты форми

руется зародышевая трубка, которая за
тем прорастает сквозь покровы хозяи
на или в разлагающуюся органику и 
развивается в так называемый споран-
гиофор — мицелий с ветвящимися не-
септированными гифами и апикальны
ми зооспорангиями. После выхода зоо
спор в пустой зооспорангии врастает 
несущая его гифа, которая формирует 
внутри новый зооспорангии, но уже 
меньшего размера. С наступлением по
ловой репродуктивной фазы в оогони-
ях (отсюда и название класса) развива
ются гаплоидные ооциты. Они опло
дотворяются через оплодотворитель-
ные трубки, прорастающие из 
антеридия в оогоний. Высвободившие
ся из него толстостенные зиготы (оос-
поры) устойчивы к высыханию и пере
падам температуры и представляют со
бой стадию покоя. Они распространя
ются - животными-переносчиками 
(птицами, насекомыми и др.) или вет
ром. При благоприятных условиях оос-
пора прорастает, формируя новую заро-

1
 Фитофтороз опустошал картофельные поля Европы в 1840-е годы. Самыми разрушительными 

последствия были для Ирландии, где картофель был главной сельскохозяйственной культурой и 

всецело доминировал в рационе жителей. Последовавший голод привел к высокой смертности 

населения и спровоцировал массовую эмиграцию ирландцев в США. Численность населения 

сократилась на четверть в период с 1845 по 1852 г. — Прим. ред. 
1
 Вторичная зооспора (бобовидная форма, латеральные жгутики) оседает на субстрат и превра

щается в форму, называемую «шиповатая циста». Если субстрат неподходящ, она трансформи

руется обратно во вторичную зооспору, которая переплывает на новый субстрат. Этот обрати

мое преобразование может осуществляться несколько раз. Когда подходящий субстрат найден, 

шипы «цисты» замыкаются на нем, а сама «циста» дает начало таллому. Эта цепь событий не 

ведет к увеличению количества репродуктивных единиц и потому здесь нельзя говорить о раз

множении. Вторичная зооспора обеспечивает расселение сапролегнии в водной среде, а ооспо-

ра (см. ниже) — в воздушной среде. — Прим. ред. 



дышевую трубку и затем трехмерную 
сеть мицелия с зооспорангиями. 

В жизненном цикле других предста
вителей этого класса процесс формиро
вания первичных и вторичных зооспор, 
да и сама стадия зооспор, может отсут
ствовать. Если зооспоры имеются, они 
несут латерально выходящие жгутики. 
Зооспорангии распространяются пре
имущественно ветром, что можно счи
тать адаптацией к наземному образу 
жизни. 

Стенка гиф состоит из (3-1,3- и 
(3-1,6-глюканов с небольшими вставка
ми целлюлозы; у некоторых представи
телей также имеется хитин в составе 
стенки. Поглощение питательных ве
ществ из клеток хозяина идет осмот-
рофно. Характерные запасные пита
тельные вещества — гликоген и мико-
ламинарин. Последний сходен с запас
ными веществами бурых водорослей и 
диатомовых. Эта специфика метаболиз
ма и последние молекулярные исследо
вания указывают на то, что оомицеты 
произошли от водорослеподобного 
предка, который утратил пластиды и 
стал гетеротрофом. 

Примеры: Achlya, Albugo, Haptoglos-
sa, Plasmopara, Phytophthora, Pythium, 
Saprolegnia. 

Тип ALVEOLATA Cavalier-Smith, 
1992 — А Л Ь В Е О Л Я Т Ы 

Молекулярные данные (в первую 
очередь, построение матриц генных 
расстояний для рРНК и белков) показа
ли, что три крупных таксона — Cilio-
phora, Apicomplexa и Dinoflagellata, — 
а также часть бывшего таксона Asceto-
spora (Haplospora) и две небольшие 
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Т а б л и ц а 11. П р е д п о л а г а е м ы е 

ф и л о г е н е т и ч е с к и е о т н о ш е н и я 

м е ж д у г р у п п а м и A l v e o l a t a 

( п о р а з н ы м а в т о р а м ) 

Dinof lagel lata 

Perk insozoa 

C o l p o d e l l i d a e 

A p i c o m p l e x a 

C i l i o p h o r a 

группы жгутиконосцев (Perkinsozoa и 
семейство Colpodellidae) составляют 
единый монофилетический таксон 
(табл. 11). Таким образом, те структур
ные комплексы, которые, согласно преж
ним воззрениям, имели независимое 
происхождение, сейчас считаются гомо
логичными, унаследованными от обще
го предка. Так, три разительно различ
ные по внешней морфологии группы — 
инфузории с множественными реснич
ками, динофлагелляты с двумя жгутика
ми и лишенные жгутиков Apicom
plexa — несут в кортикальной цито
плазме гомологичную структуру, назы
ваемую соответственно: пелликулярные 
альвеолы, амфиесмальные пузырьки и 
внутренний мембранный комплекс. Эта 
структура унаследована от жившего 
порядка 1200 млн лет назад общего 
предка, который, имея два жгутика, по
ходил на современного Perkinsus; спе
цифическая же особенность его суб
мембранных покровов состояла в при
сутствии слоя вакуолей. Кроме того, го
мологичными структурами, несущими 
сходные функции, вероятно, являются 
парасомальные мешочки цилиат, окай
мленные ямки динофлагеллат и микро
поры Apicomplexa (рис. 79). 
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_х.пм__ 

15. 

Рис. 7 9 . Структуры для осуществления пи-
ноцитоза в различных таксонах A l v e o l a t a : 
а — микропора Perkinsus; б — микропора 
типичных A p i c o m p l e x a ; в — воротничковые 
ямки динофлагеллат; г — пелликулярная 
пора (слева) и парасомальный мешочек 
(справа) у цилиат. ам — альвеолярная мем
брана, пм — плазматическая мембрана, 
р — ресничка (по разным авторам). 

Жгутики гипотетического вида-ос
нователя были гетероконтными и, по-
видимому, с мастигонемами — признак, 
который сохранился только у динофла
геллат, Perkinsozoa и Colpodella. Карти
на филогенетических связей между пя
тью подгруппами в настоящее время 
является предметом оживленного науч
ного спора. По одной из гипотез, Perkin
sozoa следует считать сестринской груп
пой динофлагеллат, a Colpodellidae — 
сестринской группой Apicomplexa. 

Подтип DINOFLAGELLATA Biitschli, 
1885 (Dinozoa, Dinophyta) — 
Д И Н О Ф Л А Г Е Л Л А Т Ы , 
П А Н Ц И Р Н Ы Е Ж Г У Т И К О Н О С Ц Ы 

Динофлагеллаты в большинстве 
своем представлены одиночными клет

ками, несущими жгутики. В жизнен
ном цикле полиморфных видов встре
чаются также коккоидные, пальмелло-
идные, амебоидные, нитчатые и даже 
многоядерные формы. Подвижные ста
дии обычно имеют два гетероморф-
ных и гетеродинамных жгутика. Счи
тается, что у примитивных представи
телей жгутики расположены на пере
днем полюсе клетки. У эволюционно 
продвинутых видов жгутики выходят 
вентрально, причем один расположен 
в экваториальном желобке (сингулум, 
поясок), а другой проходит в продоль
ной бороздке (сулькус), которая тянет
ся по вентральной поверхности от эк
ватора до заднего полюса клетки (рис. 
80). Этот так называемый диноконт-
ный тип жгутиконосцев (с одним по
перечным и одним рулевым жгутиком) 
встречается также у многоядерных и 
многожгутиковых динофлагеллат. По
перечный ундулирующий жгутик вол
нообразно изгибается вокруг клетки, 
формируя волну против часовой стрел
ки

1
; он имеет исчерченный паракси

альный тяж и один ряд простых мас-
тигонем. Рулевой жгутик обычно выс
тупает за пределы заднего конца клет
ки; он гладкий или снабжен двумя 
рядами простых мастигонем. Морфо-
функциональные особенности жгути
ков обусловливают вращательное дви
жение клетки при плавании. 

Известно более 2500 современных 
и около 4000 ископаемых видов диноф
лагеллат. Большинство из них обитает 
в морях, лишь немногие обнаружены в 
пресных водах. Морфологически они 
очень разнообразны. Форма одноядер-

1
 Если смотреть на клетку с переднего конца. — Прим. пер. 
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Р и с . 8 0 . A lveolata, D i n o f l a g e l l a t a : а — с х е м а с т р о е н и я к л е т к и ; б — т е к а л ь н ы е п л а с т и н к и 

Pehdinium bipes; в — а л ь в е о л я р н ы е ( а м ф и е с м а л ь н ы е ) пузырьки с ц е л л ю л о з н ы м и п л а с т и н 

ками (тп) ; г — в п о п е р е ч н о й б о р о з д к е ж г у т и к с м а с т и г о н е м а м и , ф о р м и р у ю щ и й у н д у л и р у -

ю щ у ю м е м б р а н у (ум) за счет с в о е г о п р о д о л ь н о г о г р е б н я ; д — ф о р м и р о в а н и е цепочки кле

ток у п а р а з и т и ч е с к о г о Haplozoon axiothellae. ал — альвеола, вя — воротничковая ямка, пл — 

п л а с т и д а , пу — пузула, тр — т р и х о ц и с т а , я — я д р о (а — по Т э й л о р у ; б — л ю б е з н о п р е д о 

ставлен P.M. К р о у ф о р д о м , Б р и с т о л ь ; в и г — по Г э й н с и Т э й л о р у ; д — из: Leander et al.: 

Europ. J. Prot istol . 38 [ 2 0 0 2 ] 2 8 7 ) . Увел.: 6 — 1 0 0 0 x , д — 8 0 0 x . 

ных клеток варьирует от шаровидной 
до палочковидной или звездчатой; мно
гоядерные же клетки бывают цилиндри
ческими; различают также голых и ар
мированных динофлагеллат. Защитная 
функция покровов (рис. 8 0 в ) обеспечи
вается слоем целлюлозных пластинок, 
лежащих непосредственно под плазма
леммой в уплощенных везикулах (пос
ледние также называются альвеолами, 
амфиесмальными или текальными пу
зырьками). Плотно сомкнутые пластин
ки формируют теку, которая состоит из 
двух полусфер, сходящихся в области 

пояска. Задняя полусфера называется 
гипотекой, передняя — эпитекой. Ам
фиесмальные пузырьки обнаружены и 
у голых клеток. Панцири многих видов 
несут выросты в форме рогов, крыльев, 
чешуи, которые значительно увеличива
ют поверхность клетки (рис. 8 1 ) . 

Ядро трофонта называется динока-
рионом. Оно обычно гаплоидно и име
ет определенные черты организации, ко
торые в прошлом расценивались, как 
признаки глубокой архаичности дино
флагеллат, но в настоящее время счита
ются продвинутыми признаками, или 
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Р и с . 8 1 . D i n o f l a g e l l a t a : м о р ф о л о г и ч е с к о е р а з н о о б р а з и е п а н ц и р н ы х д и н о ф л а г е л л а т 

(Per idinea). 1 — Ceratium tripos, 2 — Ornithocercus magnificus, 3 — Ceratocorys horrida, 4 — 

Goniodoma acuminatum, 5 — Dinophysis homunculus, 6 — D. sphaerica, 7 — Ceratium 

cornutum, 8 — C. macroceros, 9 — Pyrgidium pyriforme, 10 — Peridinium divergens, 11 — 

Histioneis remora (из: H a e c k e l : K u n s t f o r m e n d e r Natur. Ver lag d e s B i b l i o g r a p h i s c h e n Instituts. 

Leipzig 1 8 9 9 - 1 9 0 4 ) . 
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аутапоморфиями. Хромосомы конденси
рованы даже в интерфазе и видны в све
товой микроскоп как четкие структуры. 
На ультраструктурном уровне они име
ют фибриллярное строение. В противо
положность хромосомам остальных про
тистов, хромосомы динофлагеллат, если 
и содержат основные ядерные белки (ги-
стоны), то в очень небольшом количе
стве. Хромосомы не имеют прямого кон
такта с микротрубочками митотическо-
го веретена; они прикреплены к сохра
няющейся на протяжении всего митоза 
ядерной оболочке

1
. Однако эти особенно

сти ядерного аппарата характерны не для 
всех динофлагеллат или не для всех ста
дий жизненного цикла. Например, они не 
обнаружены у Noctiluca и Oodinium. 

Пластиды динофлагеллат в высшей 
степени разнообразны. Для большин
ства разновидностей характерны общие 
черты строения: оболочка состоит из 
трех мембран, в состав которой не вхо
дит эндоплазматический ретикулум (в 
отличие, например, от криптомонад); 
тилакоиды собраны в стопки по три

2
. 

Как и по отношению к уже рассмотрен
ным таксонам, пластиды динофлагеллат 
интерпретируются как предельно реду
цированные фототрофные эндосимби-
онты. Среди предполагаемых древних и 
относительно недавно приобретенных 
эндобионтов динофлагеллат отмечены 
(см. рис. 31): 

• цианобактерии — например, у 
Ornithocercus magnificus, Citharistes 
regius; 

• красные водоросли — у всех со
держащих перидинин динофлагеллат с 
тремя мембранами в оболочке пласти
ды, например у пресноводных и мор
ских видов рода Ceratium; 

• гаптомонады — например, у Gym-
nodinium mikimotoi, G. breve и G. gala-
theanum; 

• криптомонады — например, у 
Gymnodinium eucyaneum и G. acidotum; 

• празиномонады — например, у 
Lepidodinium viride, Gymnodinium chlo-
rophorum; 

• диатомовые — например, у Peri-
dinium balticum, P. foliaceum; 

• предполагаемые силикофлагелла
ты — например, у Podolampas bipes. 

To, что динофлагеллаты все еще со
храняют способность к приобретению 
эндобионтов, подтверждается интерес
ным фактом: внутри вакуолей в об
щем-то гетеротрофных особей Nocti
luca scintillans иногда обнаруживаются 
свободноплавающие празиномонады. 
Последние филогенетические исследо
вания показали, что некоторые таксоны 
динофлагеллат, особенно не содержа
щих перидинина в хлоропластах, име
ют более длительную историю взаим
ных отношений с эндобионтами: при
обретение красной водоросли, затем 
утрата ее и новое приобретение уже 
гаптомонады (или диатомей, криптомо
нады, празиномонады, силикофлагелла
ты) указывает на возможность нео
днократного симбиоза (см. рис. 31). 
Соответственно, пигменты и их распре-

1
 Митотическое веретено внеядерное. Кинетохорные микротрубочки подходят снаружи к ядер

ной оболочке в точках крепления хромосом. — Прим. ред. 
2
 Охарактеризована основная разновидность пластид, предположительно ведущая происхожде

ние от эндосимбиотической красной водоросли; остальные разновидности перечислены в спис

ке ниже. — Прим. ред. 
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деление в различных таксонах диноф
лагеллат очень разнообразны: помимо 
хлорофиллов а и с2 типичные пигмен
ты динофлагеллат включают ксанто
филл, перидинин, а также (3-каротин и 
диноксантин. Эти пигменты придают 
динофлагеллатам желто-коричневую 
или красновато-коричневую окраску. 
Запасными питательными веществами 
являются крахмал и масло, которые на
капливаются вне пластид. 

Некоторые фототрофные динофла-
геллаты живут как внутриклеточные 
симбионты в широком круге хозяев. 
Таких фотосимбионтов — например, 
Zooxanthella, Symbiodinium — обобщен
но называют зооксантеллами. Они ок
рашивают хозяев в коричневатый цвет 
и обеспечивают их продуктами фото
синтеза. Хозяевами зооксантелл высту
пают определенные радиолярии, фора-
миниферы, губки, моллюски, медузы, 
актинии; особенно известны рифообра-
зующие (склерактиниевые) кораллы. 
Начиная с Эль-Ниньо 1998 года, эти 
динофлагеллаты-симбионты подверже
ны всё возрастающему стрессу под воз
действием изменений климата. Потеря 
симбионтов — процесс, носящий назва
ние «обесцвечивание кораллов» (coral 
bleaching) — ведет к необратимой дег
радации и омертвению коралловых по
строек

1
. Помимо фототрофных родов 

динофлагеллат, существует много гете
ротрофных, представители которых яв
ляются фаготрофами, например Nocti-
luca и Protoperidinium (см. рис. 285). 
Кроме того, среди них есть паразиты 
протистов, водорослей, копепод и рыб 
(например, Blastodinium, Oodinium). 
Большинство динофлагеллат, вероятно, 
является потомками содержащих пери
динин фототрофных предков. 

Сократительные вакуоли отсутству
ют, но имеются инвагинации поверхно
стной мембраны (пузулы, см. рис. 244) 
соответствующих размеров, которые 
расположены по соседству с основани
ями жгутиков и сообщаются с внешней 
средой. Предполагается, что они выпол
няют осморегуляторную функцию. Эк-
струсомы представлены в типичном 
случае веретеновидными трихоциста-
ми, но также и нематоцистами (напри
мер, у Polykrikos), которые напоминают 
книдоцисты книдарий (см. рис. 237). 
У некоторых видов имеются стигмы, 
которые различаются по форме (разроз
ненные глобулы или лежащие слоями) 
и локализации (внутри и снаружи хло
ропластов). Своеобразная редуцирован
ная пластида в семействе Warnowiidae 
по устройству напоминает глаз много
клеточных. Однако экспериментально 
не показано, что она способна функци
онировать как зрительная система. 

1
 Ярко выраженные события Эль-Ниньо случаются с перерывом от нескольких до десяти или 

чуть более лет. Последнее мощное событие этого ряда имело место в 1997-1998 гг. и тогда при

влекло к себе повышенное общественное и научное внимание. Хронологически тот Эль-Ниньо 

совпал с началом массового обесцвечивания кораллов. Соответственно, было выдвинуто пред

положение, что потеря зооксантелл обусловлена ростом температуры поверхностных вод, кото

рый, в свою очередь, есть проявление глобальной тенденции к потеплению климата. К настоя

щему времени показано, что, помимо увеличения температуры воды, еще несколько антропо

генных и естественных факторов (в частности, изменения в интенсивности и спектральном со

ставе солнечного излучения) вызывают обесцвечивание и гибель колоний фотосимбионтсодер-

жащих Scleractinia. — Прим. ред. 
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Экологическое значение динофла
геллат — как позитивное, так и негатив
ное — очень велико. В экосистеме ко
ралловых рифов зооксантеллы являют
ся наиболее важными первичными про
дуцентами. В период гидрологического 
лета в прибрежных водах морей дино-
флагеллаты часто представляют собой 
главный компонент фитопланктона, и 
таким образом занимают важнейшую 
позицию в морских пищевых цепях. 
Они также вызывают природное явле
ние, называемое «красный прилив», при 
котором обильно цветущие водоросли 
сбиваются в плотные скопления, растя
гивающиеся полосами на километры. 
Такие вспышки цветения регулярно слу
чаются в зонах апвеллинга, особенно 
вдоль атлантического побережья Афри
ки, у тихоокеанских побережий Амери
ки и Японии, а иногда летом в европей
ских прибрежных водах. Около 30 ви
дов потенциально опасны, например, 
Alexandrium tamarense, A. catenella, 
Gambierdiscus toxicus, Gonyaulax tama
rense и Gymnodinium catenatum. Они 
продуцируют нейротоксины, блокирую
щие ионные каналы: в частности, тако
вы производные сакситоксина или бре-
ветоксина, а также сигуатера-токсин 
(ciguatera). Эти яды накапливаются в 
рыбе, моллюсках, ракообразных и иног
да вызывают отравление этих живот
ных. Употребление последних в пищу 
может привести к необратимому пара
личу. Особенно опасен гетеротрофный 
Pfiesteria piscicida и близкие виды. Эти 
динофлагеллаты, встречающиеся в не
скольких ограниченных акваториях 
вдоль Атлантического побережья Север

ной Америки, питаются микроводорос
лями и тканями костистых рыб, которых 
убивают своими водорастворимыми 
токсинами. Эти токсины переходят в 
аэрозоль и вызывают амнезию у жителей 
побережья. И все-таки не все вспышки 
массового развития динофлагеллат вред
ны; некоторые влекут за собой удиви
тельное природное зрелище — яркое 
свечение ночного моря. Свет генери
руется системой биолюминесценции 
люциферин-люцифераза, компоненты 
которой локализованы во внутриклеточ
ных сферических компартментах. К лю
минесценции способны преимуще
ственно гетеротрофные динофлагелла
ты; в частности, в Северном море обыч
ны Noctiluca scintillans и виды Gonyaulax. 

Многие динофлагеллаты пережива
ют неблагоприятные условия, формируя 
цисты покоя (гипнозиготы), которые 
накапливаются на дне. Такие цисты 
обнаружены в ископаемом состоянии. 
Самые ранние появились, возможно, 
уже в протерозое, но более достоверные 
находки относятся к силуру, 440 млн 
лет назад. 

Подтип Dinoflagellata разделяют на 
два класса: Diniferea и Syndinea. Все пе
речисленные выше продвинутые при
знаки динофлагеллат относятся к клас
су Diniferea. Представители класса Syn
dinea — это внутриклеточные

1
 парази

ты, у которых покровы не имеют 
армирующих пластинок, хромосомы со
держат гистоны, а во время митоза фор
мируется внеядерное веретено деления 
с центриолями. 

Примеры: Alexandrium, Amoeboph-
rya, Blastodinium, Ceratium, Dinophysis, 

;
 Они преимущественно полостные паразиты ракообразных. — Прим. пер. 



1 2 4 Эволюция и таксономия 

Gambierdiscus, Gymnodinium, Lepidodi-
nium, Noctiluca, Oodinium, Ornithocer-
cus, Pfiesteria, Podolampas, Prorocentrum, 
Protoperidinium, Symbiodinium, Syndi-
nium, Zooxanthella. 

Подтип P E R K I N S O Z O A Noreen 
et al. 1999 — П Е Р К И Н С И Д Ы 

Перкинсиды сочетают признаки 
динофлагеллат и споровиков. Чтобы 
подчеркнуть их особый статус, необхо
димо поднять ранг этой группы до того 
же уровня. Их филогенетическое поло
жение установлено преимущественно 
на основе сопоставления последователь
ностей нуклеотидов гена 18S рРНК и в 
гораздо меньшей степени на основании 
данных по ультраструктуре. Из морфо
логических аргументов отметим, что 
передний жгутик перкинсид поразитель
но похож на поперечный жгутик дино

флагеллат; оба имеют специальные 
крючки на одной стороне жгутика. 
И строение корешковой системы жгути
ка, и закрытый митоз похожи на тако
вые динофлагеллат. С Apicomplexa их 
сближает наличие апикального комплек
са (рис. 82) и характерных фибрилл 
между кинетосомами жгутиков. 

У Perkinsozoa есть признаки, общие 
с кольподеллидами: подвижные стадии 
имеют пару выходящих под прямым 
углом друг к другу жгутиков, пузырько
видные кристы митохондрий, альвеолы 
и микропоры. Более того, в обеих груп
пах есть незамкнутый коноид и мешко
видные экструсомы, или роптрии, тяну
щиеся по всей длине клетки. По завер
шении процесса питания, Perkinsus и 
Colpodella резорбируют жгутики, при
нимают сферическую форму, формиру
ют большую вакуоль в центре клетки, 
инцистируются и делятся. 

Рис. 8 2 . Alveolata, Perk insozoa: а — т о т а л ь н ы й п р е п а р а т з о о с п о р ы Perkinsus marinus; б — 

с х е м ы с т р о е н и я апикальных с т р у к т у р из м и к р о т р у б о ч е к у A p i c o m p l e x a (A), Perk insozoa (Б) 

и Dinof lagel lata ( В ) . К о н о и д A p i c o m p l e x a (А, ко) п о с т р о е н из п о п е р е ч н о з а к р у ч е н н ы х тру

бочек, о б р а з у ю щ и х у с е ч е н н ы й конус, он с н а б ж е н п а р о й п р е к о н о и д а л ь н ы х к о л е ц (пкк) и 

д в у м я в н у т р и к о н о и д а л ь н ы м и м и к р о т р у б о ч к а м и (вкм). Perkinsus (Б) : апикальная л е н т а (ал) 

из почти п р о д о л ь н о о р и е н т и р о в а н н ы х т р у б о ч е к не з а м к н у т а в конус, э т а л е н т а м и к р о т р у 

бочек охвачена а л ь в е о л я р н о й ц и с т е р н о й (ац) и с в я з а н а с м е м б р а н н ы м и с т р у к т у р а м и (мс). 

К о р з и н к а из м и к р о т р у б о ч е к (мк) п и щ е в о г о х о б о т к а Amphidinium poecilochroum (В) (а — 

л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н а Ф.О. П е р к и н с о м , Г л о ч е с т е р П о й н т , б — по С и д д л у с с о а в т о р а 

м и ) . Увел.: а — 4 5 0 0 х . 



Система протистов 1 2 5 

Представители рода Perkinsus часто 
инфицируют моллюсков и вызывают 
формирование видимых молочно-белых 
вздутий на жабрах, ноге, кишке, пече
ни, почке, гонаде или мантии хозяина. 
Клетки Perkinsus и гемоциты моллюс
ка иногда собираются в крупные агло
мераты, которые вызывают патологи
ческие изменения органов, препятствуя 
дыханию и росту и снижая жизнеспо
собность хозяина. Таким образом, пара
зит наносит ущерб марикультуре, на
пример, вызывает гибель устриц. Тро-
фонт в тканях устрицы после периода 
роста претерпевает множественное бес
полое деление. Мелкие дочерние клет

ки становятся трофонтами, и цикл за
мыкается. В лабораторных условиях 
клетки Perkinsus из тканей зараженно
го моллюска увеличиваются в размере 
и формируют толстостенные зооспо
рангии, в которых созревает множество 
двужгутиковых зооспор. Функция зоо
спор в жизненных циклах, протекаю
щих в природе, пока неизвестна. Един
ственный представитель рода Parviluci-
fera (P. infectans) заражает динофлагел
лат из рода Alexandrium, которые изве
стны тем, что вырабатывают паралити
ческий нейротоксин. 

Примеры: Parvilucifera, Perkinsus, 
Rastrimonas. 

Рис. 83. Alveolata, C o l p o d e l l i d a e : a — н е с к о л ь к о о с о б е й Colpodella gonderi (= Spiromonas) 

атакуют с в о б о д н о ж и в у щ у ю и н ф у з о р и ю (Colpoda); б — с х е м а с т р о е н и я клетки с о р г а н и 

з о в а н н ы м и в виде кольца а п и к а л ь н ы м и м и к р о т р у б о ч к а м и ( м т ) , к о н о и д о п о д о б н о й с т р у к 

т у р о й ( к о ) , м и к р о п о р о й ( м п ) , м и к р о н е м о й ( м н ) и я д р о м (я) ( и з : F o i s s n e r a n d Foissner: 

Prot isto logica 20 [ 1 9 8 4 ] 6 3 5 ) . Увел.: a — 7 5 0 x , 6 — 7 0 0 0 x . 
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Семейство C o l p o d e l l i d a e Simpson & 
Patterson, 1996 

Все пять свободноживущих видов 
рода Colpodella (ранее Spiromonas) — 
прожорливые хищники, нападающие на 
свободноживущих протистов (рис. 83). 
При помощи рострума они прободают 
клеточную мембрану, а потом медлен
но поглощают содержимое своей жерт
вы, полностью опустошая ее. Как упо
миналось ранее, Colpodella имеют об
щие с Perkinsozoa морфологические 
признаки. Анализ генарРНК малой субъ
единицы рибосом не выявил, однако, их 
филогенетической близости: Perkinsus 
стоит ближе к Dinoflagellata, a Colpo
dellidae, видимо, является сестринским 
таксоном Apicomplexa (табл. 11). 

Только один род: Colpodella. 

Подтип A P I C O M P L E X A Levine, 
1970 — С П О Р О В И К И 

Как и все представители прежнего 
таксона Sporozoa, Apicomplexa также 
являются облигатными паразитами. 
Всех Apicomplexa объединяет ультра
структурное сходство подвижных рас-

Спорозоит f 

/ Мерозоит 

Спорогония ^ 

Лрофозоит 

Ши 

Шизогония 

З и г о т у 
Копуляция—Гамета 

Гамонт 

Гаметогенез 

Рис. 8 4 . Alveolata, A p i c o m p l e x a : п р и м е р ж и з 

н е н н о г о ц и к л а , с о с т о я щ е г о и з т р е х ф а з : 

ш и з о г о н и и (= м е р о г о н и и ) , г а м о г о н и и и с п о 

р о г о н и и . 

селительных стадий жизненного цик
ла, формирующихся в результате бес
полого размножения этих организмов. 
На сегодня в составе споровиков на
считывают по меньшей мере 4800 ви
дов. Большинство из них патогенны, 
причем многие по-настоящему опасны 
для человека и животных. В жизнен
ных циклах происходит двух- или 
трехфазное чередование — мерогония, 
гамогония и спорогония (рис. 84). 
Каждое поколение имеет стадию для 
заражения, питания и размножения. 
Заражение вызывают спорозоиты, ко
торые попадают в новых хозяев внут
ри спороцист или ооцист (рис. 85) 
или при помощи переносчика. Ход 
жизненного цикла у разных родов мо
жет сильно различаться. Этимология 
названия таксона восходит к так назы
ваемому апикальному комплексу — на
бору органелл в передней части спо-
розоита или мерозоита. 

Спорозоит или мерозоит — это ве-
ретеновидная клетка длиной от 2 до 
20 мкм, обычно снабженная апикаль
ным комплексом, который состоит из 
четко обособленных структур (рис. 86, 
87): 

• конусовидный коноид из распо
ложенных по спирали микротрубочек и 
часто одной пары внутренних микро
трубочек, ориентированных продольно, 
с одним или (чаще) двумя лежащимр 
кпереди от него преконоидальнымр 
кольцами; 

• полярное кольцо, интерпретируе 
мое как ЦОМТ, с отходящими от неп 
назад субпелликулярными микротру 
бочками; 

• от 2 до 8 бутылковидных секре 
тирующих органелл, так называемы 
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Рис. 8 5 . A p i c o m p l e x a : а — о о ц и с т ы Eimeria stiedae; б — о о ц и с т а Eimeria sp. , в ы д е л е н н а я 

из п р я м о й к и ш к и г е к к о н а ; в — с х е м а т и ч е с к о е и з о б р а ж е н и е о о ц и с т ы . о т о — о с т а т о ч н о е 

тело о о ц и с т ы , отс — о с т а т о ч н о е т е л о с п о р о ц и с т ы , оц — о б о л о ч к а о о ц и с т ы , ст — с в е т о 

п р е л о м л я ю щ е е тело, сз — с п о р о з о и т , сц — с п о р о ц и с т а , я — я д р о (б — л ю б е з н о п р е д о с 

тавлена Б. Банерт, Б е р л и н ) . Увел.: а — ЗООх, б — 1 бООх. 

роптрий, которые проходят сквозь по
лярное кольцо и коноид и высвобожда
ют свое содержимое на переднем полю
се клетки; 

• нитевидные микронемы — про
изводные аппарата Гольджи, наполнен
ные ферментами. 

Кроме того, инфицирующие стадии 
содержат в цитоплазме плотные тела

1
, 

которые изливаются в паразитофорную 
вакуоль. Вся эта сложная система счи
тается аппаратом проникновения, позво
ляющим паразиту попасть в клетку хо
зяина (рис. 87, 88, 98). Поверхностные 
белки клеточной мембраны паразита, 
взаимодействуя с поверхностными бел
ками клеток хозяина, обеспечивают рас
познавание клетки, подходящей для 
инвазии, и присоединение к ней. Затем 
паразит разворачивается передним по
люсом к клеточной мембране хозяина, 
выдвигает коноид, и между клетками 
формируется плотный кольцевой кон-

Вакуоли с электронно-плотным матриксом; 

содержимое характеризуется присутствием 

белков, обогащенных гистидином (hystidine 

rich proteins). — Прим. ред. 

Рис. 8 6 . A p i c o m p l e x a : а — с х е м а с т р о е н и я 

с п о р о з о и т а . ак — а п и к а л ь н ы й к о м п л е к с , 

мн — м и к р о н е м а , мп — м и к р о п о р а , ро — 

р о п т р и я . б — с х е м а м и к р о п о р ы на п о п е р е ч 

н о м с р е з е (вверху) и на п р о д о л ь н о м с р е з е 

( в н и з у ) , в м к — в н у т р е н н и й м е м б р а н н ы й 

комплекс (альвеолы), пм — плазматическая 

м е м б р а н а , в — с х е м а з а д н е г о к о н ц а с п о р о 

з о и т а с п о л я р н ы м к о л ь ц о м ( п к ) (а — по 

Ш о л т и з е к у и М е л х о р н у ; б и в — по М е л х о р -

ну и П е к а р с к и ) . 
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Рис. 8 7 . A p i c o m p l e x a : коно

ид с п о р о з о и т а : а — т о 

т а л ь н ы й п р е п а р а т и з о л и 

р о в а н н о г о к о н о и д а и с о 

п р я ж е н н ы х с т р у к т у р ; б — 

с х е м а ; в и г — м о р ф о л о г и 

ч е с к и е и з м е н е н и я а п и 

к а л ь н о г о к о м п л е к с а п р и 

п р о н и к н о в е н и и в к л е т к у 

х о з я и н а , в н е ш н и й в и д (в) и 

п р о д о л ь н ы й с р е з (г), ко — 

к о н о и д , вмк — в н у т р е н н и й 

м е м б р а н н ы й к о м п л е к с 

(= а л ь в е о л ы ) , мт — м и к р о 

т р у б о ч к и , пкк — п р е к о н о и -

д а л ь н ы е к о л ь ц а , п к — п о 

л я р н о е к о л ь ц о с о т х о д я 

щ и м и м и к р о т р у б о ч к а м и , 

ро — р о п т р и и , пм — плаз

матическая м е м б р а н а ( а — 

и з : N i c h o l s e t a l . : J . P r o t o -

z o o l . 34 [ 1 9 8 7 ] 2 1 7 ; 6-r -

п о Ш о л т и з е к у и М е л х о р -

ну). Увел.: а — 35 ОООх. 

Рис. 88. A p i c o m p l e x a : с п о р о з о и т Toxoplasma gondii во в р е м я п р о н и к н о в е н и я в клетку хо

з я и н а , ко — к о н о и д , ок — к о л ь ц е в о й с к о л ь з я щ и й контакт с п о р о з о и т а с клеткой х о з я и н а 

яс — я д р о с п о р о з о и т а , ях — я д р о клетки х о з я и н а (из: Nichols a n d O ' C o n n o r : Lab. Invest. 44 

[ 1 9 8 1 ] 3 2 4 ) . Увел.: 20 ОООх. 
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такт
1
. Контакт продвигается назад по 

поверхности проникающего паразита, а 
экскретируемое содержимое роптрий 
(липиды и белки) и микронем (белки) 
способствует процессу проникновения

2
. 

Микротрубочки и микрофиламенты, по-
видимому, участвуют в обеспечении 
необходимой для инвазии подвижности. 
Через 10 секунд паразит полностью по
гружается в паразитофорную вакуоль и 
клеточная мембрана хозяина замыкает
ся. Поскольку мембрана паразитофор-
ной вакуоли лишена белков, маркирую
щих мембрану клетки хозяина, она не 
может сливаться с другими мембрана
ми, и таким образом предотвращается 
слияние с лизосомами. Белковый мате
риал экскретируемых плотных тел 
встраивается в мембрану паразитофор-
ной вакуоли и каким-то образом участву
ет в формировании трубочек, идущих от 
паразитофорной вакуоли вглубь цитоп
лазмы клетки хозяина. 

Нужно отметить, что, во-первых, не 
у всех ныне живущих споровиков есть 
полный набор элементов апикального 
комплекса (пример — вторичная утрата 
коноида), и, во-вторых, некоторые при
митивные Apicomplexa, паразитирую
щие внеклеточно, используют апикаль
ный комплекс только для прикрепления. 

Относительно недавно у несколь
ких видов споровиков была обнаруже

на новая органелла — пластида Api
complexa, названная, соответственно, 
апикопластом (см. рис. 16). Она не об
ладает способностью к фотосинтезу, но 
необходима для жизнедеятельности па
разита. Апикопласт содержит ДНК и 
с высокой точностью дуплицируется 
при делении клетки. Другая недавно от
крытая органелла — ацидокальцисо-
ма, — которая обнаружена также у три-
паносоматид, имеет среду с кислой ре
акцией и содержит в высокой концент
рации кальций, магний, натрий, цинк и 
полифосфаты. В ее мембране обнаруже
ны различные помпы и транслокаторы, 
среди которых протон-транслоцирую-
щая пирофосфатаза, похожая на тако
вую растений. 

Кортикальные структуры у всех Api
complexa устроены одинаково. Помимо 
системы продольных микротрубочек, 
берущих начало от полярного кольца, к 
ним относятся три мембраны: наружная 
клеточная и две под ней. Последние 
обозначаются как «внутренний мемб
ранный комплекс» и представляют со
бой систему уплощенных цистерн, т.е. 
систему альвеол, которая считается го
мологичной амфиесмальным везикулам 
динофлагеллат и альвеолам инфузорий. 
Внутренний мембранный комплекс под
стилает почти всю клеточную поверх
ность. В нем есть небольшие просветы: 

;
 Паразит начинает вдвигаться в растущую паразитофорную вакуоль, и лишь тогда плотный кон

такт, который сохраняет позицию в плоскости поверхности клетки хозяина, становится кольце

вым. — Прим. ред. 
2
 Секрет микронем конформирует трансмембранные белки хозяина; присоединенные к ним из

нутри филаментозные структуры дезинтегрируются, и плазмалемма хозяина, лишившись кор

тикального цитоскелета, становится достаточно эластичной, что позволяет паразиту инвагини-

ровать ее и начать строить паразитофорную вакуоль. Часть секрета роптрий является мембран

ным материалом, который встраивается в мембрану растущей паразитофорной вакуоли; таким 

образом, мембрана паразитофорной вакуоли создана паразитом, а не хозяином. — Прим. ред. 
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Рис. 8 9 . A p i c o m p l e x a : ж и з н е н 

н ы й цикл Eimeria maxima. 1 — 

з а р а ж е н и е х о з я и н а с п о р о з о и -

т а м и , 2 - 6 — ш и з о г о н и я в к и 

ш е ч н о м э п и т е л и и ц ы п л е н к а , 

7 - 1 5 — г а м о г о н и я , 1 2 - 1 4 — 

р а з в и т и е м а к р о г а м е т , 8 - 1 1 — 

р а з в и т и е м и к р о г а м е т , 16 — 

з и г о т а ( о о ц и с т а ) , 1 7 - 2 0 — 

с п о р о г е н е з в о б о л о ч к е о о ц и с 

т ы , 21 — с п о р о ц и с т а с д в у м я 

с п о р о з о и т а м и (по Г р е л ю ) . 

для экзоцитоза — на переднем и заднем 
полюсах клетки — и для процессов эн-
доцитоза — на боковой поверхности, 
где находятся одна или более латераль
ных инвагинаций клеточной мембраны, 
которые называются микропорами. 
Шейку этих инвагинаций окружают 
одно или два кольца электронно-плот
ного материала. Микропоры служат для 
поглощения пищи путем рецепторного 
эндоцитоза. При этом формируются 
окаймленные клатрином везикулы. 

Жизненный цикл Apicomplexa весь
ма сложен. Обобщенную и упрощен

ную схему жизненного цикла можно 
представить следующим образом 
(рис. 89)'. Заражение осуществляют од
ноядерные спорозоиты. Они развивают
ся в процессе спорогонии, который 
включает редукционное деление зиготы 
и серию последующих митотических 
делений. В кишечнике хозяина споро
зоиты заражают эпителиальные клетки 
и растут. В простейшем случае они раз
виваются в гамонтов

2
. В ходе гамогонии 

гамонты делятся несколько раз до транс
формации в гаметы

3
, которые затем сли

ваются, образуя зиготы. После такого 

1
 На рисунке показан цикл кокцидий рода Eimeria, в то время как описанная ниже обобщенная схе

ма цикла споровиков скомпонована из спорогонии Eimeria и гамогонии эугрегарин. — Прим. ред. 
1
 То есть за спорогонией немедленно следует гамогония, а мерогония первично отсутствует. 

Согласно другой концепции, исходный цикл споровиков включает все три фазы — спорогонию, 

мерогонию и гамогонию. — Прим. ред. 
3
 Здесь за модель взят цикл грегарин: гамонт, претерпевая прегамные деления, формирует гаме

ты. У кокцидий женский гамонт не претерпевает делений и в ходе созревания целиком преоб

разуется в макрогамету. — Прим. ред. 
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Р и с . 9 0 . A p i c o m p l e x a : 

р а н н я я ( а ) и п о з д н я я (б) 

с т а д и и ш и з о г о н и и Eime

ria canadensis (из: Muller 

e t a l . : J . P r o t o z o o l . 2 0 

[ 1 9 7 3 ] 2 9 3 ) . У в е л . : a — 

8 0 0 x , 6 — 1 OOOx. 

двухфазного метагенеза из зигот разви
вается новая генерация гаплоидных 
;порозоитов. 

В эволюционно продвинутых родах 
между спорогонией и гамогонией вкли
ниваются дополнительные стадии бес
полого размножения (шизогония, меро-
гония

1
), в ходе которых формируются 

многочисленные мерозоиты (рис. 90). 
Начало этой фазы ознаменовано диф
ференциацией спорозоитов в меронты. 
Спорозоиты проникают в клетки хозя
ина и вырастают в крупных многоядер
ных или высокополиплоидных мерон-
тов, которые обычно характеризуются 
редукцией апикального комплекса. Ме
ронты формируют дополнительные мик
ропоры или даже ротовые аппараты и 
чрезвычайно активно питаются. В конце 
разы роста эти клетки трансформиру
ются в шизонтов (меронтов) и в процес-
:е множественной плазмотомии (шизо
гонии) дают одноядерных мерозоитов. 
- :ерозоитах снова восстанавливается 
1 л и к а л ь н ы й комплекс; они атакуют 

клетки хозяина и снова развиваются в 
меронтов, что в конечном счете приво
дит к тяжелой паразитемии хозяина. 
Мерозоиты также способны к зараже
нию в начале гамогонии, если случай
но попадут в другого хозяина. Накопле
ние мерозоитов инициирует начало сле
дующей фазы цикла — гамогонии. Пе
реход от мерогонии к гамогонии у ряда 
споровиков сопряжен со сменой хозяи
на. У большинства споровиков гамого
ния идет в форме оогамии

2
: макрога-

монт трансформируется в макрогамету 
без митозов, тогда как созревание мик-
рогамонта сопровождается серией ми-
тотических делений, и формируется 
много микрогамет. Каждая стадия жиз
ненного цикла характеризуется опреде
ленным набором цитологических при
знаков (см. рис. 303). 

Апикальный комплекс формируется 
только в ходе спорогонии или шизого
нии (мерогонии), и поэтому он прояв
ляется в своей типичной конфигурации 
только в спорозоитах и мерозоитах. 

Шизогония — множественное деление, мерогония — множественное почкование. Мерогония — 

четный случай шизогонии. Здесь подразумевается, что оба термина — полные синонимы, ког-

1 речь идет о жизненном цикле Apicomplexa. — Прим. ред. 

У кокцидий — оогамия, у грегарин — изогамия или слабо выраженная анизогамия. — Прим. 
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Р и с . 9 1 . A p i c o m p l e x a . 

G r e g a r i n e a : а — п а р а 

г а м о н т о в , с ф о р м и р о 

в а в ш и х с и з и г и й ; б — 

р а з н о в и д н о с т и э п и м е -

р и т а ; в — х а р а к т е р н ы й 

о б л и к к л е т к и , с о с т о я 

щ е й и з э п и м е р и т а 

( э п ) , п р о т о м е р и т а (пм) 

и д е й т о м е р и т а ( д м ) , и 

ее з а я к о р и в а н и е в 

э п и т е л и а л ь н о й клетке 

(эк) п р и п о м о щ и э п и 

м е р и т а (б и в — п о : 

Л е ж е ) . Увел.: а — 85х. 

Спорогония служит для восстановления 
гаплоидного набора хромосом, а также, 
за счет дополнительной пролиферации, 
позволяет паразиту более уверенно обо
сноваться в новом хозяине. Однако де
ления в процессе шизогонии и гамого
нии увеличивают число гамет и зигот и, 
следовательно, ооцист, что таким обра
зом увеличивает вероятность новых за-
р ажений . 

Система Apicomplexa не устоялась. 
Чаще их подразделяют на три класса: 
Gregarinea, Coccidea и Haematozoea. 
Для двух первых групп характерно на
личие коноида, поэтому их объединяют 
в Conoidasida; у Haematozoea коноид 
отсутствует — их называют Aconoi-
dasida. 

Класс GREGARINEA Dufour, 1828 -
ГРЕГАРИНЫ 

Всего насчитывается 1465 видов 
грегарин'. Главная отличительная чер
та этого таксона, которая считается при
митивным признаком, — мужской и 
женский гамонты подвергаются множе
ственному делению и поэтому продуци
руют почти одинаковое количество га
мет. Гаметы могут быть морфологиче
ски различными (анизогамия) или оди
наковыми (изогамия). У примитивных 
форм гамонты развиваются независимо 
друг от друга; гамонты эволюционнс 
продвинутых таксонов объединяются и 
образуют сизигий еще до окончания 
фазы индивидуального роста (рис. 91а) 

1
 После того как этот учебник вышел из печати, в работах по валовому секвенированию про* 

морских донных отложений было выявлено колоссальное разнообразие организмов-призраков 

Значительная доля полученных генных последовательностей попадает в кластер Apicomplexa I 

скорее всего, принадлежит неизвестным мелким грегаринам. Кроме того, довольно узкая спе 

циализация Neogregarinida по отношению к видам насекомых-хозяев дает основания полагап 

что здесь также содержится большой резерв еще неописанных видов грегарин. — Прим. ред. 
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Рис. 9 2 . G r e g a r i n e a : ж и з н е н н ы й цикл Stylocephalus longicollis. Р а з в и т и е в к и ш е ч н и к е ж у к а 

Slaps mortisaga ( 1 - 4 ) и вне х о з я и н а ( 5 - 1 4 ) . З а р а ж е н и е ж у к а п р о и с х о д и т п е р о р а л ь н о ; в 

г о е д н е й к и ш к е из с п о р ы выходят с п о р о з о и т ы (1) ; там же о н и в ы р а с т а ю т в г а м о н т о в (2) . 

Зрелые г а м о н т ы о т б р а с ы в а ю т э п и м е р и т ы и о б ъ е д и н я ю т с я в п а р ы (3) . П а р а г а м о н т о в ок-

о у ж а е т с я о б щ е й о б о л о ч к о й ц и с т ы (4) . Г а м о н т о ц и с т ы в ы д е л я ю т с я н а р у ж у с ф е к а л и я м и 

•сука. В к а ж д о м г а м о н т е п р о и с х о д и т у в е л и ч е н и е ч и с л а я д е р ( 5 ) , п о с л е чего о б р а з у ю т с я 

"аметы (6, 7 ) . О с т а в ш а я с я ц и т о п л а з м а т и ч е с к а я м а с с а ф о р м и р у е т о к р у ж е н н о е м е м б р а н о й 

эстаточное т е л о (7) . Гаметы с л и в а ю т с я (7, 8 ) , о б р а з у я з и г о т у , к о т о р а я р а з в и в а е т с я в с п о -

z\. и м е ю щ у ю ф о р м у к о ш е л ь к а (9) . П е р в о е д е л е н и е з и г о т ы р е д у к ц и о н н о е ( 1 0 ) . В х о д е с п о -

; о г о н и и ф о р м и р у ю т с я 8 с п о р о з о и т о в ( 1 1 - 1 5 ) . С т а д и и р а з в и т и я п о к а з а н ы п р и р а з н ы х уве

личениях. Д и п л о и д н а только з и г о т а (зачернена) (по Г р е л ю ) . 

I затем инцистируются, секретируя об-
иую оболочку (гамонтоцисту). После 

-юнтогамии происходит формирова
ние гамет и, соответственно, зигот. Из 
зигот формируются ооцисты (спороци-

сты отсутствуют), которые содержат 4-
16 гаплоидных спорозоитов. 

Трофические стадии развиваются 
из спорозоитов и вырастают в крупных 
(иногда до 10 мм длиной) гамонтов. 
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Для них характерно скользящее движе
ние, чему способствуют многочислен
ные продольные складки, или гребни 
поверхности тела, укрепленные микро-
филаментами (см. рис. 269). Клетка га-
монта подразделяется на два отдела, 
которые отделены друг от друга пере
тяжкой: передний протомерит и задний 
более крупный и содержащий ядро дей-
томерит. Передний конец протомерита 
часто несет специальный вырост — ли
бо эпимерит, либо мукрон; форму пос
леднего задает расположенный внутри 
коноид. Эпимериты бывают разного 
строения (рис. 916) и служат для заяко-
ривания организма в эпителиальных 
клетках хозяина. Они отбрасываются 
после формирования сизигия, когда зад
няя клетка (сателлит) своим протомери-
том прикрепляется к дейтомериту пере
дней клетки (примита). 

За исключением ранних стадий раз
вития, грегарины живут преимущест
венно как внеклеточные паразиты. Они 
населяют кишечник и полости тела ар-
тикулят, моллюсков, иглокожих и обо
лочников. Чаще всего они встречаются 
в членистоногих (рис. 92). Однако па
тогенное воздействие отмечено лишь 
для немногих насекомых. Все циклы 
моноксенные (однохозяинные). 

Класс объединяет три системати
ческие группы (Archi-, Ей- и Neogrega-
rinida). Эти группы различаются по сле
дующим морфологическим признакам: 
наличию или отсутствию гамонтоцист, 

специфике подразделения клетки тро-
фонта на отделы и строению эпимери-
та. В отличие от эугрегарин, архигрега-
рины и неогрегарины (шизогрегарины) 
развиваются преимущественно внутри-
клеточно и обладают шизогонией

1
. Ар-

хигрегарины — паразиты морских чер
вей

2
; неогрегарины — преимуществен

но насекомых. Примеры: Gregarina, 
Mattesia, Monocystis, Selinidioides, Stylo-
cephalus, Siedleckia. 

Класс COCCIDEA Leukart, 1879 — 

кокцидий 
Жизненный цикл кокцидий отлича

ется от цикла грегарин по нескольким 
признакам. Макрогамонты развиваются 
в макрогаметы без деления. Микрога-
монты делятся и формируют, как пра
вило, трехжгутиковые микрогаметы 
(рис. 89). Зигота преобразуется в ооци-
сту и делится в ходе спорогонии обыч
но на 4-32 (или более) споробластов. 
Споробласт выделяет собственную обо
лочку (образуется спороциста) и, пре
терпевая митотические деления, преоб
разуется в 2-8 (или более) спорозоитов. 

Все кокцидий — внутриклеточные 
паразиты; исключения известны только 
в пределах отряда Protococcida. Подраз
деление на отряды базируется на сопо
ставлении жизненных циклов. При вы
делении таксономических единиц более 
низкого уровня (семейств и родов), осо
бенно в крупных отрядах, претерпев-

1
 Авторы имеют в виду, что в отношении жизненного цикла различия между тремя таксонами 

грегарин состоят в следующем: архи- и неогрегарины имеют шизогонию в цикле, и потому их 

иногда объединяют в нетаксономическую группировку шизогрегарины, а у центрального отря

да грегарин — Eugregarinida — цикл проходит без шизогонии. — Прим. ред. 
2
 «Морские черви» в данном случае — это несколько семейств седентарных полихет, Sipunculida 

и Enteropneusta. — Прим. ред. 
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игах мощную адаптивную радиацию, 
основным признаком является количе
ство спорозоитов в спороцисте и коли
чество спороцист в ооцисте. 

Отряд A g a m o c o c c i d a Levine, 1979 — 
Ага м о к о к ц и д и и 

Мерогония и гаметогония отсут
ствуют. После заражения хозяина спо-
розоиты соединяются попарно и слива
ются, формируя зиготу. Агамококцидии 
паразитируют в морских аннелидах и 
кишечнополостных. 

Примеры: Rhytidocystis, Gemmo-
cystis. 

Этряд P r o t o c o c c i d a Kheisin, 1956 
Coelotrophida) — П р о т о к о к ц и д и и 

В жизненном цикле протококцидии 
?тсутствует стадия шизогонии. Трофон-
ты. как и гамонты, созревают внекле-
гочно. Эти паразиты обнаружены в пи
щеварительном тракте и полости тела 
морских аннелид. 

Примеры: Eleutheroschizon, Grellia. 

Сгфяд A d e l e i d a Leger, 1911 — 
А д е л е и д ы 

Подобно гамонтам грегарин, гамон
ты аделеид в ходе своего созревания 
:о-единяются попарно, формируя сизи-
пш. Однако здесь гамонты разного раз
мера, поэтому подразделяются на мак
ро- и микрогамонты, демонстрируя 
•еловой диморфизм. Микрогамонты 
гс-единяются с макрогамонтами лате-
радьно и обычно дают от 2 до 4 микро
гамет. Перед тем как мерозоиты диффе
ренцируются в гамонтов, они проходят 

один или несколько циклов пролифера
ции в форме мерогонии. Первое поко
ление меронтов дает крупных мерозо
итов, а второе — мелких: по-видимому, 
предшественников гамонтов. 

Жизненный цикл бывает как гомок-
сенным, так и гетероксенным. Для мно
гих гетероксенных видов, паразитиру
ющих в беспозвоночных животных, 
дефинитивный хозяин и переносчик 
неизвестны. Особенно часто аделеиды 
встречаются в кишечном эпителии, а 
также железистых и жировых клетках 
беспозвоночных (нематод, аннелид, 
членистоногих, моллюсков и сипунку-
лид). Некоторые виды рода Haemogre-
garina поражают клетки крови рыб и 
амфибий, иногда нанося экономический 
ущерб. Передача паразита новым осо
бям хозяина происходит при участии 
кровососущего переносчика — пиявки 
или клеща. Представители рода Klossia 
обнаружены также в почках млекопита
ющих. 

Примеры: Adelea, Haemogregarina, 
Karyolysus, Klossia. 

Отряд E i m e r i i d a Leger, 1911 — 
Э й м е р и и д ы 

В жизненном цикле Eimeriida сизи
гий отсутствует, микро- и макрогамонты 
развиваются раздельно. Микрогамонты 
всегда производят большое количество 
микрогамет. Зигота в большинстве слу
чаев неподвижна. Спорогония проходит 
в два этапа: сначала формируются ооци
сты со споробластами, затем из после
дних формируются спороцисты со спо-
розоитами. Количество спороцист и 
спорозоитов, формируемых в ооцисте, 
меньше, чем у аделеид. Роды отличают 
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Рис. 93. A p i c o m p l e x a , C o c c i d e a : а — ж и з н е н н ы й цикл Toxoplasma gondii. 1 — н е с п о р у л и -

р о в а н н а я о о ц и с т а в фекалиях к о ш к и ; 2 — р а з в и т и е двух с п о р о ц и с т , с о д е р ж а щ и х по четы

ре с п о р о з о и т а , к о т о р ы е в ы с в о б о ж д а ю т с я в к и ш е ч н и к е п р о м е ж у т о ч н о г о х о з я и н а ; 3 — раз

в и т и е в н у т р и к л е т о ч н ы х п с е в д о ц и с т , н а п о л н е н н ы х м е р о з о и т а м и ; 4 — в ы ш е д ш и е из л о п 

н у в ш и х п с е в д о ц и с т м е р о з о и т ы ( т а х и з о и т ы ) в ы з ы в а ю т з а р а ж е н и е п л о д а или ф о р м и р у ю т 

у с т о й ч и в ы е т к а н е в ы е ц и с т ы (5) с п о к о я щ и м и с я м е р о з о и т а м и (которых н а з ы в а ю т б р а д и -

з о и т а м и ) в м ы ш ц а х или м о з г е ; 6 — п о в т о р е н и е с т а д и й 3 - 5 в п л о т о я д н о м х о з я и н е , кото

р о е с о ч е т а е т с я с ф о р м и р о в а н и е м т к а н е в ы х ц и с т (7) или в ы з ы в а е т к о н г е н и т а л ь н ы й ток-

с о п л а з м о з у п л о д а (8) ; в к о ш к е п р о д о л ж и т е л ь н о с т ь р а з в и т и я о о ц и с т з а в и с и т от с п о с о б а 

з а р а ж е н и я : п о с л е з а г л а т ы в а н и я п с е в д о ц и с т (I) — 9 - 1 1 д н е й , п о с л е з а г л а т ы в а н и я ткане

вых ц и с т т и п а 1 (II) — 2 1 - 2 4 д н я и п о с л е з а г л а т ы в а н и я т к а н е в ы х ц и с т т и п а 2 (III) — 3-Е 

д н е й ; б — 1 4 - м е с я ч н а я д е в о ч к а с г и д р о ц е ф а л и е й , в ы з в а н н о й п р е н а т а л ь н ы м токсоплаз-

м о з о м (а — по М е л ь х о р н у , б — по С и м о н и Я н н е р ) . 



Система протистов 1 3 7 

друг от друга по наличию или отсут
ствию смены хозяев, но таксономиче
ские связи многих родов еще не опре
делены. Свыше 450 видов родов Eimeria 
(в ооцисте 4 спороцисты, каждая с 2 
спорозоитами, см. рис. 89) и Isospora 
(2 спороцисты, каждая с 4 спорозоита
ми) имеют моноксенный цикл и, как 
правило, высокоспецифичны к хозяину. 
Заражение происходит контаминатив-
ным путем через экскременты, которые 
заглатываются очередным хозяином. 
Двойная оболочка, образованная стен
ками ооцисты и спороцисты, обеспечи
вает паразиту надежную защиту от вне
шних воздействий. Она хорошо пред
охраняет паразита от высыхания и по
зволяет ему пройти спорогонию вне 
хозяина. Ооцисты сохраняют инвазион-
ность в течение нескольких месяцев. 
Так же проходит спорогония у гетерок-
сенных видов, жизненный цикл кото
рых характеризуется факультативной 
или облигатной сменой хозяев {Toxo
plasma, Sarcocystis, Frenkelia). 

Для Toxoplasma gondii (2 спороцис
ты с 4 спорозоитами каждая) дефини
тивным хозяином являются представи
тели кошачьих. Все три фазы развития 
паразита завершаются у них в кишеч
ном эпителии (рис. 93). Не только дру
гие кошки, но также всеядные и траво
ядные млекопитающие заражаются при 
поедании ооцист. В перечень факульта
тивных промежуточных хозяев Toxo
plasma gondii входят объекты охоты 
кошачьих и человек. Попав в промежу
точного хозяина, спорозоиты пробода
ют кишечный эпителий и поражают в 
первую очередь клетки лимфатической 
системы. Бинарное деление токсоплаз-
мы очень своеобразно и носит название 

эндодиогении (что означает внутрикле
точное парное почкование. — Прим. 
ред.). После серии таких делений коли
чество клеток паразита внутри парази
тофорной вакуоли («псевдоцисты») уве
личивается. На более поздних стадиях 
развития инфекции в мозгу или мышеч
ной ткани формируются так называе
мые тканевые цисты, отделенные от 
тканей толстой стенкой. Они содержат 
многочисленных банановидных «цисто-
мерозоитов», которые также формиру
ются посредством эндодиогении и 
представляют собой стадии покоя. Ког
да такую мышечную ткань с тканевы
ми цистами поглощает другой промежу
точный хозяин, эндодиогения возобнов
ляется. Однако повторение шизогонии 
в промежуточных хозяевах не замыка
ет цикл; гамогония не начнется, пока 
псевдоцисты или тканевые цисты не по
падут в кишечник окончательного хозя
ина (т.е. кошки). 

Человек заражается токсоплазмой в 
основном при контакте с кошачьими 
экскрементами или через сырое мясо. 
У взрослых редко проявляются патоло
гические симптомы — разве что набу
хают лимфатические узлы. Однако пла
центарное заражение плода часто ведет 
к тяжелому или даже летальному забо
леванию (детскому токсоплазмозу). Эта 
разновидность токсоплазмоза развива
ется только тогда, когда первое зараже
ние происходит во время беременнос
ти. Инфицирование в ходе первого три
местра обычно приводит к потере пло
да. На более поздних сроках беремен
ности вероятность отторжения плода 
становится все ниже, но существует 
риск, что у младенца возникнут такие 
дефекты, как гидроцефалия, отложение 



1 3 8 Эволюция и таксономия 

Р и с . 94. C o c c i d e a : ш и з о г о н и я Sarcocystis 

suihominis. С т р е л к а м и о т м е ч е н ы з а к л а д ы 

в а ю щ и е с я п а р ы а п и к а л ь н ы х к о м п л е к с о в 

( и з : H e y d o r n a n d M e h l h o r n : Z e n t r a l b l . b a k t . 

M i c r o b i o l . H y g . 1. A M I . , O r i g . A, 240 [1978] 
123). 

солей кальция в мозге или хориоре-
тинит. 

Облигатная смена хозяев характер
на для многих эймериид, в частности, 
для Sarcocystis, Aggregata и Frenkelia. 
Промежуточными хозяевами служат 
животные-жертвы (или забиваемый че
ловеком скот). Стадии гамогонии и спо
рогонии, однако, протекают только в 
плотоядных и всеядных (человек, хищ
ные млекопитающие и птицы, змеи, го
ловоногие моллюски) и обычно с менее 
выраженными симптомами. Для видо
вых имен паразитов этимологической 
основой зачастую служат названия обо
их хозяев, например, Sarcocystis suiho
minis (свинья - человек), S. equicanis 

Рис. 95. C o c c i d e a : у л ь т р а с т р у к т у р а Crypto

sporidium parvum: а — т р и м е р о з о и т а (мез) 

в н у т р и о б щ е й о б о л о ч к и , п р и к р е п л е н н о й к 

м и к р о в и л л я м ( м в ) к и ш е ч н о г о э п и т е л и я 

к р ы с ы ; б — клетки э п и т е л и я с п р и к р е п и в 

ш и м и с я ш и з о н т а м и ( ш ) (а — л ю б е з н о пре

д о с т а в л е н X . М е л ь х о р н о м , Д ю с с е л ь д о р ф ; 

б — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н С. П и р с и С. Ц и -

п о р и , С е в . Г р а ф т о н ) . У в е л . : а — 20 ОООх, 
6 - 4 500х. 

(лошадь - собака) или S. ovifelis (коро
ва - кошка). В ходе шизогонии в резуль
тате множественного деления трофон-
тов, обладающих единственным и, воз
можно, полиплоидным гигантским яд
ром, формируются мерозоиты, которые 
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затем также претерпевают шизогонию 
(рис. 94). Мерозоиты второй генерации 
называются метроцитами; они инвази-
руют мышечную ткань, где формируют 
посредством эндодиогении крупные, 
видимые невооруженным взглядом тка
невые цисты, содержащие огромное ко
личество особей паразита. 

Cryptosporidium parvum вызывает 
диарею у животных и человека, в ос
новном новорожденных (рис. 95). Весь 
жизненный цикл проходит в кишечни
ке млекопитающего. Благодаря быстрой 
оборачиваемости жизненного цикла 
паразита, в течение нескольких дней 
кишечник колонизирует огромное коли
чество этих организмов. Cryptospori
dium распространен в реках и озерах и 
встречается всесветно. Стандартное 
хлорирование водопроводной воды не 
убивает его толстостенные ооцисты. 
Для людей с сильно ослабленным им
мунитетом заболевание криптоспориди-
озом может стать смертельным. 

Примеры: Cryptosporidium, Eimeria, 
Frenkelia, Isospora, Sarcocystis, Toxo
plasma. 

Класс HAEMATOZOEA Vivier, 1982 

Апикальный комплекс спорозоитов 
и мерозоитов Haematozoea редуциро
ван; коноид, а иногда и коноидальные 
кольца, утрачены; только оокинеты не
которых видов имеют коноид. Поэтому 
некоторые авторы называют эту группу 
Aconoidina или Aconoidasida. Из под

вижных зигот (= оокинет) образуются 
не спороцисты, а непосредственно спо-
розоиты

1
. Инцистированные стадии от

сутствуют, а инвазионное начало пере
носится к промежуточным хозяевам 
только в жидкой среде, например через 
слюну. Haematozoea — кровяные пара
зиты с облигатно диксенным циклом, 
где позвоночные выступают в роли про
межуточных хозяев, а артроподы — 
окончательных. Деление на отряды Нае-
mosporidia и Piroplasmida основано 
главным образом на систематическом 
положении как окончательных, так и 
промежуточных хозяев. 

Отряд H a e m o s p o r i d i a Danilewsky 
1885 — Г е м о с п о р и д и и , к р о в я н ы е 
с п о р о в и к и 

Кровососущие двукрылые переда
ют промежуточному хозяину спорозои
тов Haemosporidia со слюной во время 
укуса. Круг промежуточных хозяев рода 
Plasmodium (возбудителя малярии) со
ставляют пресмыкающиеся, птицы и 
млекопитающие (преимущественно 
грызуны и приматы). Окончательными 
хозяевами малярийного плазмодия слу
жат комары родов Anopheles, Aedes и 
Culex; в них проходят фазы гамогонии 
и спорогонии. 

При инфицировании промежуточ
ного хозяина спорозоиты Plasmodium 
атакуют гепатоциты печени (рис. 96), 
где и развиваются в крупных (до 1 мм) 
шизонтов. Шизонты генерируют до не-

1
 Эти споровики никогда не выходят во внешнюю среду и, соответственно, в их жизненном цикле 

отсутствуют защищенные плотной оболочкой стадии, такие как спороциста. Оокинета уходит 

из пищеварительного тракта в полость тела дефинитивного хозяина, где питается и растет. Эта 

тонкостенная неподвижная стадия называется ооцистой. Она путем множественного почкова

ния отрождает спорозоитов. — Прим. ред. 
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Комар 

Р и с . 9 6 . A p i c o m p l e x a , 

H a e m a t o z o e a : ж и з н е н 

н ы й ц и к л Plasmodium 

vivax. В о р г а н и з м е чело

века: 1-5 — ш и з о г о н и я 

в г е п а т о ц и т а х , 6 - 9 — 

ш и з о г о н и я в э р и т р о ц и 

тах, 1 0 - 1 1 — ф о р м и р о 

вание гамет; в о р г а н и з 

ме к о м а р а Anopheles: 

12 — т р а н с ф о р м а ц и я в 

м а к р о г а м е т у , 13 — ф о р 

м и р о в а н и е м и к р о г а м е т , 

14 — о п л о д о т в о р е н и е , 

15 — о о к и н е т а , 16—18 — 

с п о р о г о н и я , 19 — м и г 

р а ц и я с п о р о з о и т о в в 

с л ю н н ы е ж е л е з ы ( п о 

Г р е л ю ) . 

скольких тысяч мерозоитов — это так 
называемая первичная, или экзо-эрит-
роцитарная, шизогония. Некоторые спо-
розоиты не растут, а сохраняются в пе
чени в неактивной форме (гипнозоиты) 
и могут приступать к росту через годы, 
вызывая рецидив заболевания. Вышед
шие из печени мерозоиты внедряются 
в эритроциты (рис. 97, 98), где размно
жаются путем шизогонии, которая отли
чается от предыдущей (в печени) тем, 
что выходит меньшее количество меро
зоитов. Эта вторичная, или эритроци-
тарная, шизогония повторяется много
кратно. Через несколько дней деления 

1
 Скорее, это пиноцитоз. — Прим. пер. 

внутри красных кровяных телец стано
вятся синхронными, таким образом, 
промежуточный хозяин страдает от пе
риодических массированных атак пара
зита. Находясь в паразитофорной ваку
оли, паразиты удовлетворяют свою по
требность в белковой пище, поглощая 
гемоглобин при помощи фагоцитоза

1 

через микропоры. При выходе нового 
поколения мерозоитов эритроциты под
вергаются лизису и в кровь попадают 
фрагменты клеток и непереваренные 
продукты деградации гемоглобина (так 
называемый пигмент, или гемозоин). 
Это вызывает характерное лихорадоч-
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ное состояние, периодически возника
ющее у больного, которое называется 
малярией или болотной лихорадкой. 
Примерно через 10 дней в промежуточ
ном хозяине из мерозоитов начинают 
развиваются первые мужские и женские 
гамонты, однако процесс гамогонии 
дальше не идет, пока гамонты не попа
дут в кишечник комара. Там из микро-
гамонтов формируются микрогаметы, 
которые сливаются с макрогаметами. 
Оокинеты (подвижные зиготы) внедря
ются в ткани кишечника, где инкапсу
лируются внутри оболочки, выделяе
мой клетками кишечника. В таких тон
костенных ооцистах развиваютя споро-
зоиты. Оболочка ооцисты разрывается, 
зрелые спорозоиты мигрируют с током 
гемолимфы и накапливаются в слюн
ных железах хозяина, где обретают ин-
вазионность. Для завершения гамого
нии нужна температура выше 16 °С, по
этому малярия встречается преимуще
ственно в теплых районах планеты. 
В настоящее время известно около 160 
видов Plasmodium, но только 11 из них 
патогенны для человека или вызывают 
эпизоотии. Некоторые характеристики 
четырех наиболее опасных для челове
ка видов перечислены в таблице 12. 

Малярия (от староитал.: mala 
aria — дурной воздух) характерна пре
имущественно для районов Африки к 
югу от Сахары, обширных областей 
Ближнего Востока, Южной Азии, Юго-
Восточной Азии, Океании, Гаити, Цен
тральной и Южной Америки, а также 
частично Мексики, Северной Африки и 
Доминиканской республики. В совокуп
ности эта болезнь встречается или была 
отмечена ранее в более чем 100 стра
нах. Иногда она прорывается в умерен-

Р и с . 9 7 . H a e m a t o z o e a : а - г — с т а д и и в н е 

д р е н и я с п о р о з о и т а ( д л и н н а я с т р е л к а ) 

Plasmodium в п р е д в а р и т е л ь н о з а р а ж е н н ы й 

э р и т р о ц и т ( к о р о т к а я с т р е л к а ) ( л ю б е з н о 

п р е д о с т а в л е н Б. Э н д е р с , М а р б у р г и Г. Кер-

л е н , Г е т т и н г е н ) . Увел.: 4 ОООх. 
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Р и с . 9 8 . H a e m a t o z o e a : 

с х е м а в н е д р е н и я м е р о з о -

и т а Plasmodium knowlesi в 

э р и т р о ц и т и е г о д а л ь н е й 

ш и х т р а н с ф о р м а ц и й 

в н у т р и э р и т р о ц и т а , ао — 

а н т и г е н н о е о п у ш е н и е , 

ро — р о п т р и й на р а з н ы х 

с т а д и я х с в о е г о о п у с т о 

ш е н и я , с к — к о л ь ц е в о й 

с к о л ь з я щ и й к о н т а к т , п е 

р е м е щ а ю щ и й с я с п е р е д и 

назад п о в н е д р я ю щ е м у с я 

п а р а з и т у , я — я д р о ( п о 

Б а н н и с т е р у ) . 

Т а б л и ц а 1 2 . О с о б е н н о с т и п а т о г е н н ы х д л я ч е л о в е к а в и д о в Plasmodium 

Возбудитель 
Разновидность 

малярии 

Латентный 

период 

Периодичность 

лихорадки 
Летальность 

P. vivax трехдневная 8 - 1 6 д н е й 48 часов -
P. ovale трехдневная Около 15 д н е й 48 часов -
P. malariae четырехдневная 2 0 - 3 5 д н е й 72 часа +/-
P. falciparum тропическая, или 

злокачественная 

7 - 1 2 д н е й нерегулярная + 

ные широты; 300 лет назад мощные 
эпидемии распространялись на север 
вплоть до Полярного круга. Свидетель
ство тому — сохранившиеся упомина
ния: «холодная лихорадка», «перемежа
ющаяся лихорадка», «болотная лихо
радка». В Центральной Европе люди за
болевали в Голландии и Германии в 
прибрежных и болотистых районах. По-
видимому, заболевания были вызваны 
P. vivax и имели характер эпидемии, т.к. 

между 1858 и 1869 годами во время 
строительства германского морского 
порта Вильгельмсхафен было поражено 
18 ООО человек. Только в XX веке рас
пространение малярии удалось взять 
под контроль в районах с умеренным 
климатом и в Средиземноморье, глав
ным образом за счет осушения болот и 
использования репеллентов и пестици
дов. Однако очаги малярии возникают 
из-за больных, вернувшихся в умерен-
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ные широты из типично малярийных 
районов. В Германии в течение 1996— 
1997 годов было отмечено 2000 случа
ев завезенной малярии. 

Малярия все еще чрезвычайно рас
пространена и в тропических районах 
остается главным инфекционным забо
леванием, причем ее удельный вес име
ет тенденцию к увеличению. Основная 
причина неудач борьбы с малярией в 
тропической зоне — быстрое появление 
устойчивых к терапии штаммов Plasmo
dium falciparum. По-видимому, 300-
500 млн человек в настоящее время 
страдают от злокачественной малярии. 
По данным Всемирной организации 
здравоохранения в Африке ежегодно 
умирает около миллиона инфицирован
ных малярией детей в возрасте до 5 лет 
и более 2 млн по всему миру. Развитие 
естественного иммунитета возможно 
только в районах, где возбудитель при
сутствует постоянно и заражение про
исходит достаточно часто, причем вы
рабатывается он медленно и не бывает 
абсолютным. Поэтому большие усилия 
прилагаются для создания вакцины. 

Примеры: Haemoproteus, Leucocyto-
zoon, Plasmodium. 

Отряд P i r o p l a s m i d a Wenyon, 
1926 — П и р о п л а з м и д ы 

Пироплазмиды распространены 
всесветно. У мерозоитов и спорозоитов 
коноид, частично полярные кольца, суб-
пелликулярные микротрубочки, микро
немы и роптрий присутствуют лишь в 
рудиментарной форме или полностью 
утрачены. Ооцисты, споры или псевдо
цисты и жгутиковые стадии также от
сутствуют. Пироплазмиды паразитиру

ют в лимфоцитах, эритроцитах и дру
гих кровяных или кроветворящих клет
ках холоднокровных и теплокровных 
позвоночных. При питании в эритроци
тах они, в отличие от гемоспоридий, не 
производят гемозоин и вообще какой-
либо пигмент. Они способны как к мно
жественному, так и к бинарному деле
нию. В процессе гамогонии возникают 
безжгутиковые микрогаметы; функцию 
жгутиков выполняют похожие на аксо-
подии выросты клеточной поверхности. 

Жизненный цикл сходен с таковым 
Haemosporidia. Насколько известно, за
ражение промежуточных хозяев проис
ходит через слюну иксодовых клещей 
(Ixodidae). В их кишечном эпителии, а 
также в альвеолах слюнных желез про
текают стадии гамогонии и спорогонии. 

Р и с . 9 9 . H a e m a t o z o e a : Babesia bigemina, 

с х е м а с т р о е н и я э р и т р о ц и т а р н о г о м е р о з о -

ита, не и м е ю щ е г о к о н о и д а ; мн — м и к р о н е 

м ы , р о — р о п т р и й ( п о Ш о л т и з е к у ) . Увел. : 

14 ОООх. 
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Рис. 100. H a e m a t o z o e a : ш и з о н т м е р о з о и т а 

Theileria annulate в н у т р и л и м ф о ц и т а к о р о 

вы. П р и с у т с т в и е п а р а з и т а с т и м у л и р у е т д е 

л е н и е клетки х о з я и н а , мв — м и т о т и ч е с к о е 

в е р е т е н о ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н X. М е л ь -

х о р н о м , Д ю с с е л ь д о р ф ) . Увел.: 5 7 0 0 х . 

(рис. 99), достигала 50%. Три вида Babe
sia (В. bovis, В. divergens и В. microti) 
заражают также и человека, вызывая 
тяжелое или даже смертельное заболе
вание; особенно уязвимы ВИЧ-инфици
рованные пациенты. 

Считается, что пироплазмиды — по 
крайней мере, некоторые из них — за
полняют экологическую нишу, недо
ступную Plasmodium, — поражают 
жвачных животных, невосприимчивых 
к малярии. Это утверждение, видимо, 
особенно справедливо по отношению к 
представителям рода Theileria (рис. 
100). Вызываемые ими болезни наводят 
ужас на скотоводов; тейлериозы вызы
вают массовый падеж крупного и мел
кого рогатого скота. Примеры тейлери-
озов: лихорадка Восточного Берега (во
сточная и центральная Африка), среди
земноморский тейлериоз. 

Примеры: Babesia, Dactylosoma, 
Piroplasma, Theileria. 

Зиготы некоторых видов Babesia спо
собны проникать не только в слюнные 
железы, но и в другие органы клеща. 
Если они поражают яичники и яйца, 
открывается новый путь заражения сле
дующего поколения — трансовариаль-
ная передача. В этом случае даже моло
дые нимфы, которые еще ни разу не 
сосали кровь позвоночных, становятся 
переносчиками. Из-за этой особеннос
ти их биологии многие иксодовые кле
щи представляют собой серьезную уг
розу как переносчики тяжелых заболе
ваний человека и сельскохозяйственных 
животных. Например, смертность круп
ного рогатого скота от техасской лихо
радки, вызываемой Babesia bigemina 

Подтип C I L I O P H O R A Doflein, 
1901 — И Н Ф У З О Р И И , Ц И Л И А Т Ы 

Ранее этот таксон называли Ciliata 
(Perty, 1952) и Infusoria (Butschli, 1887). 
В настоящее время известно более 8000 
видов. Основные отличительные при
знаки инфузорий сводятся к особенно
стям их морфологической организации 
и жизненного цикла. Помимо наличия, 
как правило, многочисленных ресничек 
(рис. 101), общая характеристика может 
быть сведена к трем признакам: (1) осо
бенности строения кортекса, (2) нали
чие ядерного дуализма и (3) конъюга
ции во время половой фазы жизненно
го цикла. Необходимо подчеркнуть, что 
только сочетание всех трех признаков 
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кр 

задний конец 

Рис. 1 0 1 . Alvelolata, C i l iophora: с х е м а с т р о 

ения в е н т р а л ь н о й с т о р о н ы и д е а л и з и р о в а н 

н о й и н ф у з о р и и , ко — к о р т и к а л ь н ы й с л о й , 

г д е п о к а з а н ы а л ь в е о л ы , м и т о х о н д р и и и 

сеть ф и л а м е н т о в , кр — каудальная р е с н и ч 

ка, о п к — о р а л ь н ы е п о л и к и н е т и д ы , пар — 

п а р о р а л ь н ы е к и н е т ы , пер — п е р и о р а л ь н ы е 

кинеты, п — п о р а с о к р а т и т е л ь н о й вакуоли, 

сд — с о м а т и ч е с к и е д и к и н е т и д ы , см — с о м а 

т и ч е с к и е м о н о к и н е т и д ы , цп — ц и т о п р о к т , 

или п о р о ш и ц а , цс — ц и т о с т о м (по Л и н н у и 

Смолу) . 

очерчивает цилиат как монофилетиче-
ский таксон. 

Кортекс (рис. 102, 103), также назы
ваемый кортикальным слоем, обеспечи

вает относительное постоянство формы 
тела каждого вида. При общей толщи
не 1-4 мкм он состоит из двух компо
нентов: (1) пелликулы и (2) корешков 
ресничек, которые формируют так на
зываемую инфрацилиатуру. Встречают
ся и дополнительные структурные эле
менты. 

К пелликуле относится клеточная 
мембрана (плазмалемма) и в некоторых 
случаях дополнительная перилемма как 
внеклеточный компонент. В основании 
ресничек расположены углубления (па-
расомальные мешочки), в которых идет 
пиноцитоз. Непосредственно под плаз
малеммой находится система альвеол. 
Эти уплощенные вакуоли расположены 
мозаично, и почти всегда их расположе
ние видоспецифично. В ряде случаев 
внутри вакуолей откладываются белко
вые {Euplotes, рис. 104) или обызвеств-
ленные полисахаридные пластинки 
(Coleps, рис. 134), которые повышают 
стабильность кортикальной цитоплаз
мы. По некоторым данным, они играют 
важную роль в ионной регуляции. Пел
ликула в самом широком смысле вклю
чает также белковый слой под альвео
лами, называемый эпиплазмой (рис. 
105), и идущие над ней и под ней про
дольные ленты микротрубочек (супра-
эпиплазматические и суб-эпиплазмати-
ческие микротрубочки). Оба компонен
та, вероятно, выполняют стабилизиру
ющую функцию, а также играют опре
деленную роль в морфогенезе кортекса. 

Инфрацилиатура состоит из кине-
тид. Каждая кинетида включает либо 
одиночную кинетосому (монокинети-
да), либо пару связанных (дикинетида), 
либо много сближенных кинетосом (по-
ликинетида) и отходящую от кинетосом 
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Рис. 102. C i l iophora: о б о б щ е н н а я с х е м а кортикальных с т р у к т у р ц и л и а т : 1 — плазматиче

ская м е м б р а н а , 2 — п е р и л е м м а , 3 — альвеола, 4 — п о с т ц и л и а р н ы е м и к р о т р у б о ч к и , 5 — 

м и о н е м а , 6 — ц и с т е р н ы э н д о п л а з м а т и ч е с к о г о р е т и к у л у м а , 7 — ф и л а м е н т о з н ы й с л о й , 8 — 

с у б к и н е т а л ь н ы е м и к р о т р у б о ч к и , 9 — к и н е т о д е с м а , 10 — т р а н с в е р с а л ь н ы е м и к р о т р у б о ч 

ки, 11 — п а р а с о м а л ь н ы й мешочек, 12 и 13 — п р о д о л ь н ы е м и к р о т р у б о ч к и , 14 — э п и п л а з -

ма, 15 — о б ы з в е с т в л е н н а я а л ь в е о л я р н а я п л а с т и н к а , 16 — э к с т р у с о м а , 17 — а л ь в е о л о ц и -

с т а , 18 — п о л и с а х а р и д н а я п л а с т и н к а , 19 — ц и с т е р н а ш е р о х о в а т о г о ЭПР, 20 — г л и к о п р о -

т е и н о в ы е п л а с т и н к и в а л ь в е о л е , 21 — везикулы, 22 — п о п е р е ч н о и с ч е р ч е н н ы й пучок мик-

р о ф и л а м е н т о в (по Б а р д е л ю ) . 

систему корешков. Необязательно каж
дая кинетосома несет собственную рес
ничку. К корешковым структурам отно
сятся три компонента: состоящая из 
филаментов кинетодесмальная фибрил
ла (кинетодесма), которая у почти всех 
инфузорий направлена вперед, и две 
ленты микротрубочек — трансверсаль-
ная, ориентированная вбок и постцили-
арная, направленная наискось назад 
(рис. 106). Относительные размеры и 
ориентация корешков и иных структур
ных элементов в составе соматических 
кинетид являются таксономическими 
признаками: каждый класс характеризу
ется уникальной конфигурацией (см. 
рис. 115). 

Кинетосомы часто связаны друг с 
другом базальными (субкинетальными) 
лентами микротрубочек, постцилиар-
ными микротрубочками или кинетодес-
мальными фибриллами, которые обес
печивают точную продольную ориен
тацию кинетосом и ресничек. Таким 
образом, служащие для локомоции рес
нички — соматические реснички — 
организованы в продольные ряды (ки
неты). Их порядок нарушается так на
зываемыми периоральными кинетами 
только в околоротовой области (рис. 
107). В некоторых особых случаях 
группы ресничек расположены очень 
близко друг к другу, но без каких-либо 
явных признаков слияния (рис. 108): 
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, пм 

в б 

ал * 

Рис. 103. C i l iophora: элек-

т р о н о г р а м м ы к о р т е к с а 

Paramecium (а, б) и Pseu-

domicrothorax (в, г ) , ал — 

альвеола, в м а — в н у т р е н 

няя м е м б р а н а а л ь в е о л ы , 

кс — к и н е т о с о м а , н м а — 

наружная м е м б р а н а аль

веолы, па — п а р а с о м а л ь -

ный м е ш о ч е к , эп — э п и -

п л а з м а . У в е л . : а — 

5 0 ОООх, 6 — 1 5 0 ОООх, 

в - 1 6 0 ОООх, г — 2 5 ОООх. 

единственное известное исключение — 
Glaucoma ferox; у этой инфузории кон
чики ресничек, составляющих мембра-
неллу, связаны специальными контак
тами. Реснички могут формировать 
кластеры (цирры) или группы в форме 
гтластинки (мембранеллы). Цирры на
поминают конечности и служат для 

«шагания» по субстрату, мембране-
лы — в основном для подгонки пище
вых частиц. 

Кортекс содержит и другие органел-
лы, в первую очередь экструсомы и со
кратимые фибриллы (мионемы), а 
также митохондрии, цистерны ЭПР и 
несколько типов везикул. Между кор-
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Рис. 104. Ci l iophora: альвеолярные п л а с т и н 

ки у э у п л о т е с о в . а — с и с т е м а а р г е н т о ф и л ь -

ных л и н и й ; б — и з о л и р о в а н н ы е п л а с т и н к и , 

с о х р а н и в ш и е с в о е в з а и м н о е р а с п о л о ж е 

ние; в — п о п е р е ч н ы й с р е з п л а с т и н о к (пл), 

р а с п о л о ж е н н ы х в н у т р и д в у х а л ь в е о л , г р а 

н и ц а м е ж д у к о т о р ы м и у к а з а н а с т р е л к о й ; 

г — с х е м а у с т р о й с т в а п е л л и к у л ы , в м а — 

в н у т р е н н я я м е м б р а н а а л ь в е о л ы , п м — 

п л а з м а т и ч е с к а я м е м б р а н а , н м а — н а р у ж 

ная м е м б р а н а альвеолы (из: H a u s m a n n a n d 

K a i s e r : J . U l t r a s t r u c t . R e s . 6 7 [ 1 9 7 9 ] 1 5 ) . 

Увел.: a — 250x, 6 — 2 2 0 0 x , s — 85 OOOx. 

тексом и эндоплазмой иногда существу
ет пограничный слой, образованный 
поперечно исчерченными пучками фи-
ламентов, организованными в виде 
плотного слоя или относительно рых
лой сети. 

Сложное строение кортекса и нали
чие в его составе сетчатых структур 
отнюдь не препятствует сократимости 
клетки, но существенно затрудняет об
мен с внешней средой. Поэтому для 

Р и с . 1 0 5 . C i l i o p h o r a : э п и п л а з м а т и ч е с к и е 

б е л к о в ы е п л а с т и н к и Paramecium, выявлен

ные п р и п о м о щ и и м м у н о ф л ю о р е с ц е н т н о й 

к о н ф о к а л ь н о й м и к р о с к о п и и (из: J e a n m a i r e 

e t a l . : E u r o p . J . P r o t i s t o l . 2 9 [ 1 9 9 3 ] 3 1 1 ) . 

Увел.: 6 0 0 x . 

импорта и экспорта веществ на вент
ральной поверхности многих инфузо
рий имеется удлиненная зона, в кото
рой кинеты отсутствуют. Типичные 
цилиаты часто имеют в этой области 
глубокую инвагинацию — ротовую во
ронку (цитостом), — дно которой уча
ствует в фагоцитозе и формировании 
пищеварительной вакуоли. Специаль
ные структурные комплексы имеются 
также и для экзоцитоза, они обеспечи-
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Рис. 106. Ci l iophora: схе

м а к о р е ш к о в ы х с т р у к т у р 

к и н е т о с о м Tetrahymena. 

б м т — б а з а л ь н ы е м и к 

р о т р у б о ч к и , кд — к и н е 

т о д е с м а , п м т — п р о 

д о л ь н ы е м и к р о т р у б о ч 

ки, пц — п о с т ц и л и а р н ы е 

м и к р о т р у б о ч к и , т м т — 

т р а н с в е р с а л ь н ы е м и к 

р о т р у б о ч к и (по Аллену). 

Рис. 107. Ci l iophora: р е с 

н и ч н ы й п о к р о в у Para

mecium (a), Frontonia (б) 

и Climacostomum ( в ) 

( с к а н и р у ю щ а я э л е к т 

р о н н а я м и к р о с к о п и я ) . 

У в е л . : а — 2 7 0 х , б — 

1 4 0 0 х , в — 2 0 0 х . 

вают слияние мембран вакуоли с плаз
малеммой: цитопрокт (цитопиг) для 
зыведения оформленных остатков пи
щи; одна или более пор для выведения 
жидкого содержимого сократительных 
вакуолей. Особенности строения кор-
текса определяют и форму бинарного 
деления, поскольку борозда деления 
обычно проходит поперек кинет. В 
ходе этого процесса задняя часть клет

ки (опист) формирует новую околоро
товую область, в то время как передняя 
часть клетки (протер) — новую зону 
цитопрокта. 

Впечатление о сложности кортекса 
можно плучить даже на светооптиче-
ском уровне, используя метод импрег
нации серебром (рис. 109). И хотя не 
всегда ясно, какие элементы кортекса 
при этом выявляются, результаты сереб-
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Рис. 108. C i l iophora: а — п о п е р е ч н ы й с р е з 

о с н о в а н и я ц и р р и Euplotes vannus; б — м е м -

б р а н е л л ы Euplotes vannus (а — и з : 

H a u s m a n n a n d Kaiser: J . Ul t rastruct. Res. 67 

[ 1 9 7 9 ] 15). Увел.: a — 24OOOx, 6— 1 7 0 0 x . 

рения воспроизводимы и видоспеци-
фичны. Анализ рисунка серебрения ос
тается надежным методом таксономи
ческих и морфогенетических исследо
ваний (рис. ПО). Однако во всей пол
ноте строение кортекса можно выявить 
только электронно-микроскопическими 
исследованиями ультратонких срезов

1
; 

для нескольких видов существуют 
очень точные трехмерные реконструк
ции организации кортекса (рис. 106, 
111, 215). 

Следующий в высшей степени ха
рактерный признак инфузорий — нали
чие ядер двух типов. В клетке инфузо
рии содержится одно или более сомати
ческих ядер (макронуклеусов), а также 

Iff, •'.. , 

к . -

, •'*. 

• 

Рис. 109. C i l iophora: с и с т е м а а р г е н т о ф и л ь -

ных л и н и й у Colpidium (а) и Euplotes (б) (а — 

л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н В . Ф о й с н е р о м 

З а л ь ц б у р г ) . Увел.: а и б — 4 5 0 х . 

от одного до нескольких генеративных 
ядер (микронуклеусов) (рис. 112). Мик
ронуклеусы диплоидны и относительнс 
невелики (2-5 мкм), в то время как мак
ронуклеусы характеризуются высоким 
уровнем амплификации генов, имеют 
более крупный размер и разнообразны 
по форме (рис. 113). Макронуклеусы — 
это место синтеза РНК; они ответствен
ны за нормальный клеточный метабо
лизм. В микронуклеусах идет генети
ческая рекомбинация. Форма макронук
леусов очень изменчива: эти ядра быва
ют округлыми, ветвящимися, четковил-
ными и даже фрагментированными 
Нормальное митотическое или мейотн-
ческое деление с внутриядерным вере
теном претерпевает только микронукле
ус (рис. 114). Кариокинез макронукле 
уса происходит без участия веретена, 
его механизм не вполне понятен. В ход< 
полового процесса (а у Karyorelictida ! 
во время обычного бинарного деления 
старые макронуклеусы обычно дегене 
рируют, а новые затем развиваются ггу 

1
 Также находят применение методы иммунно-цитохимического окрашивания и конфокальн 

микроскопии. — Прим. ред. 

Ы 
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Р и с . 1 1 0 . C i l i o p h o r a : 

м н о г о о б р а з и е с и с 

т е м а р г е н т о ф и л ь н ы х 

л и н и й (I-III) с в е д е н о к 

о с н о в н ы м т и п а м , к о 

т о р ы е м о г у т д а т ь 

к л ю ч к ф и л о г е н е т и 

ч е с к и м в з а и м о о т н о 

ш е н и я м и н ф у з о р и й 

( л ю б е з н о п р е д о с т а в 

л е н В . Ф о й с н е р о м , 

З а л ь ц б у р г ) . 

Р и с . 1 1 1 . C i l i o p h o r a : 

с х е м а к о р т е к с а Para

mecium caudatum. 

кд — к и н е т о д е с м а , 

па — п а р а с о м а л ь н ы й 

мешочек, тр — т р и х о -

ц и с т а , ф — ф и л а м е н -

ты (по Аллену). 

тем модификации микронуклеусов. 
Конъюгация — частичное и преходящее 
слияние двух особей одного вида — 
центральное событие в половом про
цессе Ciliophora (рис. 1146). Находясь в 
состоянии частичного слияния, которое 
может продолжаться несколько часов, 
клетки обмениваются гаплоидными яд
рами — дериватами микронуклеусов. 
После миграции ядер партнеры разде

ляются. Теперь они называются экс-
конъюгантами и, размножаясь далее 
агамно, становятся родоначальниками 
новых клональных линий. 

Система Ciliophora неоднократно 
подвергалась изменениям со времен 
Бючли (Butschli) и Каля (КаЫ), зало
живших ее основы. Исходно главным 
критерием был тип цилиатуры. Базиру
ясь на нем, было довольно легко под-
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Рис. 112. C i l iophora: я д е р н ы й д у а л и з м Paramecium (а) и Colpidium ( б , в); г — у п о р я д о ч е н 

ное р а с п о л о ж е н и е и м н о г о ч и с л е н н о с т ь я д е р н ы х п о р м а к р о н у к л е у с а Paramecium, ма — 

м а к р о н у к л е у с , ми — м и к р о н у к л е у с , яп — я д е р н а я п о р а (г — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н 

Р.Д. А л л е н о м , Гонолулу). Увел.: а — 4 0 0 х , б — 15 ОООх, в — 60 ОООх, г — 40 ОООх. 

Р и с . 1 1 3 . C i l i o p h o r a : м н о г о о б р а з и е ф о р м Р и с . 114. C i l i o p h o r a : Paramecium в о время 

м а к р о н у к л е у с а : а — Paramecium, б — д е л е н и я (а) и к о н ъ ю г а ц и и ( б ) . У в е л . : а — 

Stylonychia, в — Vorticella, г — Spirostomum, 2 5 0 х , б — 2 9 0 х . 

д — Ophryodendron, е — Conchophthirius, 

ж — Ephelota, з — Metaphrya (по Г р е л ю ) . 

разделять инфузорий на такие крупные 
группировки, как Holotricha, Chono-
tricha, Peritricha, Spirotricha и Suctoria. 
Примерно с 1970-го года стали учиты

вать особенности морфогенеза ротово
го аппарата. В системе Ливайна с соав
торами, опубликованной в 1980 году, 
инфузории были разделены на три клас-
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Рис. 115. C i l iophora: с х е м ы с т р о е н и я с о м а т и ч е с к и х к и н е т и д нескольких к л а с с о в и н ф у з о 

р и й . С к и н е т о с о м а м и с в я з а н ы : н а п р а в л е н н ы е в п е р е д к и н е т о д е с м а л ь н ы е ф и б р и л л ы (кф), 

направленные назад п о с т ц и л и а р н ы е (пц) и о т х о д я щ и е в п р а в о т р а н в е р с а л ь н ы е л е н т ы мик

ротрубочек (тмт), а также п а р а с о м а л ь н ы й м е ш о ч е к (па). Karyore l ic tea: Geleia (1) и Proto-

cruzia ( 2 ) ; S p i r o t r i c h e a : Stylonychia (3) и Climacostomum ( 4 ) ; C o l p o d e a : Sorogena (5) и 

^seudoplatyophrya (6) ; P h y l l o p h a r y n g e a : Hypocoma (7) и Trichophrya (8) ; N a s s o p h o r e a : м о -

н о к и н е т и д а (9) и д и к и н е т и д а (10) Nassula; O l i g o h y m e n o p h o r e a : Colpidium (11) и Ichthyo-

ohthirius ( 1 2 ) ; P r o s t o m a t e a : м о н о к и н е т и д а ( 1 3 ) и д и к и н е т и д а ( 1 4 ) Coleps; L i t o s t o m a t e a : 

-epidotrachelophyllum (15) и Isotricha (16) (по Л и н н у и Гвелфу). 
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Т а б л и ц а 13. К л а с с и ф и к а ц и я т и п а C i l i o p h o r a п о Л и н н у и С м о л у 2 0 0 0 г о д а 

Т и п C I L I O P H O R A Dof le in, 1901 

П о д т и п P O S T C I L I O D E S M A T O P H O R A G e r a s s i m o v a & Seravin, 1976 

Класс Karyore l ic tea Corl iss, 1 9 7 4 

Класс H e t e r o t r i c h e a Stein, 1859 

П о д т и п I N T R A M A C R O N U C L E A T A Lynn, 1996 

Класс S p i r o t r i c h e a Bi i tschl i , 1889 

П о д к л а с с Protocruzi id ia de Puytorac et al . , 1984 

П о д к л а с с Phacodin i id ia Smal l & Lynn, 1985 

П о д к л а с с H y p o t r i c h i a Stein, 1859 

П о д к л а с с C h o r e o t r i c h i a Small & Lynn, 1985 

П о д к л а с с St ichotr ich ia Smal l & Lynn, 1985 

П о д к л а с с Ol igotr ichia Bi i tschl i , 1887 

Класс L i t o s t o m a t e a Smal l & Lynn, 1981 
П о д к л а с с Haptor ia Corl iss, 1974 
П о д к л а с с T r i c h o s t o m a t i a Bi i tschl i , 1889 

Класс Phy l lopharyngea de Puytorac et al., 1974 

Подкласс Phyl lopharyngia de Puytorac et al., 1 9 7 4 

П о д к л а с с R h y n c h o d i a C h a t t o n & Lwoff, 1939 

П о д к л а с с C h o n o t r i c h i a W a l l e n g r e n , 1895 

П о д к л а с с S u c t o r i a C laparede & L a c h m a n n , 1858 

Класс N a s s o p h o r e a Smal l & Lynn, 1981 

Класс C o l p o d e a Small & Lynn, 1981 

Класс P r o s t o m a t e a Schewiakof f , 1896 

Класс Plagiopylea Small & Lynn, 1985 

Класс O l i g o h y m e n o p h o r e a de Puytorac et al . , 1 9 7 4 

П о д к л а с с Penicul ia Faure-Fremiet in Corl iss, 1956 

П о д к л а с с Scut icoci l iat ia Smal l , 1967 

Подкласс H y m e n o s t o m a t i a Delage & H e r o u a r d , 1896 

П о д к л а с с A p o s t o m a t i a C h a t t o n & Lwoff, 1928 

П о д к л а с с Peri tr ichia, Stein, 1859 

П о д к л а с с A s t o m a t i a Schewiakoff , 1896 

ca: Kinetophragminophorea (ротовая ци-
лиатура производил от соматической), 
Oligohymenophorea (ротовая цилиатура 
состоит из немногих мембранелл) и 
Polyhymenophorea (ротовая цилиатура 
включает множество мембранелл). Се
годня предпочтение отдается системе, 
которая учитывает признаки как сома
тической, так и околоротовой инфраци-
лиатуры (рис. 115). Эта система опира
ется в первую очередь на признаки уль

траструктурной организации кортекса. 
но также учитывает строение ротового 
аппарата и другие морфологические 
детали, особенности жизненного цикла 
и имеющиеся молекулярные данные. 
С получением новых молекулярно-гене-
тических и ультраструктурных данных, 
которые накапливаются сравнительно 
медленно, следует ожидать новых изме
нений в системе. Тем не менее, уже се
годня кажется вполне очевидным, что 
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организмы с соматическими дикинети-
дами и слабо выраженным ядерным ду
ализмом представляли собой началь
ную точку радиации. От таких организ
мов эволюционировал целый спектр 
таксонов, недавно сгруппированных в 
два надкласса и десять классов 
(табл. 13). 

Надкласс 
POSTCILIODESMATOPHORA 
Gerassimova & Seravin, 1976 

Оба класса этого таксона обладают 
идентичными соматическими дикине-
тидами. Кинетодесма отходит только от 
задней кинетосомы. Она хорошо разви
та у большинства представителей над
класса и обычно направлена к передне
му полюсу клетки (но иногда и к зад
нему, подобно тому как она ориенти
рована у Oligotrichia и Stichotrichia). 
Последовательные кинетодесмальные 
фибриллы не сливаются в общий тяж в 
пределах кинеты. Лента длинных пост-
цилиарных микротрубочек идет назад, 
при этом она накладывается на такие 
же ленты, отходящие от последующих 
ликинетид в ряду. Объединенные таким 
образом тяжи микротрубочек (постци-
лиодесмы) хорошо видны даже под све
товым микроскопом, и именно они яв
ляются наиболее важным морфологи
ческим признаком надкласса. Помимо 
кинет, состоящих из дикинетид, имеют
ся также поля ресничек с монокинетид-
яыми рядами. Парасомальные мешочки 
и альвеолы иногда слабо развиты. Наи
более часто встречаются такие экстру-

сомы, как мукоцисты, пигментоцисты и 
рабдоцисты. Макронуклеус или не де
лится (Karyorelictea), или делится при 
помощи внеядерных микротрубочек 
(Heterotrichea). 

Класс KARYORELICTEA Corliss, 
1974 — КАРИОРЕЛИКТИДЫ 

Ныне живущие представители это
го класса (рис. 116) обладают прими
тивным ядерным аппаратом. Микронук
леусы и макронуклеусы содержат почти 
одинаковый диплоидный набор ДНК 
(подобно Protocruzia из Spirotrichea). 
Кроме того, квазидиплоидные макро
нуклеусы, которых в клетке обычно два, 
не в состоянии делиться. В процессе 
бесполого размножения они полностью 
дегенерируют и формируются заново из 
дочернего микронуклеуса после его 
дополнительного деления. Такое пове
дение макронуклеуса представляет со
бой замечательное исключение из об
щего правила, так как здесь, в отличие 
от всех инфузорий, воспроизводство 
макронуклеуса идет при помощи насто
ящего митоза с развитым веретеном.

1 

Оральные поликинетиды отсутствуют. 
Таксон объединяет три отряда: Proto-
stomatida, Loxodida и Protoheterotrichida. 

Karyorelictida (которых в прошлом 
часто относили к Holotricha) имеют уд
линенное тело, обычно равномерно по
крытое ресничками. Большинство из 
них живет в морской интерстициали. 
Немногие пресноводные представители 
относятся к Loxodida; они имеют уни
кальные органеллы, так называемые 

Имеется в виду, что при каждом бинарном делении инфузории микронуклеус претерпевает 

дополнительное митотическое деление и затем один из дочерних микронуклеусов преобразует

ся в макронуклеус. — Прим. ред. 
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Р и с . 1 1 6 . C i l i o p h o r a , 

P o s t c i l i o d e s m a t o p h o r a , 

Karyore l ic tea: а — Loxo

des; б — п р и д е л е н и и 

к л е т к и м а к р о н у к л е у с 

( м а ) не д е л и т с я , а н о 

в ы й р а з в и в а е т с я и з 

м и к р о н у к л е у с а ( м и ) ; 

в — т е л ь ц е М ю л л е р а в 

ц и т о п л а з м е Loxodes 

( с т р е л к а ) ; г — м а к р о 

н у к л е у с ы и м и к р о н у к 

л е у с Loxodes; д — 

Trachelocerca (б — по 

Райкову; в — по Ф е н ч е -

лу и Ф и н л е ю ; д — и з : 

D r a g e s c o : T r a v . B i o l . 

R o s c o f f 1 2 [ 1 9 6 0 ] 1 ) . 

Увел.: a — 2 2 0 x , в и г — 

2 ОООх, д — 170х. 

Рис. 117. P o s t c i l i o d e s m a t o p h o r a , Karyorel ic

t e a : с х е м а с т р о е н и я т е л ь ц а М ю л л е р а у 

Loxodes. Э т о б о л ь ш а я везикула, с о д е р ж а 

щ а я ш а р о в и д н у ю с т р у к т у р у и з н е с к о л ь к и х 

о г р а н и ч е н н ы х м е м б р а н а м и м и н е р а л ь н ы х 

г р а н у л ( о б р а з о в а н н ы х с у л ь ф а т о м б а р и я 

или с т р о н ц и я ) . Ц и т о п л а з м а т и ч е с к и й у п р у 

г и й с т е б е л е к с в я з ы в а е т с т е н к у в а к у о л и с 

ш а р о в и д н о й с т р у к т у р о й . О н у к р е п л е н пуч

к о м м и к р о т р у б о ч е к ( м т ) , и д у щ и х о т о д н о й 

из п а р ы к и н е т о с о м ( к с ) . р — р е с н и ч к а ( п о 

Ф е н ч е л у и Ф и н л е ю ) . 

тельца Мюллера (рис. 117), которые, ве
роятно, представляют собой гравире-
цепторы, сравнимые со статоцистами 
многоклеточных. 

Примеры: Trachelocerca, Trachelo-
nema, Tracheloraphis (Protostomatida): 
Loxodes, Remanella (Loxodida); Avelia, 
Geleia (Protoheterotrichida). 

Класс HETEROTRICHEA Stein, 
1859 — ГЕТЕРОТРИХИ, 
РАЗНОРЕСНИЧНЫЕ ИНФУЗОРИИ 

Heterotrichea (прежде подкласс в 
составе Spirotrichea) характеризуются 
соматическими дикинетидами или поли-
кинетидами и адоральными правозакру-
ченными мембранеллами (рис. 118). Это 
сочетание разных ресничных образова
ний в составе цилиатуры дало название 
группе: гетеротрихи — разноресничные 
инфузории. Оральные поликинетиды 
формируются преимущественно на пе
редней левой стороне тела. Таксон де-
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Рис. 118. Postc i l iodesmato

p h o r a , H e t e r o t r i c h e a : а — 

Eufolliculina с и д и т в л о р и -

ке (ло) и н а п р а в л я е т п о т о к 

п и щ е в ы х ч а с т и ц в р о т о в о е 

о т в е р с т и е п р и п о м о щ и 

м е м б р а н е л л , р а с п о л о ж е н 

ных н а к р ы л о в и д н о м в ы 

р о с т е п е р и с т о м а ( к р ы ) ; 

б — с о м а т и ч е с к и е р е с н и ч 

ки ( с р ) Eufolliculina к о р о ч е 

р е с н и ч е к м е м б р а н е л л 

( м р ) ; в — Blepharisma. 

Увел.: а — 7 5 х , 6 — 2 5 0 0 х , 

в — ЗООх. 

лится на два отряда (Licnophorida и 
Heterotrichida), из которых здесь охарак
теризован только последний. 

Отряд H e t e r o t r i c h i d a Stein, 1859 

В составе отряда есть довольно круп
ные представители, достигающие дли
ны более 2 мм; в таких случаях цито
плазма сильно вакуолизирована. Пред
ставители таких родов, как Stentor и 
Spirostomum, обладают хорошей сокра
тимостью, которая обеспечивается кон
тракта льной системой, отличной от ак-
томиозиновой. Такая же система обус
лавливает сократимость стебельков си
дячих Peritricha (см. рис. 264). Клетки 
обычно ярко окрашены пигментными 
гранулами. Определенные виды Blepha
risma розового или красного цвета; Sten
tor coeruleus имеет голубоватые пигмен
ты, a Stentor igneus — красно-фиолето
вые. Heterotrichida широко распростра
нены в морских и пресных водах. 

Некоторые гетеротрихи, в частно
сти Folliculinidae, являются сидячими 
формами и живут в построенном ими 
домике. У членов этого семейства пери-
стомальное поле выступает наружу в 
виде двух лопастей, окаймленных мем-
бранеллами; фолликулины часто обра
зуют колониальные поселения (рис. 118). 

Примеры: Blepharisma, Condylosto-
та, Folliculina, Peritromus, Spirostomum, 
Stentor. 

Надкласс INTRAMACRONUCLEATA 
Lynn, 1996 

Этот большой по объему надкласс 
включает всех остальных цилиат. Объе
диняющий апоморфный признак — 
особый тип деления макронуклеуса, 
при котором микротрубочки веретена 
лежат внутри ядра (а не снаружи, как у 
Postciliodesmatophora). Представители 
надкласса морфологически чрезвычай-
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но разнообразны; этот таксон подразде
ляется на восемь классов (табл. 13). 

Класс SPIROTRICHEA Biitschli, 
1889 — СПИРОТРИХИ, 
СПИРАЛЬНО-РЕСНИЧНЫЕ 
ИНФУЗОРИИ 

Соматическая цилиатура спиротрих 
состоит из кинет и цирр. Кинеты обра
зованы расположенными в ряд дикине-
тидами или поликинетидами. В дикине-
тиде обе кинетосомы несут реснички, 
или только одна (передняя). Цирры 
обычно располагаются на вентральной 
стороне. Постцилиодесмы в целом хо
рошо развиты. Вокруг цитостома по 
правой спирали располагается серия 
поликинетид — так называемая адо-
ральная зона мембранелл. По этому 
признаку спиротрих легко отличить 
даже под световым микроскопом. Обще
принято деление этого класса на шесть 
подклассов, но также в пределах него 
есть таксоны, которые классифицируют
ся как sedis mutabilis

1
 (Armophorida, 

Odontostomatida и Clevelandellida). Если 
у Protocruziidia макронуклеусы, часто 
собранные в кластеры, более или менее 
диплоидны

2
, то в других подклассах 

макронуклеусы полиплоидны и значи
тельно крупнее. Репликационные полос
ки (см. рис. 299) — полоски, пробегаю
щие через макронуклеус перед его уд
воением, — характерны для подклассов 
Hypotrichia, Choreotrichia, Stichotrichia и 
Oligotrichia и не встречаются в двух 

других классах (Protocruziidia и Phacodi-
niidia), а также в таксонах sedis mutabilis. 

Подкласс P r o t o c r u z i i d i a de Puytorac 
etal. 1987 

Таксон включает только один род с 
несколькими видами; клетки мелкие, 
яйцевидные; кинеты распределены по 
телу клетки неравномерно. Обычно 
шесть оральных поликинетид (ундули-
рующих мембран) ведут в ротовое уг
лубление. Ядерный аппарат состоит из 
одного или более микронуклеусов, ок
руженных кластером мелких квази-дип-
лоидных макронуклеусов. 

Единственный род: Protocruzia. 

Подкласс P h a c o d i n i i d i a Small & 
Lynn, 1985 

Тело клетки уплощено с боков. Со
матическая цилиатура состоит из рядов 
тесно сближенных поликинетид (рис. 
119). 

Пример: Phacodinium. 

Подкласс H y p o t r i c h i a Stein, 1859 — 
Г и п о т р и х и , б р ю х о р е с н и ч н ы е 
и н ф у з о р и и 

Это единственный таксон среди Spi-
rotrichea, у представителей которого 
десмозы, приуроченные к постцилиар-
ным лентам микротрубочек, явно руди
ментарны. Их кинетиды очень похожи 
на таковые Nassophorea (см. ниже), что 

1
 Sedis mutabilis — связанный с более чем одной центральной группой или слабо связанный с 

одной центральной группой. — Прим. ред. 
1
 Разумеется, ядро не может быть приблизительно диплоидным или квазидиплоидным. Авторы 

пособия подразумевают, что макронуклеус мало отличается от микронуклеуса по морфологи

ческим характеристикам и количеству содержащейся ДНК. — Прим. ред. 
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Рис. 119. Ci l iophora, I n t r a m a c r o n u c l e a t a , Spir-

o t r i c h e a : с х е м а р а с п о л о ж е н и я р е с н и ч е к у 

Phacodinium metchnikoffi ( п о Д р а ж е с к о ) . 

Увел.: 5 4 0 х . 

в предшествующий период развития 
систематики инфузорий служило осно
вой для объединения обеих групп. Дру
гие морфологические признаки делают 
гипотрих похожими на Stichotrichia: 
собранные в группы вентральные цир
ры и дорсальные дикинетиды (рис. 120, 
121). Ротовой аппарат, включающий 
мощные адоральные мембранеллы, так
же сходен в обеих группах. Предпола
гается, что Hypotrichia, с одной сторо
ны, и Stichotrichia и Oligotrichia, с дру
гой стороны, — сестринские группы. 
В ранних системах Stichotrichia и Hypo
trichia включались в состав малореснич
ных инфузорий (Oligotrichia). 

Гипотрихи— преимущественно бак
териофаги. Некоторые из них чрезвычай
но обильны в осадках сточных вод. 

Примеры: Aspidisca, Euplotes, Uro-
nychia, Urostyla. 

Рис. 120. S p i r o t r i c h e a : вентральная с т о р о н а 

Urostyla grandis: и з о б р а ж е н и е , п о л у ч е н н о е 

м е т о д о м с к а н и р у ю щ е й э л е к т р о н н о й м и к р о 

с к о п и и (а) и с в е т о в а я м и к р о ф о т о г р а ф и я 

п о с л е и м п р е г н а ц и и п р о т а р г о л о м (б) ( л ю 

безно предоставлены В. Ф о й с н е р о м , Зальц

б у р г ) . Увел.: а и б — 190х. 

Рис. 1 2 1 . S p i r o t r i c h e a : Euplotes с ц и р р а м и 

(ци) и м е м б р а н е л л а м и ( м б ) . Увел.: 2 6 0 х . 
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Р и с . 1 2 2 . S p i r o t r i c h e a : 

Halteria живая (а) и ее схе

м а т и ч е с к и й р и с у н о к ( б ) . 

К р у п н ы е м е м б р а н е л л ы 

(мб) служат д л я плавания, 

м а л е н ь к и е д л я с о з д а н и я 

т о к о в ж и д к о с т и , п р и н о с я 

щ и х п и щ е в ы е ч а с т и ц ы к о 

р т у ( с т р е л к а ) ( б — п о 

М а к к и н о н и Х э й в с ) . Увел.: 

а — 5 0 0 х , б — 7 0 0 х . 

Подкласс O l i g o t r i c h i a Biitschli, 
1889 — О л и г о т р и х и , 
м а л о р е с н и ч н ы е и н ф у з о р и и 

У малоресничных инфузорий круп
ные (до 40 мкм в длину) мембранеллы 
вокруг занимающей апикальное поло
жение апертуры используются для со
бирания пищи и плавания. Соматиче
ская цилиатура почти полностью реду
цирована. Цитопрокт отсутствует, воз
можно, потому, что многие из этих 
инфузорий являются полуфототрофами, 
или миксотрофами, сохраняющими 
хлоропласты заглоченных водорослей. 

Рис. 123. S p i r o t r i c h e a : а — Tintinnopsis в по

рте, и з о б р а ж е н н о й с п р о з р а ч н ы м и с т е н 

к а м и ; б — л о р и к а Codonella (а — по М а к к и -

нону и Хавсу; б — из: Barnatzky et al.: Z o o l . 

S c r i p t a 10 [ 1 9 8 1 ] 81) Увел.: a — 6 5 0 x , б — 

7 2 0 x . 

Почти все олиготрихи лишены ра
ковины. Лента мембранелл разделена 
на две части; одна часть выполняет ло
комоторную фунцию, другая обеспечи
вает добычу пищи (рис. 122). Остаток 
соматической цилиатуры — пучки рес
ничек, напоминающие цирры. Олигот
рихи в большинстве своем малого раз
мера, но их легко распознать по харак
терному рыскающему движению. 

Примеры: Halteria, Strombidium, 
Tontonia. 

Подкласс C h o r e o t r i c h i a Small & 
Lynn, 1985 

Поликинетиды окружают околоро
товую область клетки в виде венчика. 
Плавающие клетки при перемещении 
как бы танцуют вокруг своего ротово
го углубления. Существует несколько 
пресноводных видов, но большинство 
представителей Choreotrichia обитают в 
пелагиали океана. Виды, относящиеся 
к Tintinnina, имеют лорику, построен
ную из органического материала, арми
рованного инородными частицами (рис. 
123). В палеонтологической летописи 
окаменевшие раковинки тинтиннил 
присутствуют начиная с ордовика. По
мимо тинтиннид, в состав Choreotrichia 
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входят также формы без домика (Strom-
bidinopsis, Strobilidium). 

Примеры: Codonella, Favella, Tintin-
nidium. 

Подкласс S t i c h o t r i c h i a Small & Lynn, 
1985 

Эти инфузории, как правило, дорсо-
вентрально уплощены. Многочислен
ные цирры, организованные в продоль
ные прямые или зигзагообразные ряды, 
составляют соматическую цилиатуру 
вентральной поверхности клетки (рис. 
124). Дикинетиды с постцилиодесмами 
расположены на дорсальной стороне. 
Их кинетодесмы направлены не вперед, 
как у остальных спиротрих, а повора
чивают к заднему концу, как у некото
рых олиготрих. Ротовой аппарат распо
ложен на левой стороне переднего по
люса клетки. 

Множество родов и видов Sticho
trichia обнаружено в морских, пресно
водных и наземных биотопах. 

Примеры: Keronopsis, Stichotricha, 
Stylonychia, Urostyla. 

Класс LITOSTOMATEA Small & Lynn, 
1981 

У Litostomatea корешковая система 
своеобразна. Лента трансверсальных 
микротрубочек в месте отхождения от 
кинетосомы развернута к ней плоско
стью. Кинетодесмальная фибрилла на
правлена не вперед, как у большинства 
инфузорий, а влево. Микротрубочки в 
составе постцилиарного корешка фор
мируют не ленту, а пучок. Два подклас
са: один объединяет свободноживущих 
и хищных Haptoria (с токсицистами), 

Рис. 124. S p i r o t r i c h e a : Stylonychia, в и д с б о 

ку ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н X. М а х е м е р о м , 

Б о х у м ) . Увел.: 2 0 0 х . 

другой — преимущественно эндобионт-
ных Trichostomatia (без токсицист). 

Подкласс H a p t o r i a Corliss, 1974 

Цитостом располагается латерально, 
вентрально или сзади. Ротовой аппарат 
скрыт под поверхностью клетки и не 
имеет выраженных дополнительных 
структур. К этому таксону относятся 
преимущественно хищные инфузории 
(рис. 125). Однако Myrionecta (= Ме-
sodinium) rubra, иногда вызывающая 
«красные приливы», ведет полуфотот-
рофный образ жизни, используя лежа
щие в цитоплазме пластидосодержащие 
фрагменты криптомонад. 

Примеры: плевростомные: Amphi-
leptus, Litonotus, Loxophyllum; гипостом-
ные: Dileptus, Trachelius; простомные: 
Didinium, Homalozoon, Lacrymaria, 
Lepidotrachelophyllum, Myrionecta 
(= Mesodinium). 

Подкласс T r i c h o s t o m a t i a Butschli, 
1889 — Т р и х о с т о м а т ы 

Для этого таксона характерна густо 
усеянная ресничками околоротовая об
ласть. Соматическая цилиатура приуро
чена лишь к определенным зонам и ча
сто организована в виде лент или пуч-
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• Ф "тЩ-7 " * I 

Рис. 125. I n t r a m a c r o n u c l e a t a , L i t o s t o m a t e a : а — Homalozoon; б — Didinium; в — Litonotus. 

г— Loxophyllum (б — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Ж. Т р ё г е р о м , Б е р л и н ) . Увел.: а — 190х, б — 

290х, в — 5 9 0 х , г — 150х. 

ков (рис. 126). Мощный слой микрофи-
ламентов стабилизирует часто весьма 
причудливую форму тела. 

Представители трихостомат явля
ются эндобионтами кишечника многих 
животных; в частности, они обитают в 
рубце жвачных, где питаются бактери
ями, частичками целлюлозы и инфузо
риями. Переваривание целлюлозы идет 
при помощи эндобионтных бактерий. 
Фауна цилиат передается следующей 
генерации жвачных, когда новый хозя
ин поглощает отрыгнутое содержимое 
рубца родителя. Ни один представитель 
Trichostomatia не имеет митохондрий; 
вместо них клетка содержит гидрогено-
сомы, которые, вероятно, произошли из 
митохондрий. 

Примеры: Balantidium, Entodinium. 
Ophryoscolex, Troglodytella. 

Класс PHYLLOPHARINGEA de 
Puytorac, 1974 

Относящиеся к этому таксону инфу
зории характеризуются соматическими 
монокинетидами. Ленты поперечных 
микротрубочек рудиментарны. Хоропю 
развитые кинетодесмальные фибриллы 
отходят латерально. Расположенные 
продольно и связывающие соседн* 
кинетосомы друг с другом субкинетат 
ные микротрубочки обеспечивают про
дольную ориентацию кинет. Вокг 
цитофаринкса концентрически распол 
жены ленты микротрубочек, форм 
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Рис. 126. L i t o s t o m a t e a : а — Ophryoscolex; 

б — Entodinium; в — Trogloditella gorillae; г — 

~etratoxum parvum (в и г — л ю б е з н о п р е д о -

:тавлены С. И м а и , Т о к и о ) . Увел.: а — 190х, 

б — ЗбОх, в — 2 2 0 х , г — 4 4 0 х . 

на поперечных срезах рисунок лепест
ков (phyllae), откуда и название таксо
на. Эти ленты могут быть окружены 
-ематодесмами, отходящими от кинето-
. )м и образующими основу похожего 
на корзинку аппарата захвата пищи 
ииртос). Этот морфологический комп

лекс, по-видимому, гомологичен соот
ветствующей структуре Nassophorea. 
Различают четыре подкласса. 

"эдкласс P y l l o p h a r i n g i a 
Зе Puytorac et al., 1974 

К этому таксону относятся и сво-
гшноплавающие, и сидячие (или эндо-
бионтные) организмы. Цилиатура при-

ствует преимущественно на вент-

Рис. 127. I n t r a m a c r o n u c l e a t a , Phy l lopharyn-

g e a : Chilodonella с з а г л о ч е н н ы м и ц и а н о б а к -

т е р и я м и ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Д . Д ж . 

П а т т е р с о н о м , С и д н е й ) Увел.: 6 8 0 х . 

ральной стороне. Клетки часто уплоще
ны дорсовентрально, имеют настоящий 
ротовой аппарат с лепестками и палоч
ковидными немадесмами. Chilodonella 
(рис. 127) живет главным образом в 
детрите. 

Примеры: Chlamydodon, Chilodo
nella, Chitonella, Dysteria. 

Подкласс R h y n c h o d i a Chatton & 
Lwoff, 1937 

Представители этого таксона либо 
хищники, которые питаются другими 
инфузориями, либо эндобионты мор
ских и пресноводных двустворчатых 
моллюсков и других морских беспозво
ночных. Они используют для питания 
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реснички и ротовой аппарат в виде 
трубки (как у сукторий), укрепленной 
лепестками. 

Примеры: Нуросота, Crebricoma. 

Подкласс C h o n o t r i c h i a Wallengren, 
1895 — Х о н о т р и х и 

Соматическая цилиатура отсутству
ет у взрослых и сидячих представите
лей этого таксона. Только ювенильные 
подвижные особи (бродяжки), которые 
почкуются от материнской клетки, вре
менно несут сплошной покров ресни
чек, как у равноресничных инфузорий, 
который используют для миграции к 
новому местообитанию. Взрослые осо
би живут почти исключительно на ра
кообразных, например на жаберных 
пластинках гаммарид. Они имеют спи
рально закрученный в форме воронки 
гребень, выстланный изнутри несколь
кими рядами ресничек. Реснички гене
рируют ток жидкости, при помощи ко
торого пищевые частицы направляются 
к цитофаринксу (рис. 128). 

Примеры: Heliochona, Spirochona, 
Stilochona. 

Подкласс S u c t o r i a Claparede & 
Lachmann, 1858 — С у к т о р и й , 
с о с у щ и е и н ф у з о р и и 

Сукторий представляют собой абер
рантный таксон, но жизненный цикл 
выдает их принадлежность к инфузори
ям (рис. 129). Как и Chonotrichia, сук-
тории несут реснички только после от
деления (посредством внутреннего или 
наружного почкования) от материнской 
клетки, которая ведет неподвижно при
крепленный образ жизни. В течение 
этого короткого периода свободно под
вижного существования они перемеща
ются и оседают на новый, как правило, 
видоспецифичный субстрат. Однако 
внутренние особенности (выявляемые 
только под электронным микроскопом), 
такие как инфрацилиатура, альвеолы и 
ядерный диморфизм, остаются неиз
менными. Поэтому не возникает сомне
ний в отношении систематического по
ложения сукторий. 

Взрослые особи — хищники, спе-
циализирующися на питании инфузо
риями. Для поимки и поглощения 
жертвы у них есть щупальца (рис. 

йт 

f x "~'ч к~-~^~^ 

f б 

Рис. 128. Phyl lopharyngea 

а — Spirochona gemmipa-

ra на ж а б е р н ы х пластин

ках г а м м а р у с а , б — схе

м а с л о ж н о у с т р о е н н о й 

о р а л ь н о й о б л а с т и (а — 

л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н 

Ж. Ф а р н и , Ж е н е в а ; б — по 

Г р е л ю ) . Увел.: а — 200х 

Рис. 129. Phyl lopharyngea 

в н у т р е н н е е п о ч к о в а н и е • 

м е т а м о р ф о з у с о с у щ е й 

и н ф у з о р и и Acineta ( п о 

Б а р д е л ю ) . 
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Рис. 130. P h y l l o p h a r y n g e a : в е т в я щ и й с я т р о -

фонт Dendrosomides grassei, о б и т а ю щ и й на 

к о н е ч н о с т я х к р а б а , м а — м а к р о н у к л е у с , 

щ — щ у п а л ь ц а (из: Bat isse: Prot is to log ica 22 

[ 1 9 8 6 ] 11) Увел.: 5 5 0 х . 

130). Каждое щупальце несет на конце 
булавовидное утолщение, где располо
жены гаптоцисты, служащие для кон
такта, удерживания и обездвиживания 
жертвы. Щупальца содержат трубча
тую структуру, состоящую из лент 
микротрубочек, которая гомологична 
немадесмальным фибриллам циртоса 
(рис. 131). Транспорт пищи осуществ
ляется при помощи микротрубочек; 
внешне это выглядит как высасыва
ние, откуда и название группы (сукто
рий — сосущие инфузории). Однако 
нельзя считать, что транспорт обеспе
чивается перепадом давления, по
скольку диаметр трубки слишком мал. 
Движущая сила, вероятно, гене
рируется на границе между микротру
бочками и формируемой пищевари
тельной вакуолью. 

Большинство видов встречается в 
пресных водах. Два вида населяют ки
шечник теплокровных позвоночных. 

Примеры: Dendrocometes, Discoph-
гуа, Ephelota, Tokophrya. 

Рис, 1 3 1 . P h y l l o p h a r y n g e a : а — Dendrocometes с в е т в я щ и м и с я щ у п а л ь ц а м и ( щ ) ; б — 

Tokophrya с пучками щ у п а л е ц ( п щ ) ; в — в н у т р е н н е е с т р о е н и е л о в ч е г о щ у п а л ь ц а Acinetopsis 

на п о п е р е ч н о м с р е з е (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н К.Ф. Б а р д е л е м , Т ю б и н г е н ; б — л ю б е з 

но п р е д о с т а в л е н Ж. Ф а р н и , Ж е н е в а ; е — из: Grell a n d Meister: Prot is to log ica 18 [ 1 9 8 2 ] 6 7 ) . 

Увел.: a — 4 5 0 x , б — 3 2 0 x , в — 22 ОООх. 
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Класс NASSOPHOREA Small & Lynn, 
1981 

Соматическая цилиатура состоит из 
моно- и дикинетид. Наиболее характер
ная для них черта — основания лент 
трансверсальных микротрубочек ориен
тированы тангентально вдоль кинето
сом. В дикинетиде эта лента отходит 
только от передней кинетосомы. Кине-
тосомальные фибриллы обычно хорошо 
развиты и идут вдоль кинет, перекрывая 
друг друга. В области ротового аппара
та обнаружено несколько нематодес-
мальных фибрилл, которые отходят от 
кинетосом околоротового поля и окру
жают цитофаринкс. Иногда нематодес-
мы формируют корзинковидный цир-
тос. 

После исключения Hypotrichia, ко
торые сейчас являются подчиненным 
таксоном в Spirotrichia, Nassophorea ох
ватывает только три отряда в составе 
единственного подкласса Nassophoria. 

Отряд S y n h y m e n i i d a de Puytorac et 
al., 1974 

К этому отряду относится всего 
семь родов. Все представители облада
ют мощно развитым циртосом. Дикине-
тиды или небольшие поликинетиды об
разуют ленту (синхимениум), тянущую
ся от поверхности правой посторальной 
области до левой дорсальной зоны. 

Пример: Synhymenia. 

Отряд Nassul ida Jankowski, 1967 

Отряд насчитывает десять родов. 
Большинство представителей относи
тельно крупные (>100 мкм) и густо по

крыты ресничками. Циртос, образован
ный частоколом нематодесм, четко вы
ражен и легко распознается под свето
вым микроскопом (рис. 132). 

Примеры: Furgasonia, Nassula. 

Отряд M i c r o t h o r a c i d a Jankowski, 
1967 

В противоположность Nassulida, 
обычно менее крупные Microthoracida 
имеют лишь сравнительно немного рес
ничных рядов, разделенных широкими 
промежутками. Сзади расположенный 
циртос также хорошо развит (см. рис. 
279, 281). 

Примеры: Microthorax, Pseudomic-
rothorax. 

Класс COLPODEA Small & Lynn, 
1981 — КОЛЬПОДЫ 

Colpodea названы по наиболее изве
стному их представителю типовому 
роду Colpoda O.F. Mtiller, 1773. Все 150 
видов объединены в этот класс на ос
нове их ультраструктурных особеннос
тей (см. рис. 115). Типичными призна
ками соматической цилиатуры являют
ся спиральные кинеты, состоящие из 
дикинетид, и трансверзальные микро
трубочки, которые отходят от задней 
кинетосомы, отгибаются назад и, накла-
дываясь друг на друга, образуют так 
называемые трансверсо-десмальные 
фибриллы. В ходе стоматогенеза рес
нички ротового аппарата развиваются 
из соматических ресничек материнской 
клетки. Деление идет преимуществен
но в цистах. 

Форма клетки у Colpodea обычно 
бобовидная. Они представляют собой 
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э и с . 132. I n t r a m a c r o n u c l e a t a , N a s s o p h o r e a : т о т а л ь н ы й п р е п а р а т Nassula ornata (а), ее не-

и а т о д е с м а л ь н а я к о р з и н к а , или ц и р т о с , п р и б о л ь ш е м у в е л и ч е н и и ( б , с т р е л к а ) . Клетка в о 

зремя п о г л о щ е н и я п и щ и (в), г— п л о т н о у п а к о в а н н ы е м и к р о т р у б о ч к и с о с т а в л я ю т н е м а т о -

десму. Увел.: а — 120х, б — 3 5 0 х , в — 240х, г — 4 7 ОООх. 

относительно гомогенный таксон (рис. 
J3), однако их ротовой аппарат край

не изменчив. По форме цитостома коль-
иоды зачастую напоминают предста
вителей других таксонов инфузорий. 
К примеру, крупная (до 2 мм) Bursaria 

catella долгое время считалась пред-
жителем спиротрих. 
Кольподы обитают преимуществен-

I в наземных и пресноводных биото-
к. В зависимости от своего размера, 

они питаются бактериями, спорами, 
протистами и даже коловратками. 

Примеры: Bresslaua, Bursaria, Col-
poda, Hausmanniella, Sorogena. 

Класс PROSTOMATEA Schewiakoff, 
1896 

Как можно предположить из назва
ния таксона, ротовое отверстие у пред
ставителей Prostomatea расположено на 
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Р и с . 1 3 3 . I n t r a m a c r o -

n u c l e a t a , C o l p o d e a : а — 

Bursaria truncatella ( в о 

врезке для с о п о с т а в л е н и я 

п о к а з а н а Paramecium); 

б — Bresslauides australis; 

в — р и с у н о к Colpoda (рес

нички вне п л о с к о с т и о п т и 

ч е с к о г о с р е з а н е п о к а з а 

н ы ) ; г — Hausmanniella 

( р и с у н о к с п р е п а р а т а пос

л е и м п р е г н а ц и и п р о т а р г о 

л о м ) (а — л ю б е з н о п р е д о 

с т а в л е н В . Ф о й с н е р о м , 

З а л ь ц б у р г ; б — и з : P iat t 

a n d H a u s m a n n : A r c h . 

Prot istenk. 143 [ 1 9 9 3 ] 297: 

в и г — по Ф о й с н е р у ) . 

Увел.: а — 9 0 х , б — 4 8 0 х . 

в — 5 5 0 х , г — 5 0 0 х . 

Р и с . 134. I n t r a m a c r o n u c l e a t a , P r o s t o m a t e a : 

Coleps hirtus ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н И. Хат-

тенлаух, Б р е м е н ) . Увел.: 1 ОООх. 

переднем полюсе клетки или вблизи 
него (рис. 134). Соматическая цилиату
ра состоит из монокинетид. Основания 
трансверзальных лент микротрубочек 
отходят от кинетосом радиально. 

Примеры: Coleps, Holophrya, Pro-
rodon. 

Класс PLAGIOPYLEA Small & Lynn, 
1985 

У представителей этого класса со
матическая цилиатура представлена 
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Рис. 1 3 5 . I n t r a m a c r o n u c l e a t a , P l a g i o p y l e a : 

р и с у н о к Plagiopyla frontata ( п о Ф е н ч е л у и 

Ф и н л е ю ) . Увел.: 9 0 0 х . 

монокинетидами, а микротрубочки, со
ставляющие постцилиарный корешок, 
веерообразно расходятся. Околоротовая 
зона может быть в виде мелкого углуб
ления или бороздки, или же глубокого 
впячивания; цитостом окружен одним 
•ли двумя рядами дикинетид (рис. 135). 

Примеры: Plagiopyla, Sonderia. 

Класс OLIGOHYMENOPHOREA 
de Puytorac et al., 1974 

Этот таксон обладает самым широ
ким географическим диапазоном и со-

. жт наиболее известные виды. На
звание таксона отражает наличие не
многих (максимум трех) оральных по
ликинетид, которые расположены на 
левой стороне ротового аппарата, где 

они обращены к «ундулирующей мем
бране» (пароральной кинете) (см. рис. 
1376). Обычно цитостом расположен на 
дне более или менее глубокой вентраль
ной выемки клеточной поверхности. 
Соматические реснички преимуще
ственно организованы в продольные 
ряды, состоящие из моно- или дикине
тид. В противоположность Nassophorea, 
трансверсальные ленты микротрубочек 
отходят от кинетосом не тангентально, 
а почти радиально. Кинетодесмальные 
фибриллы направлены вперед, тогда 
как постцилиарные фибриллы идут к 
заднему концу. 

Жизненный цикл часто содержит 
полиморфные стадии. Например, в нем 
последовательно могут появляться: тро-
фонты (питающиеся клетки), томонты 
(делящиеся стадии, формирующие ци
сты), томиты (непитающиеся клетки 
после деления) и теронты (эксцистиру-
ющиеся расселительные стадии, позд
нее превращающиеся в трофонтов). 
Класс делится на шесть подклассов. 

Подкласс Penicul ia Faure-Fremiet, 
1956 

Ротовой аппарат Peniculia представ
ляет собой небольшую, но очень элас
тичную щель, которая окружена слева 
тремя оральными поликинетидами (пе-
никулюсами), а справа пароральной 
дикинетидой

1
. Последняя иногда под

вергается редукции. Этот ротовой ком
плекс напоминает таковой некоторых 
Oligohymenophorea: в прошлом это сход-

1Йне неудачное использование преоккупированного термина «дикинетида» (см. характерис-

пжу типа Ciliophora). Эта структура — пароральная кинета, или парорале, — представляет со-

>:й два ряда тесно сближенных кинетосом (из которых один несет реснички) и по определе

нно является поликинетидой. — Прим. ред. 
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Рис. 136. I n t r a m a c r o n u -

c l e a t a , O l i g o h y m e n o 

p h o r e a : Paramecium 

caudatum. кр — к р и с 

таллы, ма — макронук

леус, pa — р о т о в о й а п 

п а р а т , с в — с о к р а т и 

тельная вакуоль. Увел.: 

4 5 0 х . 

Р и с . 1 3 7 . O l i g o h y m e n o p h o r e a : р и с у н о к 

Tetrahymena. а — с о м а т и ч е с к а я ц и л и а т у р а ; 

б — о р а л ь н а я ц и л и а т у р а из трех п о л и к и н е т 

( 1 - 3 ) и у н д у л и р у ю щ е й м е м б р а н ы ( п а р о -

ральная кинета) ( п а р ) , пв — п о р ы с о к р а т и 

т е л ь н о й в а к у о л и , цп — ц и т о п р о к т ( п о Гре-

л ю ) . Увел.: а — 1 2 0 0 х . 

ство считалось гомологией, указываю
щей на прямую эволюционную связь 
между Paramecium (рис. 136) и, напри

мер, Tetrahymena (рис. 137). Оформлен
ный циртос отсутствует; однако есть не-
матодесмальные фибриллы, поддержи
вающие околоротовую область. К это
му таксону относятся как крупные хищ
ники, так и несколько бактериофагов. 

Наиболее известный представи
тель — инфузория-туфелька Parame
cium caudatum. Она распространена по
всеместно и легко культивируется. При
меры: Frontonia, Paramecium. 

Подкласс S c u t i c o c i l i a t a Small, 1967 

В противоположность Hymenosto-
matia, соматическая цилиатура у Scuti
cociliata состоит из дикинетид, а паро-
ральная кинета составлена из трех сег
ментов; однако под световым микроско
пом видны лишь немногие морфологи
ческие отличия. В процессе стоматоге-
неза возникает временная скутика — 
крюковидная или бичевидная структу
ра, которая расположена вблизи задне
го окончания будущего основания паро
ральной мембраны как у протера, так и 
у описта. 

Примеры: Cyclidium, Orchitophna 
Philasteria, Pleuronema, Uronema. 
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Подкласс H y m e n o s t o m a t i a Dellage 
& Herouard, 1896 

Цилиатура ротового аппарата Hyme
nostomatia имеет типичную для класса 
организацию: обычно три косо располо
женные мембранеллы, организованные 
как поликинетиды, флангом прилегают 
к одно- или трехе егментной оральной 
дикинетиде (= ундулирующей мембра
не, = эндоральной мембране, = паро
ральной кинете). Мембранеллы и паро-
ральная кинета вызывают вихревое 
движение жидкости, которое приносит 
пищевые частицы в цитостомальную 
область (рис. 137). Соматическая цили
атура организована по равнореснично-
му типу. Жизненный цикл обычно 
включает полиморфные стадии, напри
мер, у Ophryoglena обнаруживаются 
трофонты, претомонты, томонты, томи-
ты и теронты. 

Hymenostomatia широко распростра
нены. Среди них есть свободноживущие 
виды, экто- и эндобионты. Экологичес
ки наиболее значимы входящие в этот 
таксон бактериофаги. Встречаются так
же эктопаразиты-гистофаги (Ichthyo-
phthirius) и хищники-гистофаги (Ophryo
glena)

1
 (рис. 138). Наиболее известны

ми представителями свободноживущих 
Г>орм являются Tetrahymena pyriformis 

-. 137) и Т. thermophila: высокая ско
рость размножения и простота культи
вирования сделали оба вида излюблен
ными объектами физиологических, био-
\лмических и молекулярно-биологиче-
ских исследований. Ichthyophthirius 
вызывает болезнь пресноводных рыб, так 
называемую манку, или белую пятнис-

Нввввв^^, 

Рис. 138. O l i g o h y m e n o p h o r e a : Ophryoglena 

atra ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н К.Ф. Б а р д е -

л е м , Т ю б и н г е н ) . Увел.: 3 2 0 х . 

тость; инфузория поражает кожный эпи
телий хозяина, где образует цисты раз
множения (рис. 139). При сильном зара
жении повреждения велики и ведут к ги
бели рыбы. Аквариумные рыбки также 
иногда страдают от этого заболевания. 

Примеры: Colpidium, Ichthyophthi
rius, Ophryoglena, Tetrahymena. 

Подкласс A p o s t o m a t i a Chatton & 
Lwoff, 1928 — А п о с т о м а т ы 

Апостоматы являются эпи- и эндо-
бионтами ракообразных, аннелид и ки
шечнополостных. Цитостом и цитофа-
ринкс редуцированы. Три поликинети
ды присутствуют только у томитов. 
Другой специфический признак, так 
называемая розетка, представляет собой 
очень сложную органеллу с неизвест
ной функцией. Соматические реснички 
располагаются спиральными рядами 
(рис. 140). 

В ходе сложного жизненного цикла 
эндобионтные стадии (трофонты, то
монты и томиты) сменяются эктобион-
тными (форонты). Возможна, но не обя
зательна смена хозяев. 

Примеры: Foettingeria, Hyalophysa, 
Spirophrya. 

Ьузории, характеризуемые как хищники-гистофаги, поедают ткани раненого или иным об-

зкзом ослабленного животного — рыбы, моллюска и т.д. — Прим. ред. 
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Рис. 139. O l i g o h y m e n o p h o r e a : с х е м а ж и з н е н н о г о ц и к л а Ichthyophthirius multifiliis: 1 — б р о 

д я ж к а ( т е р о н т ) , 2 — и н ц и с т и р о в а н и е в тканях х о з я и н а , 3 — ц и с т а т р о ф о з о и т а , 4 — выход 

во в н е ш н ю ю с р е д у , 5 — и н ц и с т и р о в а н и е в д о н н о м о с а д к е и п о с л е д у ю щ и е д е л е н и я (по 

М е л ь х о р н у ) . 

Подкласс P e r i t r i c h i a Stein, 1859 — 
П е р и т р и х и , к р у г о р е с н и ч н ы е 
и н ф у з о р и и 

В составе перитрих насчитывают 
примерно 1000 видов. Диагностический 
признак — кольцо адоральной цилиату-
ры, составляющей поликинету. Она де
лает полный левый оборот по краю око
лоротового поля (= перистома) до цито-
стома и расщепляется внутри ротовой 
воронки натри мембранеллы (рис. 141). 
Соматические реснички более или ме
нее редуцированы и встречаются толь
ко в виде особого аборального пояска 
(телотроха), который служит для локо-
моции. Содержимое сократительных 
вакуолей изливается в ротовую ворон
ку и затем удаляется от клетки биени
ем ресничек. 

Р и с . 1 4 0 . O l i g o h y m e n o p h o r e a : р и с у н о к 

Foettingeria ( и з : C o r l i s s : T r a n s . A m e r . 

M i c r o s c . Soc. 9 7 [ 1 9 7 8 ] 4 1 9 ) . Увел.: 4 8 0 x . 
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Р и с . 1 4 1 . O l i g o h y m e n o p h o r e a : к о л о н и я 

Epistylis, у о с о б е й в и д н а о р а л ь н а я цилиату

р а ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н X . Ш н а й д е р , 

Л а н д а у - Г о д р а м ш т а й н ) . Увел.: 180х. 

Отряд Sessi l ida Kahl, 1933 

Питающиеся стадии (трофонты) 
ведут прикрепленный образ жизни и 
иногда обитают на таких многоклеточ
ных, как веслоногие рачки, улитки и 
водные жуки. У многих представите
лей, например Vorticella и Carchesium 
>рис. 142), имеются сократимые сте
бельки, которые используются для бы
строго втягивания клеток при неблаго
приятной ситуации. Есть также много 
родов с ригидным стебельком (напри
мер, Epistylis); у них сокращается толь-
го тело клетки. Стебельки развиваются 
из специальной органеллы — скопулы. 

Рис. 142. O l i g o h y m e n o p h o r e a : а — Vorticella 

п о с л е д е л е н и я ; д о ч е р н я я к л е т к а ( с л е в а ) 

е щ е с в я з а н а с м а т е р и н с к о й н е б о л ь ш и м м о 

с т и к о м , н о у ж е и м е е т маленькое р е с н и ч н о е 

кольцо, или т е л о т р о х ( с т р е л к и ) , для плава

н и я , б — р и с у н о к к о л о н и и Carchesium. 

с п а — с п а з м о н е м а ( б — п о Г р е л ю ) . Увел.: 

а — 140х. 

Некоторые сидячие перитрихи жи
вут в домиках (Vaginicola, Cothurnia) 
или погружены в гелеобразный матрикс 
(Ophrydium, рис. 143). Широко распро
странены колониальные формы (рис. 
144). Аборальный ресничный поясок 
(телотрох) формируется как при небла
гоприятных условиях, так и во время 
деления или конъюгации. После отде
ления от стебелька клетка перемещает
ся при помощи телотроха и заселяет но
вый субстрат. Размножение идет путем 
модифицированного продольного деле
ния или почкованием. Наличие эффек
тивного фильтрующего аппарата и спо
собность к массовому развитию ставят 
Peritricha в ряд важнейших агентов био
логической очистки сточных вод. 

Примеры: Carchesium, Cothurnia, 
Epistylis, Ophrydium, Vaginicola, 
Vorticella. 
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Рис. 143. O l i g o h y m e n o p h o r e a : колония (а) и о д и н о ч н а я клетка (б) Ophrydium (из: H a u s m a n n 

a n d O s t w a l d : M i k r o c o s m o s 76 [ 1 9 8 7 ] 129). Увел.: a — 3 5 x , б — 160x. 

Р и с . 144 . O l i g o h y m e n o p h o r e a : a — к о л о н и я Zoothamnium arbuscula; 6 — Z. niveum, п е р и с 

т ы е к о л о н и и н а о п а д е м а н г р о в ы х д е р е в ь е в , К а р и б ы . Б е л ы й цвет о б у с л о в л е н л е ж а щ и » 

н а п о в е р х н о с т и к о л о н и й с и м б и о т и ч е с к и м и х е м о а в т о т р о ф н ы м и с у л ь ф и д о к и с л я ю щ и м и бак

т е р и я м и (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н М. М ю л л е р , Б е р г и ш Гладбах; б — л ю б е з н о пре

д о с т а в л е н Дж. Отт, Вена) . Увел.: а — 8 0 х , б — 4х. 
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Р и с . 1 4 5 . O l i g o h y m e n o 

p h o r e a : Trichodina. а — с х е 

м а о р г а н и з а ц и и к л е т к и ; 

б — а д г е з и в н ы й а п п а р а т 

( п р и к р е п и т е л ь н ы й д и с к ) ; 

в — п о п е р е ч н ы й с р е з клет

к и , н а к о т о р о м в и д н ы с о 

кратительная вакуоль ( с в ) , 

п и щ е в а р и т е л ь н а я в а к у о л ь 

( п в ) , м а к р о н у к л е у с ( м а ) , 

м и к р о н у к л е у с (ми) и р о т о 

в о й а п п а р а т ( р а ) ( а — п о 

М а к к и н о н и Х э й в с ; в — из: 

H a u s m a n n a n d H a u s m a n n : 

J . Ul t rastruct. Res. 7 4 [ 1 9 8 1 ] 

1 3 1 ) . Увел.: a — 8 0 0 x , б — 

1 ОООх, в — 2 6 0 0 x . 

Отряд M o b i l i d a Kahl, 1933 

Подвижно прикрепленные Peritricha 
объединены в отряд Mobilida. У них 
телотрох присутствует постоянно и свя
зан с внутриклеточным прикрепитель
ным диском (рис. 145). Этот диск обес
печивает временное прикрепление к 
эпителию при перемещении по хозяи
ну. Инфузории Trichodina pediculus оби
тают на таких пресноводных многокле

точных, как кишечнополостные, мшан
ки, личинки амфибий и рыбы. 

Питаются они обычно бактериями, 
но своим прикрепительным диском 
иногда повреждают эпителиальные 
клетки. Т. pediculus и другие триходи-
ны, например Т. cyprinis, иногда вызы
вают тяжелые поражения кожи хозяина, 
особенно в области жабр. Это может 
вызывать вторичное инфицирование 
грибами и бактериями, ведущее в кон-
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це концов к так называемому триходи-
ниазу — типичной болезни культивиру
емых рыб. 

Примеры: Trichodina, Urceolaria. 

Подкласс A s t o m a t i a Schewiakoff, 
1896 — А с т о м а т ы 

Астоматы — не имеющие рта эндо-
бионты (рис. 146) — безвредные ком
менсалы кишечника водных и назем
ных животных. Наиболее часто их хо
зяевами являются кольчатые черви, но 
иногда также турбеллярии, брюхоногие 
моллюски и земноводные. Принадлеж
ность к Oligohymenophorea обнаружива
ется при рассмотрении расположения 
соматических ресничек. 

Рис. 146. O l i g o h y m e n o p h o r e a : ф о р м и р о в а 

н и е ц е п о ч к и клеток п р и п о ч к о в а н и и Radio-

phrya. ма — м а к р о н у к л е у с , ми — м и к р о н у к 

леус ( п о Кудо). Увел.: 7 5 х . 

Астоматы поглощают растворенные 
органические вещества всей поверхно
стью тела. Представители некоторых 
родов обладают сложным прикрепи
тельным аппаратом. Деление клетки 
преимущественно почкованием, кото
рое иногда приводит к образованию 
цепочки из нескольких клеток. 

Примеры: Anoplophrya, Haplophrya, 
Radiophrya. 

Следующие два отряда обычно от
носят к надклассу Intramacronucleata 
(sedis mutabilis'). 

1
 См. сноску на с. 158. 

Отряд C l e v e l a n d e l l i d a de Puytorac & 
Grain, 1976 

Это эндосимбионты кишечника чле
нистоногих и некоторых позвоночных 
В состав кинетиды входят дополнитель
ные филаментозные фибриллы. Обыч
но присутствуют две шовные зоны. 

Примеры: Clevelandella, Nyctotherus. 

Отряд O d o n t o s t o m a t i d a Sawaya, 
1940 

Клиновидное тело Odontostomatida 
сплющено латерально и часто орнамен
тировано шиловидными выростами, 
одиночными или в форме венчика (рис. 
147). Соматическая цилиатура редуци
рована до нескольких полей, и даже ад 
ральная зона мембранелл имеет только 
8-10 поликинетид. Odontostomatida яв
ляются анаэробами и часто встречают
ся в донном осадке пресных водоемов. 

Примеры: Discomorphella, Epalxella. 
Mylestoma, Saprodinium. 

Подтип H A P L O S P O R A Caulery & 
Mesnil, 1889 — Г А П Л О С П О Р И Д И И 

Представители этого подтипа, кото
рый был назван по типовому роду 
Haplosporidium (рис. 148), имеют одно
клеточные орнаментированные споры с 
отверстием. Отверстие может быть зак
рыто снаружи крышечкой на шарнире 
или прикрыто с внутренней стороны 
язычком. Полностью жизненный цикл 
не прослежен ни у одного вида. Воз
можно, споры рассеиваются с фекали
ями и захватываются следующим бес
позвоночным хозяином вместе с пищей. 
В кишечнике из спор выходят мелкие 
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Рис. 147. O l i g o h y m e n o p h o 

r e a : р и с у н о к Discomorpha 

pectinata (а) и м и к р о ф о 

т о г р а ф и я Saprodinium put-

rinium (б) с к р у п н ы м и кле

т о ч н ы м и в ы р о с т а м и (а — 

п о С т р е б л е и К р а у т е р у ; 

б — л ю б е з н о п р е д о с т а в 

л е н Г . Ш р е н к о м , Т ю б и н 

г е н ) . Увел.: а — 500х, б — 

450х. 

Рис. 148. A lveolata, H a p l o s p o r a : с х е м а ж и з н е н н о г о цикла Haplosporidium. 1 — и н ф е к ц и о н 

ная с т а д и я с г а п л о с п о р о с о м а м и , 2 — д в у я д е р н а я с т а д и я , 3 — м н о г о я д е р н ы й п л а з м о д и й 

с д и п л о к а р и о н а м и , 4 — д е л е н и е п л а з м о д и я , 5 — о д н о я д е р н а я клетка, 6 — д в у я д е р н а я 

слетка, 7-12 — д и ф ф е р е н ц и р о в к а с п о р ы . R! — м е й о з (по П ю т о р а к у и д р . ) . 

амебоидные зародыши; они проникают 
в соединительную ткань или эпители
альные пласты и вырастают в много
ядерные плазмодии. Достигнув большо
го размера, такой плазмодий фрагмен-

тируется на более мелкие плазмодии с 
непостоянным числом ядер. Ядра час
то расположены парами. Цикл деления 
повторяется, что обеспечивает накопле
ние инвазионного начала. Паразит ло-
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кализуется внеклеточно в соединитель
ной ткани и эпителиальных пластах. В 
начале споруляции клеточная стенка 
формируется вокруг большого много
ядерного плазмодия, который становит
ся затем споронтом. Кариогамия, воз
можно, идет в молодых споронтах меж
ду парами ядер каждого диплокариона, 
в результате чего образуются крупные 
ядра. Эти диплоидные ядра подверга
ются затем мейозу, что подтверждается 
наличием синаптонемальных комплек
сов. Считается, что последующие ста
дии жизненного цикла гаплоидны. По
зднее споронты делятся на одноядер
ные споробласты. Согласно некоторым 
авторам, два споробласта сливаются, 

образуя зиготу, которая вскоре принима
ет форму песочных часов; диплоидное 
же состояние сохраняется до конца жиз
ненного цикла. Пока неясно, оба вари
анта предполагаемого жизненного цик
ла или только один из них соответству
ют действительности. Как бы то ни 
было, безъядерная часть клетки спороб
ласта (эписпороплазма) обрастает ядро-
содержащую часть (спороплазму), и 
они разделяются. В результате этого 
своеобразного автофагоцитоза, или са
мозаглатывания, ядеросодержащая клет
ка локализуется в вакуоли внутри безъя
дерной клетки. Эписпороплазма выде
ляет материал стенки споры и затем де
генерирует. В ходе этого процесса со-

Рис. 149. H a p l o s p o r a : а — п р о д о л ь н ы й с р е з с п о р ы Minchinia louisiana с о п е р к у л у м о м (в вер

х н е м п р а в о м углу); б — с х е м а с т р о е н и я н е з р е л о й с п о р ы Minchinia nelsoni. г — г а п л о с п о -

р о с о м а , д — д и к т и о с о м а , кр — к р ы ш е ч к а , кс — клеточная с т е н к а , л — л и п и д ы , ли — л и г а -

мент, ми — м и т о х о н д р и я , пл — п л а з м а л е м м а , эр — э н д о п л а з м а т и ч е с к и й р е т и к у л у м , я — 

я д р о , яд — я д р ы ш к о (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Ф.О. П е р к и н с о м , Глочестер Пойнт; б — 

по П е р к и н с у ) . Увел.: а и б — 11,000х. 
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здается как специфическая орнамента
ция стенки (в форме жгутов, нитей или 
лент), так и складка крышечки в райо
не будущей апертуры споры (рис. 149). 
О других деталях жизненного цикла 
нельзя ничего сказать с определеннос
тью. Предполагается, что есть промежу
точный хозяин. Культуры паразита не 
были получены. 

Гаплоспоросомы обнаруживаются в 
цитоплазме споронта и споробласта. 
Они представляют собой сферические 
ограниченные мембраной электронно-
плотные пузырьки диаметром 70-
250 нм. Внутри находится мембрана 
или мембраноподобная структура, а 
также аморфный матрикс из гликопро-
теинов. Функция гаплоспоросом неиз
вестна. За исключением нескольких 
временных производных аппарата Голь-
джи (сферулы, сферулосомы), которые 
располагаются на переднем конце спо
ры и набухают при эксцистировании, 
другие органеллы не имеют какой-либо 
специализации. Кристы митохондрий 
трубчато-везикулярного типа. Митоти-
ческое веретено внутриядерное, ядер
ная оболочка при митозе сохраняется. 

Гаплоспоридии являются тканевы
ми паразитами таких беспозвоночных, 
как полихеты, ракообразные, иглоко
жие, асцидии и особенно моллюски; 
распространены всесветно. Представи
тели Haplosporidium порой наносят зна
чительный ущерб устричным хозяй
ствам. 

Haplospora вместе с Paramyxea ра
нее помещались в несуществующий 
ныне тип Ascetospora. Выполненный 
недавно филогенетический анализ пос
ледовательности нуклеотидов гена ма
лой субъединицы рРНК придал вес ги

потезе, согласно которой тип Haplo
spora представляет собой монофилети-
ческую группу в пределах Alveolata. 
Морфологические синапоморфии — 
трубчатые кристы митохондрий, внут
ренний мембранный комплекс и слой 
микротрубочек, подстилающий плазма-
лемму. 

Примеры: Haplosporidium, Minchi
nia, Urosporidium. 

Тип C E R C O Z O A Cavalier-Smith, 
1998 

Недавно сформированный монофи-
летический таксон объединяет жгутико
вые и ризоподиальные организмы, ра
нее относившиеся к Rhizopoda sensu 
von Siebold, 1845 и страминопилам 
(Heterokonta) или к таксонам неопреде
ленного таксономического положения. 
По общей организации они представле
ны одноклеточными фаготрофами и 
свободноживущими аэробами с мито
хондриями, диктиосомами и анизоконт-
ными жгутиками. Псевдоподии, если 
есть, представлены филоподиальными 
выростами (см. рис. 181а). Тип содер
жит по меньшей мере три крупных суб
таксона: Phytomyxa, Reticulofilosa и 
Monadofilosa. 

Подтип P H Y T O M Y X A Cavalier-
Smith, 1998 (Plasmodiophorea) — 
П Л А З М О Д И О Ф О Р И Д Ы 

Плазмодиофориды ответвляются в 
основании кластера Cercozoa, и их мож
но рассматривать как сестринскую 
группу к двум другим подтипам: 
Reticulofilosa и Monadofilosa. Этот так
сон ранее относили к одной из групп 



1 8 0 Эволюция и таксономия 

гетероконтов или к так называемым 
зооспоровым грибам. Они являются 
облигатными внутриклеточными пара
зитами корней сосудистых растений, 
где формируют многоядерные плазмо
дии и сорусы. Плодовые тела содержат 
споры, которые попадают в почву пос
ле того, как растение-хозяин перегниет. 
Диплоидные плазмодии следующей ге
нерации развиваются после полового 
слияния зооспор

1
. Они гетероконтные и 

двужгутиковые, но не несут мастиго-
нем, в отличие от настоящих страмино-
пилов. При инвазии клеток хозяина раз
виваются особые органеллы: наконечник 
и трубка. Их можно интерпретировать 
как модифицированный эндоплазмати-
ческий ретикулум (рис. 150). Во время 
кариокинеза в ядрах плазмодия появля
ются характерные внутриядерные кре
сты (известны как кресты плазмодио-
форид), образованные хроматидами, со
бранными в метафазную пластинку, 
и вытянутым к полюсам ядрышком. 
В настоящее время для плазмодиофо-
рид уже не предполагается филогенети
ческого родства с какими-либо гифооб-
разующими организмами из состава так 
называемых низших грибов. 

Примеры: Plasmodiophora, Soros-
phaera, Spongospora, Tetramyxa. 

Подтип RETICULOFILOSA 
Cavalier-Smith, 1998 
(Chlorarachnida) — 
Х Л О Р А Р А Х Н И Д Ы 

В настоящее время этот небольшой 
таксон считается сестринским Mona
dofilosa. К нему относятся всего пять 
видов; все обитают в умеренных или 
теплых морях. Их значимость для фи
логении эукариот обусловлена нео
бычным строением клетки, совмещаю
щим черты криптомонад и некоторых 
ксантофитов (таких как Reticulosphae-
га). Хлорарахниды — химеры, состоя
щие из эукариотного хозяина и эндоби-
онта, потомка зеленой водоросли. В це
лом, клетка хозяина похожа на других 
филозных амеб. Они могут соединять
ся друг с другом, формируя общую 
плазмодиальную сеть — так называе
мый сетчатый плазмодий (рис. 151). 
В полном жизненном цикле имеются 
также коккоидные (инцистированные, 
покрытые стенкой) и жгутиковые ста
дии, но все три стадии присутствуют 

1
 В почве покоящаяся спора Plasmodiophora brassica прорастает в первичную зооспору с двумя 

анизоконтными жгутиками. Зооспора прикрепляется к корневому волоску растения, втягивает 

жгутики и образует адгезорий в виде изогнутой трубки с наконечником. Под давлением увели

чивающейся внутри зооспоры вакуоли наконечник пробивает клеточную стенку хозяина. Ци

топлазма паразита переливается по трубке в клетку эпидермиса, где гаплоидные одноядерные 

клетки сливаются в плазмодий. Он растет и затем делится на одноядерные клетки. Последние 

округляются, одеваются тонкой стенкой и превращаются в зооспорангии, в которых формиру

ются 4-8 гетероконтных гамет (вторичных зооспор). Гаметы выходят в почву, где попарно сли

ваются (без слияния ядер). Образовавшаяся двуядерная клетка (планозигота) заражает корень 

растения. В клетке паренхимы корня планозигота дает начало вторичному плазмодию с много

численными ядрами, которые затем попарно сливаются. После этого диплоидные ядра претер

певают мейоз, плазмодий распадается на одноядерные гаплоидные клетки, которые превраща

ются в покоящиеся споры. — Прим. пер. — Цит. по: Протесты. 1. 2000. 
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Рис. 150. C e r c o z o a , Phytomyxa: с х е м а э т а п о в п р о н и к н о в е н и я Plasmodiophora в клетку корня 

р а с т е н и я ( а - г ) . ад — а д г е з о р и й , в — вакуоль, кс — клеточная с т е н к а клетки х о з я и н а , на — 

наконечник, сц — с т е н к а ц и с т ы п л а з м о д и о ф о р ы , т р у — т р у б к а , я — я д р о (по Кескин и Фук

с у ) . 

только у Chlorarachnion reptans и Lotha-
rella amoeboformis. Бесполое размноже
ние осуществляется за счет бинарного 
деления амеб или при зооспорогенезе 
(когда из одной амебы образуется четы
ре зооспоры, или тетрада. — Прим. 
пер.). Сообщалось также об изогамии 
(между амебоидными клетками) и ани
зогамии (между мужскими амебоидны
ми и неподвижными женскими кокко-
идными клетками). На стадии зооспо
ры жгутик обвивается вокруг задней 

части плывущей клетки. Он несет тон
кие латеральные волоски и отходит от 
единственной вторично непарной кине
тосомы, как у некоторых архамеб. 

Эндобионт характеризуется наличи
ем рудиментарного ядра, называемого 
нуклеоморфом. В противоположность 
криптомонадам, у которых произошло 
объединение с красной водорослью, 
здесь была захвачена зеленая водо
росль, которая и сохранилась как полу
автономная пластидная органелла. Пла-
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Рис. 1 5 1 . C e r c o z o a , Ret iculof i losa: ф р а г м е н т 

п л а з м о д и я Chlorarachnion: с е т ь р и з о п о д и й 

с в я з ы в а е т м е ж д у с о б о й ц и т о п л а з м а т и ч е -

с к и е о с т р о в к и , с о д е р ж а щ и е я д р о (я) и э н д о 

б и о н т о в (эн) (по Х и б б е р д у ) . Увел.: 1 5 0 0 х . 

стиды окружены, по меньшей мере, ча
стично, четырьмя мембранами, а нукле-
оморф лежит в пространстве между 
второй и третьей мембранами. Парал
лельная эволюция нуклеоморфов крип-
томонад и хлорарахнид, которые у тех 
и у других имеют сильно редуцирован
ный набор собственных генов, считает
ся очень важной для понимания приоб
ретения хлоропластов и латерального 
переноса генов из генома хлоропласта 
в геном хозяина. Однако систематичес
кое положение предка симбионта до 
сих пор неясно: в качестве кандидатов 
рассматриваются празиномонады, уль-
вофитовые и требуксиевые. Несмотря 
на приобретение хлоропластов, амебы 
хлорарахнид продолжают свой фагот-
рофный образ жизни и способны загла
тывать других протистов. 

Примеры: Chlorarachnion, Lotha-
rella, Gymnochlora. 

Подтип M O N A D O F I L O S A 
Cavalier-Smith, 1998 

В этот подтип входят раковинные 
филозные амебы, или тестации (отряд 
Gromiida) прежнего класса Filosea Leidy. 
1879 (кроме голых и безраковинных 
представителей, которые сейчас поме
шены вблизи ответвления Fungi/Meta-
zoa), а также саркомонады. Это еще раз 
подтверждает, что наличие филоподий 
больше не указывает на общее филоге
нетическое происхождение. Тестации. 
обладающие филоподиями, встречают
ся в морских и пресноводных биотопах 
и являются важным компонентом на
земных экосистем, особенно часто об
наруживаются во мху. Раковинки могут 
быть органическими (Lecythium), аг
глютинированными (Pseudodifflugia) 
или силикатными (Euglypha, рис. 152). 
Наиболее примитивный (первый ответ
вившийся) род в пределах группы со
держит вид Paulinella chromatophora с 

W Щ 
1 

Рис. 152. C e r c o z o a , M o n a d o f i l o s a : р а к о в и н 

ка Euglypha ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н К. Ра-

е н б у ш , Э р л а н г е н ) . Увел.: 9 8 0 х . 
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Рис. 153. Monadofilosa: рисунки церкомо-
над: 1 и 2 — ползающие формы Cercobodo* 

draco с многочисленными псевдоподиями; 
3-5 — С. varians; 6-9 — С. norrvicensis; 10 
и 11 — С. pyriformis (по Скуя). Увел.: 1-11 — 
1 ОООх. 

п е р в и ч н ы м и э н д о с и м б и о н т а м и , кото

р ы е п о х о ж и н а ц и а н е л л ы г л а у к о ф и -

товых . 

М о н а д н ы е ф о р м ы ( S a r c o m o n a d e a ) 

п р е д с т а в л ены р о д ами Cryothecomonas, 

Thaumatomonas ( п о к р ы т ы м и кремние

выми ч е ш у й к а м и ) и Cercomonas ( голые 

формы). Последний таксон объединяет 
виды с ярко выраженной способностью 
к амебоидному движению (рис. 153). 

Примеры: Cyphoderia, Euglypha, 
Lecythium, Paulinella, Pseudodifflugia, 
Trinema (раковинные амебы); Cerco
monas, Cryothecomonas, Thaumatomonas 
(жгутиконосцы). 

Тип F O R A M I N I F E R A d'Orbigny, 
1828 (Granuloreticulosa) — 
Ф О Р А М И Н И Ф Е Р Ы 

В соответствии с последними дан
ными молекулярной филогении по гену 
актина, фораминиферы, вероятно, долж
ны быть помещены рядом с Cercozoa в 
качестве сестринской группы. Все пред
ставители этого безусловно монофиле-
тического таксона строят сеть псевдо
подий, диаметр которых постепенно 
уменьшается в направлении от центра 
к периферии до <1 мкм (рис. 154).

2 

Опорными и локомоторными элемента
ми в них служат одиночные микротру
бочки и группы рыхло расположенных 
микротрубочек. Апоморфный признак 
гранулоретикулоподий (см. рис. 22д, 23 
10) — это особый тип движения внут
ри псевдоподий: одновременный дву
направленный поток цитоплазмы, в ко
торый обычно вовлечены все клеточ
ные органеллы за исключением ядер. 
Клетки или плазмодии содержат от од
ного до многих тысяч ядер. Ядра лежат 
либо внутри толстых центрально распо
ложенных в пределах плазмодия тяжах 

;
 Название рода Cercobodo невалидно, поскольку является младшим синонимом Cercomonas. — 

Прим. пер. 

• Диаметр самых тонких псевдоподий фораминифер составляет 0,035-0,040 мкм, т.е. это одна 

микротрубочка, одетая мембраной. — Прим. ред. 
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Рис. 154. Foramin i fera: п л а з м о д и й Reticulomyxa filosa. а — р е т и к у л о п о д и и ( с к а н и р у ю щ а я 

э л е к т р о н н а я м и к р о с к о п и я ) ; б — п с е в д о п о д и а п ь н ы е с т в о л ы с я д р а м и в ц е н т р а л ь н о й зоне; 

в — п е р и ф е р и ч е с к и е п с е в д о п о д и и б е з я д е р ; г — м и к р о т р у б о ч к и (мт) и а к т и н о в ы е ф и л а -

м е н т ы (аф) на п р о д о л ь н о м с р е з е р е т и к у л о п о д и и . пл — п л а з м а л е м м а . Увел.: а — 100х, б — 

200х, в — ЗЗОх, г — 70 ОООх. 
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Рис. 155. Foraminifera: р и с у н о к Lieberkuhnia. 

pa — р а к о в и н к а (по Ф е р в о р н у ) . Увел.: 220х. 

цитоплазмы, либо в участке цитоплаз
мы, укрытом раковинкой

1
. 

В ранних схемах классификации 
Granuloreticulosa sensu de Saedeleer на
личие раковинок и особенности их 
строения использовали в таксономии. 
На этой основе выделяли три подгруп
пы: Athalamea (без раковинки), Мопо-
thalamea (с однокамерной органической 
раковинкой, рис. 155) и Foraminifera (в 
основном с многокамерными раковин
ками). Такое подразделение более не 
считается валидным, т.к. неизвестно с 
определенностью, является ли отсут
ствие раковины у многих ныне живу
щих гранулоретикулозных амеб (Biomy-
ха, Pontomyxa, Reticulomyxa) примитив
ным признаком. В случае гигантской 
пресноводной ризоподиальной амебы 

Reticulomyxa (рис. 154) было показано 
молекулярно-генетическими методами, 
что этот вид относится к группе фора-
минифер Allogromiida, объединяющей 
преимущественно однокамерные виды 
морского происхождения. Считается, 
что и однокамерные роды (Lieberkuhnia, 
Microgromia) относятся к аллогромии-
дам. Этот отряд представляет в настоя
щее время таксон с широчайшим эколо
гическим многообразием среди Forami
nifera: его представители встречаются 
не только в морских, но и в пресновод
ных и влажных наземных биотопах. 
Остальные фораминиферы — исключи
тельно морские формы. 

Фораминиферы представляют со
бой крупный таксон. Их часто обыз-
вествленные раковинки переходят в 
окаменевшее состояние и сохраняются 
в напластованиях горных пород. В на
стоящее время известно более 36 тысяч 
вымерших видов. Среди современных 
фораминифер насчитывают около 4000 
морских видов и примерно 50 пресно
водных. Большинство морских предста
вителей бентосные, немногие являются 
планктонными формами. Отдельные 
особи могут жить несколько месяцев и 
даже лет, при этом их раковина дости
гает размера до 20 см в диаметре. 

Раковинка фораминифер часто пер
форирована множественными порами 
или несет орнаментацию. Некоторые 
раковинки состоят из одной камеры, 
другие являются многокамерными. Ра
ковинка имеет одно или, реже, много 
крупных отверстий (апертур), через ко
торые выходят псевдоподии. Многока-

Первый вариант характеризует лабораторные культуры безраковинной фораминиферы Reticu

lomyxa filosa, второй — всех раковинных фораминифер. — Прим. ред. 
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Рис. 156. Foraminifera: а — с л е г к а а б р а д и -
р о в а н н а я р а к о в и н к а Sorites; б — с х е м а с т р о 
е н и я р а к о в и н к и Orbitolina; в — а р а л д и т о в ы й 
с л е п о к в н у т р е н н и х п о л о с т е й р а к о в и н к и 
Parrellina hispidula (б — л ю б е з н о п р е д о с т а в 
л е н Л. Х о т т и н г е р о м , Басл; в — из: Hott inger: 
S c h w e i z e r i s c h e P a l a o n t . A b h . 101 [1980] 115). 
Увел.: а — 20х, б — Зх, в — 140х. 

мерные раковинки формируются за счет 
построения новой камеры спереди от 
старых камер или рядом с ними. Поло
сти соседних камер сообщаются через 
отверстия — форамены (отсюда назва
ние таксона). Форамены представляют 
собой бывшие апертуры. Стенки камер 
некоторых фораминифер пронизаны 
лабиринтом каналов (рис. 156), которые 
заполнены цитоплазмой. Цитоплазма 
заполняет также и полость камер, за ис
ключением одной или двух последних. 
Псевдоподии охватывают площадь суб

страта вокруг раковины в сотни квад
ратных сантиметров. Они служат для 
питания, локомоции, собирания частиц 
для построения раковинки и транспор
та мелких расселительных стадий. 

Ископаемые фораминиферы служат 
надежными индикаторами в таких стра
тиграфических исследованиях, как раз
ведка нефти. Это объясняет, почему 
столь хорошо изучены детали строения 
раковинки, используемые в таксономии. 
По микроструктуре и составу стенки 
различают следующие основные конст
рукции раковинок: 

• органическая раковинка (иногда с 
одиночными включениями инородного 
материала); 

• агглютинированная раковинка, 
построенная из различных сцементиро
ванных между собой инородных частиц 
(например, минеральных зерен песча
ной или пылевой размерности, фраг
ментов разных скелетных образований, 
игл губок и т.д.), заключенных в орга
нический матрикс. Цемент может со
держать также железо или кремний; 

• известковые раковинки, состоя
щие их карбоната кальция, который от
кладывается на органическую основу. 

В классических системах эти харак
теристики строения раковинки часто 
используются для подразделения всех 
вымерших и современных Foraminifera 
на пять субтаксонов (два с необызвеств-
ленными и три с известковыми рако
винками), которые названы по имени 
типичных родов: 

• Allogromiida (раковинка однока
мерная органическая, форма преимуще
ственно трубчатая или округлая, иног
да раковинка вторично утрачена). Изве
стны с кембрия до современности. 
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Рис. 157. F o r a m i n i f e r a : м о р ф о л о г и ч е с к и е р я д ы , и л л ю с т р и р у ю щ и е г е о м е т р и ю р а к о в и н ы 

некоторых ф о р а м и н и ф е р (по П о к о р н ы й ) . 

• Textulariida (агглютинированные 
раковинки). К этой группе принадлежат 
фораминиферы размером до несколь
ких сантиметров. Предварительно сюда 
также отнесены Xenophyophorea (слабо 
изученный таксон крупных глубоковод
ных организмов). Известны с кембрия 
до современности. 

• Fusulinida (преимущественно с 
веретеновидной раковинкой из микро
гранулярного кальцита). Вымершая 
группа; с каменноугольного до пермско
го периода. 

• Miliolida (с неперфорированной 
раковинкой из блестящего фарфоровид-

ного кальцита). Известны с каменно
угольного периода, но в основном с 
юрского периода до современности. 

• Rotaliida (бентосные формы обла
дают многокамерной спирально закру
ченной раковинкой, а планктонные — 
раковинкой с пузыревидными камера
ми, расположенными по расходящейся 
спирали; те и другие из гиалинового 
[прозрачного] кальцита [или арагони
та. — Прим. ред.]). Известны с перм
ского периода до современности. 

Представления о филогении фора
минифер, базирующиеся на палеонтоло
гической летописи и на сиквенсах рДНК 
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малой субъединицы рибосом, в целом 
совпадают. Согласно сопоставлению 
сиквенсов, два из четырех ныне суще
ствующих таксонов фораминифер (Тех-
tularia и Allogromiida) оказались парафи-
летическими, а два другие (Rotaliida и 
Miliolida), судя по всему, являются мо-
нофилетическими. С одной стороны, 
подтвердились более ранние воззрения, 
согласно которым состав стенки ракови
ны эволюционирует от органической 
через агглютинированную к гиалиновой 
известковой. С другой стороны, появи
лись дополнительные свидетельства 
того, что геометрические планы строе
ния раковинки возникали в разных фи
логенетических линиях конвергентно. 
Нелишне заметить, что отдельные ли
нии эволюции вели не только от простой 
раковинки к сложной, но и в противо
положном направлении вплоть до пол
ной утраты раковинки (рис. 157). 

При классификации таксонов фора
минифер низкого ранга используется 
полный арсенал признаков: строение 
раковинки (в том числе взаимное рас
положение камер, микроструктура стен
ки, организация септ [внутренних сте

нок], количество и расположение апер
тур, форма камер и разнообразие их 
скульптуры), место обитания, а также 
цитоплазматические и генетические 
признаки. 

Несколько планов строения рако
винки одинаковы у агглютинирующих 
и известковых фораминифер (рис. 157, 
158): однокамерная, трубчатая (одна вы
тянутая в длинную трубку камера), дре
вовидная (ветвящаяся трубка), унисери
альная (камеры выстроены в линию), 
бисериальная и трисериальная (камеры 
выстроены в 2 или 3 линии), планоспи-
ральная (камеры надстраиваются по 
спирали в одной плоскости, обе сторо
ны идентичны; центр навивания назы
вается пупок), планоспиральная инво-
лютная (видны камеры только после
днего витка), планоспиральная эволют-
ная (все камеры видны), трохоспираль-
ная (трехмерное спиральное расположе
ние камер с инволютной пупочной 
стороной и эволютной спиральной сто
роной), милиолиновые (камеры продол
говатые длиной во всю раковину; каж
дая последующая камера расположена 
под углом 144° или более к предыду-

Жамера 
,Шов 

-Шов Устье 

Унисериальная Бисериальная Трисериальная 

Устье хШов 

Планоспиральная Трохоспиральная 
спиральная сторона пупочная сторона 

Рис. 158. Foramin i fera: с х е м ы 
р а к о в и н о к р а з л и ч н о г о плана 
с т р о е н и я (по Б о р д м а н у и д р . ) . 
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щей), нерегулярные (без определенно
го порядка в расположении камер). 

Эндосимбиотические зоохлореллы 
и зооксантеллы часто встречаются в 
псевдоподиях и во внутрираковинной 
цитоплазме крупных бентосных фора
минифер с тропических мелководий 
(рис. 159) и планктонных фораминифер 
из центральноокеанических акваторий 
(рис. 160). При бесполом размножении 
каждый потомок наследует несколько 
симбионтов от родительской клетки. 
Напротив, при половом размножении 
зигота должна захватить новые клетки 
водоросли из воды. То есть, зооксантел
лы сохраняют независимость по отно
шению к хозяину и, соответственно, не 
имеют статуса органеллы. Количество 
эндобионтов в клетке хозяина может 
достигать 3000 и более. Каждое семей
ство симбионтсодержащих форамини
фер специфично по отношению к так
сону симбионта. В качестве симбионтов 
зыступают красные водоросли, зеленые 
водоросли, динофлагеллаты и диатомо-
зые. Симбионтсодержащие планктон
ные фораминиферы (рис. 160) служат 
хозяевами для хризомонад и динофла-
геллат; среди последних — Gymnodi-
nium beii и несколько видов Symbiodi-
nium. Во всех этих случаях раковинка 
прозрачна и фораминиферы живут в 
поверхностных, хорошо освещенных 
водах. Современные симбионтсодержа
щие фораминиферы, подобно своим 
вымершим предкам, вносят существен
ный вклад в осадконакопление на мор
ском дне и на пляжах. Согласно недав
ним исследованиям, в олиготрофных 
мелководных районах бентосные фора
миниферы ежегодно продуцируют до 
;
 кг СаС03 на квадратный метр дна. Ог-

Р и с . 159. F o r a m i n i f e r a : Heterostegina dep-

ressa с п л а н о с п и р а л ь н о й р а к о в и н к о й ( л ю 

б е з н о п р е д о с т а в л е н Р. Р ё т т г е р о м , К и л ь ) . 

Увел.: 5х. 

Рис. 160. Foramini fera: р а к о в и н к а планктон

н о й ф о р а м и н и ф е р ы Globigerina bulloides 

( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н С . Х е м л е б е н о м . 

Т ю б и н г е н ) . Увел.: 170х. 

ромные площади океанического дна 
покрыты осадками, состоящими пре
имущественно из раковинок форамини
фер (глобигериновый ил). Помимо 
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Рис. 1 6 1 . Foramini fera: Astrorhiza limicola из 

о с а д к о в С е в е р н о г о м о р я ( л ю б е з н о п р е д о 

с т а в л е н Т. С е д х а г е н о м , О р х у с ) . Увел.: 5х. 

столь эффектных примеров фотосим
биоза, описаны случаи, когда бентос-
ные фораминиферы, обитающие ниже 
фотической зоны в воде с умеренной 
температурой 4-14 °С, сохраняли в ци
топлазме клептопластиды — хлоропла-
сты переваренных динофлагеллат1. 

Не содержащие фотосимбионтов 
фораминиферы питаются детритом, 
протистами и мелкими многоклеточны
ми и при этом проявляют большую тро
фическую пластичность. Исходя из по
всеместной встречаемости и высокой 
численности фораминифер, можно ут
верждать, что они играют важную роль 
в пищевых цепях соответствующих со
обществ, особенно коралловых рифов, 
маршей, абиссальных осадков и антарк
тического прибрежья (рис. 161). 

В жизненном цикле наиболее изу
ченных видов присутствуют половое и 
бесполое поколения. Хотя не во всех 
случаях это доказано, считается, что 
гетерофазная смена поколений (рис. 
162) — общий признак всех форамини
фер. Стадии гамонта и агамонта быва
ют гетероморфными или изоморфными. 
Гаметы обычно двужгутиковые, но 

Р и с . 1 6 2 . F o r a m i n i f e r a : с х е м а ж и з н е н н о г о 

ц и к л а ф о р а м и н и ф е р на п р и м е р е Rotaliella 

heterokaryotica. 1 — в з р о с л ы й гамонт, 2 — 

п о с л е д н и й м и т о з г а м о г о н и и , 3 — а в т о г а м 

ная копуляция б е з ж г у т и к о в ы х г а м е т в рако

винке г а м о н т а , 4 — з и г о т ы , 5 — д в у я д е р н ы е 

а г а м о н т ы , 6 — а г а м о н т ы с о д н и м с о м а т и 

ч е с к и м и т р е м я г е н е р а т и в н ы м и я д р а м и , 

7 — в з р о с л ы й а г а м о н т , 8 — п е р в о е м е й о т и -

ч е с к о е д е л е н и е , 9 — к о н е ц в т о р о г о м е й о -

т и ч е с к о г о д е л е н и я , 10 — агаметы ( м о л о д ы е 

г а м о н т ы ) ( п о Г р е л ю ) . 

встречаются и амебоидные. Ядерный 

дуализм имеет место на некоторых ста

диях жизненного цикла. 

Примеры: Allogromia, Globigerina, 
Hastigerina, Heterostegina, Lieberkuhnia, 
Orbitolina, Reticulomyxa, Rotaliella. 
Schwagerina, Textularia, Triloculina. 

Тип BILIPHYTA Cavalier-Smith, 

1981 

Таксон содержит две фототрофные 
группы Rhodophyta и Glaucocystophyta. 

1
 Это устоявшееся заблуждение. Все надежно идентифицированные клептопластиды форами

нифер — это хлоропласта диатомовых. — Прим. ред. 
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которые считаются монофилетически-
ми. Их филогенетическая близость обо
сновывается устройством пластид, ко
торые содержат фикобилисомы, а из 
хлорофиллов обладают только хлоро
филлом а. 

Подтип R H O D O P H Y T A Wettstein, 
1901 — К Р А С Н Ы Е В О Д О Р О С Л И 

Красные водоросли — большая мо-
нофилетическая группа, включающая 
около 6000 видов. Они встречаются преи
мущественно в морских биотопах, где 
приурочены к прибрежью. Очень немно
гие обитают в пресных водах и на суше. 
Почти все — фототрофы, но некоторые 
виды частично или полностью утратили 
пигментацию и живут в качестве экто- и 
эндопаразитов в других красных водо
рослях, проявляя при этом высокую сте
пень специфичности к хозяину. 

Клетка красной водоросли содер
жит обычный набор органелл. Цитоло
гические признаки, специфичные для 
таксона, — комплексы митохондрий с 
диктиосомами и так называемые поро-
вые пробки. Последние состоят из бел
кового материала, который откладыва
ется вокруг пор

1
 в клеточной стенке 

между соседними клетками. Отсутствие 
центриолей и жгутикового аппарата — 
основной признак таксона — вероятно, 
следствие того, что клетки полностью 
окружены клеточной стенкой. При ка
риокинезе аппарат веретена развивает
ся из ЦОМТов (до сих пор наблюдали 
только полузакрытый митоз). Репродук
тивные стадии, лишенные клеточной 
стенки, передвигаются как амебы. 

Р и с . 1 6 3 . B i l i p h y t a , R h o d o p h y t a : р и с у н о к 
клеток Porphyridium omentum, п о г р у ж е н н ы х 
в ж е л а т и н о в у ю о б о л о ч к у ( п о ван д е н Хуку и 
д р . ) . Увел.: 5 5 0 х . 

Другие типичные признаки красных 
водорослей: (1) запасной продукт — 
багрянковый крахмал, лежит в цито
плазме; (2) имеются фикобилисомы; в 
их состав входят фикоэритрин, фикоци-
анин и аллофикоциан, которые фунци-
онируют как дополнительные фотопиг
менты; (3) тилакоиды одиночные; (4) 
оболочка хлоропласта состоит из двух 
мембран; (5) из хлорофиллов присут
ствует только хлорофилл а. 

За исключением нескольких видов 
с коккоидной организацией (рис. 163), 
красные водоросли — многоклеточные 
организмы и поэтому не рассматрива
ются в этой книге в полном объеме. 

Благодаря их обилию в разных гео
графических зонах, определенные крас
ные водоросли имеют большое эколо
гическое и коммерческое значение. Их 
потомки стали пластидами широкого 
спектра вымерших и современных так
сонов эукариот (в частности, криптомо-
над, примнезиомонад, хризомонад и 
некоторых динофлагеллат), и в этом 

1
 Материал пробки откладывается внутри поры, а не снаружи. — Прим. пер. 
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смысле Rhodophyta вносят огромный 
вклад в биоразнообразие простейших и 
водорослей. Апикопласт, имеющийся у 
Apicomplexa и, возможно, у некоторых 
иных Alveolata, представляет собой ос
таток пластиды, ведущей происхожде
ние от красной водоросли. 

Пример: Porphyridium (свободножи-
вущий). 

Подтип G L A U C O C Y S T O P H Y T A 
Kies & Kremer, 1986 — 
Г Л А У К О Ф И Т Ы 

Глаукофиты — это организмы со 
жгутиковыми, коккоидными или паль-
меллоидными стадиями в жизненном 
цикле. Они характеризуются нескольки
ми анцестральными признаками. Ана
лиз сиквенсов рДНК малой субъедини
цы рибосом показывает, что они пред
ставляют собой монофилетическую 
группу, сестринскую криптомонадам. 
В противоположность криптомонадам с 
их вторичными пластидами, глаукофи
ты (как хозяева) содержат первичные 
пластиды, окруженные только двумя 
мембранами. Остаточная клеточная 
стенка из пептидогликанов, располо
женная между внешней и внутренней 
мембранами пластиды, указывает на то, 
что акт захвата цианобактерии произо
шел относительно недавно. Предпола
гаемый анцестральный статус этих 
органеллоподобных компартментов по
служил основанием для введения спе
циального термина — цианелла. 
Термин означает, что это эндобионтная 
цианобактерия с редуцированной кле
точной стенкой, функционирующая как 
пластида и, вероятно, находящаяся в 
процессе эволюционной трансформа

ции в настоящую пластиду. Основные 
пигменты представлены только хлоро
филлом а; дополнительные пигмен
ты — фикоцианин, зеаксантин и Р-каро-
тин. Запасной продукт — крахмал — 
образуется и хранится в цитоплазме. 
Примечательно, что цианеллы эволюци
онировали по меньшей мере от двух 
разных цианобактериальных предков. 
Плоские пузырьки под клеточной мем
браной, подостланные микротрубочка
ми и иногда содержащие пластинки или 
фибриллы, напоминают кортикальные 
альвеолы Alveolata, но не гомологичны 
им. У подвижных клеток имеется два 
анизоконтных жгутика; оба несут два 
ряда тонких волосков. Корешковая си
стема жгутиков крестовидная, анало
гична таковой Viridiplantae (= Chloro-
bionta, зеленые растения). 

Всего известно 13 видов (4 рода) из 
пресных водоемов. У наиболее деталь
но изученного вида Cyanophora рага-
doxa голые подвижные клетки сплюще
ны дорсовентрально и несут один ко
роткий передний и более длинный ре
куррентный жгутики, выходящие из 
апикальной бороздки. Glaucocystis с 
наиболее известным видом G. nosto-
chinearum (рис. 164) сохраняет два ру
диментарных жгутика, которые остают
ся под целлюлозной клеточной стенкой, 
в противоположность, например, жгу
тику Trachelomonas (Euglenida). Такое 
сочетание клеточной стенки с утрачива
ющими функциональность жгутиками 
иллюстрирует интересный в филогене
тическом смысле переход от монадной 
организации к коккоидной (с клеточной 
стенкой). Возможно, сами глаукофиты 
(а более вероятно, предшественники их 
цианелл) стали эндосимбионтами в 
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Рис. 164. Bi l iphyta, G l a u c o c y s t o p h y t a : Glaucocystis nostochinearum. На с х е м е п р е д с т а в л е 
н ы у л ь т р а с т р у к т у р н ы е о с о б е н н о с т и клетки; х о р о ш о з а м е т н ы ц и а н е л л ы ( ц и ) , о б р а з у ю щ и е 
с к о п л е н и я в виде звездочек, в — вакуоль, д — д и к т и о с о м а , ж — ж г у т и к и , к — г р а н у л а крах
мала, кс — клеточная с т е н к а , л — л и п и д н а я капля, ла — лакуны (= а л ь в е о л о п о д о б н ы е ц и 
с т е р н ы ) , ми — м и т о х о н д р и я , э — э к в а т о р , эр — э н д о п л а з м а т и ч е с к и й р е т и к у л у м , я — я д р о 
(по Ш н е п ф у ) . Увел.: 5 ОООх. 

других таксонах. Примерами таких 
симбиотических ассоциаций могут слу
жить филоподиальная раковинная аме
ба PaulineUa chromatophora, динофла-
геллаты родов Gymnodinium и Massar-
tia, а также некоторые криптомонады и 
хризомонады. 

Примеры: Cyanophora, Cyanoptyche, 
Gloeochaete, Glaucocystis. 

Тип VIRIDIPLANTAE Cavalier-Smith, 
1981 (Chlorobionta) — З Е Л Е Н Ы Е 
РАСТЕНИЯ 

Зеленые растения представляют 
монофилетическую ветвь, объединяю
щую не только все зеленые водоросли, 

но также и наземные, или высшие, ра
стения (Embryophyta), в состав которых 
входят печеночники, антоцеротовые 
мхи, листостебельные мхи и сосудис
тые растения. Известно примерно 8000 
видов зеленых водорослей и более 
250 ООО видов наземных растений. 

В традиционных системах зеленые 
водоросли классифицируются по уров
ням клеточной и многоклеточной орга
низации: одноклеточные жгутиконосцы 
(монадная организация), колониальные 
жгутиконосцы, пальмеллоидные коло
нии в слизистом матриксе, коккоидные 
одиночные клетки, сарциноидная орга
низация, многоклеточная нитчатая, пла
стинчатая и сифональная, или сифоно-
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вая (многоядерная) организация. Ранее 
форма таллома служила основой клас
сификации зеленых водорослей. Одна
ко появление методов электронной мик
роскопии и техники секвенирования 
ДНК привело к возникновению иных 
взглядов на их эволюционную историю. 
Мы по-прежнему считаем, что наиболее 
древней является монадная организа
ция; что же касается безжгутиковых 
форм, то, скорее всего, они возникали 
независимо в разных эволюционных 
ветвях. 

Недавно выполненный синтез име
ющихся данных позволяет реконструи
ровать предка современных зеленых 
водорослей и наземных растений: била
терально-симметричная клетка с двумя 
субапикально выходящими жгутиками, 
один или два хлоропласта со стенкой из 
двух мембран; тело клетки и жгутики 
покрыты органическими чешуйками. 
Некоторые из этих плезиоморфных 
признаков сохранились в консерватив
ных группах празинофитовых водорос
лей с монадной организацией и у Meso-
stigma (а также у зооспор коккоидных 
и нитчатых водорослей); у других по
томков эти признаки были замещены 
или модифицированы. Соответствую
щие эволюционные новоприобретения 
включают: 

• утрату чешуек и формирование 
голых клеток, 

• замену чешуек либо органичес
кой текой, либо клеточной стенкой с 
квазикристаллической упаковкой цел
люлозных фибрилл, 

• смещение основания жгутиков с 
субапикальной на апикальную часть 
клетки, 

• удвоение и увеличение числа 
жгутиков или полную их утрату, 

• формирование характерной для 
зеленых водорослей корешковой систе
мы. 

К общим признакам зеленых водо
рослей относятся: (1) более или менее 
изоконтные жгутики без типичных ма-
стигонем (но иногда с тонкими волос
ками), (2) звездчатая структура в пере
ходной зоне жгутика (см. рис. 249) и 
(3) специфичные хлоропласты (стенка 
из двух мембран, хлорофиллы а и Ь. 
стопки тилакоидов [похожие на граны 
высших растений], крахмал в качестве 
запасного полисахарида и другие менее 
существенные признаки). Клеточная 
стенка состоит преимущественно из 
целлюлозных фибрилл, погруженных в 
полисахаридный матрикс (пектин). 
Пресноводные виды без типичной кле
точной стенки и безжгутиковые апла-
носпоры (автоспоры) имеют сократи-

Рис. 165. Vir idiplantae: гла

зок, и л и с т и г м а , в х л о р о 

п л а с т е Chlorogonium на 

у л ь т р а т о н к о м с р е з е , ти — 

т и л а к о и д ы ( л ю б е з н о пре

д о с т а в л е н Д . Ф и ш е р -

Д е ф о , В и с б а д е н ) . Увел.: 

35 ОООх. 
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Рис. 166. V ir id ip lantae: с х е м ы к р е с т о в и д н о г о р а с п о л о ж е н и я ж г у т и к о в ы х к о р е ш к о в у р а з 
личных х л о р о б и о н т о в ( е с л и с м о т р е т ь на клетку с н а р у ж и . — Прим. пер.). В ц е н т р е : п е р е 
ходное п р и м и т и в н о е 1 с о с т о я н и е с д в у м я к и н е т о с о м а м и ( в е р х н и й ряд) и л и ч е т ы р е о р т о -
-онально о р и е н т и р о в а н н ы е к и н е т о с о м ы (кс) ( н и ж н и й р я д ) с о т х о д я щ и м и о т них м и к р о -
-рубочками (мт). Слева: о р и е н т а ц и я к и н е т о с о м п р о т и в ч а с о в о й с т р е л к и ( л е в о в р а щ а ю щ а я ) , 
т р а в а : о р и е н т а ц и я к и н е т о с о м п о ч а с о в о й с т р е л к е ( п р а в о в р а щ а ю щ а я ) (по М а т т о к с у ) . 

тельные вакуоли. Стигма, если присут
ствует, находится внутри хлоропласта 
(рис. 165). Половое размножение ти
пично, но часто подавлено. 

В современной систематике исполь
зуются следующие морфологические 
признаки: (1) локализация основания 

жгутиков (субапикальная или апикаль
ная), (2) количество жгутиков, (3) архи
тектура жгутиковых корешков, (4) кле
точные покровы, (5) особенности цито
кинеза. В современных системах выде
ляют две основные линии в пределах 
Viridiplantae: Chlorophyta и Streptophyta, 

Примитивная корешковая система состоит из двух кинетосом, одна из которых несет два ко

решка (как у гамет харовых). В результате ее удвоения формируется крестовидная корешковая 

система с 4 кинетосомами и 4 корешками (празинофитовые). Следующий этап эволюции — ут

рата кинетосом без корешков и переход, таким образом, к более продвинутой системе из 2 ки

нетосом и 4 корешков (хлорофитовые). — Прим. пер. 
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в основании обеих групп стоят од
ноклеточные двужгутиковые фор
мы. Стрептофиты включают таксо
ны, которые сохранили примитив
ное субапикальное положение жгу
тиков (если они есть); Chlorophyta 
представлены формами с более 
продвинутым апикальным положе
нием жгутиков и с удвоенной ко
решковой системой (рис. 166)

1
. 

В таблице 14 представлены все ос
новные таксоны одноклеточных 
представителей. 

Подтип C H L O R O P H Y T A 
Pascher, 1914 

Т а б л и ц а 1 4 . П р е д п о л а г а е м ы е с в я з и м е ж д у 

о с н о в н ы м и г р у п п а м и V i r i d i p l a n t a e . 

З в е з д о ч к а м и о б о з н а ч е н ы т а к с о н ы , 

о б с у ж д а е м ы е в т е к с т е ( п о р а з н ы м а в т о р а м ) 

По типу расположения жгути
ков и строению их корешковой си
стемы Chlorophyta объединяют 
таксоны как с примитивными при
знаками (празиномонады), так и с 
эволюционно продвинутыми (Ulvophy-
ceae, Trebouxiophyceae, Chlorophyceae). 
Апоморфные признаки — смещение 
жгутиков из субапикального положения 
в апикальное и развитие новой кореш
ковой системы (рис. 166). 

П Р А З И Н О М О Н А Д Ы 

Как следует из таблицы 14, прази-
чаманаща^, чпнх чцахзтийрны!, t&pusyATi 
парафилетическую группировку жгути
коносцев. Прежний таксон Prasinomo-
nadea отличался только плезиоморфны-

C h l o r o p h y t a 

п р а з и н о м о н а д ы ( P y r a m i m o n a d a l e s ) * 

г - п р а з и н о м о н а д ы (Mamie l la les)* 

п р а з и н о м о н а д ы ( P s e u d o c o u r f e l d i a l e s ) * 

— п р а з и н о м о н а д ы ( C h l o r o d e n d r a l e s ) * 

- U l v o p h y c e a e * 

— C h l o r o p h y c e a e * 

T r e b o u x i o p h y c e a e * 

S t r e p t o p h y t a 

г - M e s o s t i g m a t o p h y c e a e * 

|— C h l o r o k y b o p h y c e a e * 

K l e b s o r m i d i o p h y c e a e * 

— Z y g n e m a t o p h y c e a e * 

C h a r o p h y c e a e 

— C o l e o c h a e t o p h y c e a e 

" E m b r y o p h y t a 

ми признаками, главным образом нали
чием квадратных чешуек (размером 40-
50 нм), покрывающих поверхность тела 
клетки, и жгутиков у большинства ви
дов. Поскольку похожие чешуйки 
встречаются также у зооспор и гамет 
стрептофитов, такие покровы должны 
считаться плезиоморфными и анцест-
ральными признаками всех так называ
емых зеленых водорослей. 

жгутики празиномонад выходят из апи
кального углубления на поверхности 
клетки, а их количество варьирует от 

1
 У жгутиковых клеток всех зеленых растений корешковая система образована крестовидно рас

положенными корешками из микротрубочек. Существенные отличия касаются лишь взаимного 

расположения кинетосом. Поэтому при описании того или иного таксона мы решили более не 

упоминать «крестовидность» расположения корешков, а указать только ориентацию кинетосом: 

левовращающая, если они смещены против часовой стрелки (при взгляде извне клетки), или 

правовращающая, если смещены по часовой стрелке. — Прим. пер. 
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Рис. 167. V i r id ip lantae, C h l o r o p h y t a , п р а з и 

н о м о н а д ы : р и с у н о к Tetraselmis bichlora. я — 

я д р о , п и — п и р е н о и д ( п о Э т т л у ) . У в е л . : 

1600х. 

1 до 16, но в большинстве случаев со
ставляет 4 (рис. 167). Жгутики покры
ты упомянутыми ранее мелкими и тон
ко скульптурированными чешуйками 
или органическими волосками, которые 
отличны от мастигонем (рис. 168). Бо

лее того, поверхность клетки также не
сет один или более слоев субмикроско
пических чешуек, которые синтезиру
ются или развиваются в цистернах дик-
тиосом. В некоторых случаях, как у 
Tetraselmis, секретируемые чешуйки 
слагают компактный покров (теку). Не
которые виды наиболее примитивных 
Pyramimonadales имеют экструсомы, 
сравнимые с эжектосомами криптомо-
над, таких как Katablepharis (см. рис. 
62). Празиномонады обитают преиму
щественно в морских биотопах; лишь 
несколько видов встречаются в пресных 
водах. Один вид {Tetraselmis convolutae 
= Platymonas convolutae) является тка
невым симбионтом морской турбелля-
рии Convoluta roscoffensis, которая при
обретает его на раннем этапе онтогене
за, а позднее становится полностью 
физиологически зависимой от своего 
фотосимбионта. 

Примеры: Pyramimonas, СутЪо-
monas (Pyramimonadales), Mamiella, 
(Mamiellales), Nephroselmis, Pseudo-

Рис. 168. C h l o r o p h y t a , п р а з и н о м о н а д ы : ч е ш у й к и на жгутиках ( a - s ) и на п о в е р х н о с т и клет

ки ( г ) , а — Mantoniella squamata; б — Mamiella gilva; в, г — Pyramimonas tetrarhynchus (лю

безно п р е д о с т а в л е н ы О. М ё с т р у п о м , К о п е н г а г е н ) . Увел.: а — 47 ОООх, б и е — 68 ОООх, г — 

53 ОООх. 
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scourfeldia (Pseudoscourfeldiales), Tetra
selmis (Chlorodendrales), Prasinomonas. 

Класс ULVOPHYCEAE Mattox & 
Stewart, 1984 — У Л Ь В О В Ы Е 

В состав класса входит несколько 
хорошо известных подгрупп многокле

точных водорослей, преимущественно 
нитчатых, иногда ветвящихся (Ascosi-
phonia, Cladophora, Derbesia, Ulothrix) 
и даже с тканеподобной организацией 
таллома (Ulva, Caulerpa, Halimeda). 
Имеются также и одноклеточные мно
гоядерные представители (Dasycla-
diales). Гаметы имеют два жгутика, а 
мейоспоры — четыре. Группа характе
ризуется левовращающей ориентацией 
кинетосом (см. рис. 166). 

Отряд Dasycladales в основном 
включает роды с сифональным (много
ядерным) талломом, состоящим из од
ной гигантской клетки с длинной (до 
нескольких сантиметров) центральной 
осью и апикальной мутовкой (рис. 169). 
Клеточная стенка состоит из маннана и 
целлюлозы и часто инктрустирована 
белыми слоями карбоната кальция. 
Наиболее известный вид — Acetabu-
laria acetabulum — используется как 
модельный объект в экспериментах по 
изучению феномена движения цитоп
лазмы. Этот организм встречается на 
скалах и ракуше вдоль побережий Сре
диземного моря. В состав отряда входят 
исключительно морские обитатели. 

Примеры: Acetabularia, Dasycladus. 

Класс TREBOUXIOPHYCEAE Friedl, 
1995 — ТРЕБУКСИОФИЦИЕВЫЕ 

Жгутиковые стадии (зооспоры, га
меты) представителей этого таксона 
имеют такую же левовращающую ори
ентацию кинетосом, как ульвовые, но 
их митоз и цитокинез отличны. Да и 

Рис. 169. C h l o r o p h y t a , U l v o p h y c e a e : Aceta
bularia: а — зонтик, б — с х е м а ж и з н е н н о г о 
цикла (по Л ю т г е ) . Увел.: а — 8х. 
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обитают они обычно в пресных водах. 
Все Trebouxiophyceae — это коккоид-
ные одноклеточные, не имеющие жгу
тиковых стадий в жизненном цикле 
(рис. 170). Они формируют сарциноид-
ные пакеты, ветвящиеся нитчатки и 
многоклеточные талломы. В экологи
ческом и эволюционном смысле четы
ре вида коккоидного рода Chlorella (и 
несколько других видов зеленых водо
рослей неопределенного систематичес
кого положения, условно относимых к 
роду Chlorella) играют очень важную 
роль. Повсеместно они обильны в прес
ных водоемах, а также формируют во
дорослевую пленку на увлажненной 
коре деревьев, стенах домов и т.п. Они 
же выступают эндобионтами ряда мно
гоклеточных и простейших (например, 
пресноводных губок и книдарий, инфу
зорий, голых и раковинных амеб, сол
нечников и фораминифер). Близкий род 
Trebouxia — преобладающая водоросль 
в составе многих лишайников. Проте
сты, живущие в симбиозе с одноклеточ
ными зелеными водорослями, с боль
шой вероятностью обнаружатся в эко
системе, дефицитной по биогенным 
элементам (например, в сообществе 
сфагнового мха), и в этом случае сим-

Рис. 170. C h l o r o p h y t a : р и с у н к и а э р о ф и л ь -
ных з е л е н ы х в о д о р о с л е й , о б и т а ю щ и х н а 
коре д е р е в ь е в : 1 — Trochiscia, 2 — Chlorella, 
3 — Palmellococcus, 4 — Chlamydomonas 
( ж г у т и к о в а я и п о к о я щ а я с я с т а д и и ) , 5 — 
Radiosphaera, 6 — Chlorococcum, 7 — Neo-
chloris, 8 — Trebouxia, 9 — Spongiochloris, 
10 — Myrmecia, 11 — Dictyochloropsis, 12 — 
Macrochloris, 13 — Bracteacoccus, 14 — 
Scotiellopsis, 15 — Pseudococcomyxa, 16 — 
Coccomyxa, 17 — Choriocystis (из: K r e m e r : 
M i k r o k o s m o s 87 [1998] 25). У в е л . : 1-11 и 
1 5 - 1 7 — 1 ОООх, 12 —350x , 1 3и 14 —550x . 

биоз будет обусловлен трофической вза
имозависимостью; либо таких симби-
онтсодержащих протистов можно 
встретить в дизаэробном биотопе (на
пример, в воде покрытого льдом пруда, 
где почти весь кислород израсходован 
гниющей растительностью). Симбиоз 
может быть облигатным (как у Parame
cium bursaria) или факультативным. 

Недавно полученные данные по 
нуклеотидным последовательностям 
генов тубулина, актина и рРНК показа
ли, что описанный еще в 1912 году Heli-
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Рис. 171 . T r e b o u x i o p h y c e a e : Helicospohdium sp. : а — з р е л ы е ц и с т ы ; б — п р о д о л ь н ы й с р е з 
з р е л о й ц и с т ы , которая с о с т о и т и з т р е х с п о р о п л а з м ( с п ) , н а в и в а ю щ е й с я в о к р у г них ните
в и д н о й клетки (нк) и о д е в а ю щ е й в с ю к о н с т р у к ц и ю м н о г о с л о й н о й о б о л о ч к и ; в — ц и с т а ге-
л и к о с п о р и д и у м а после в ы с т р е л и в а н и я н и т е в и д н о й клетки: в и д н ы развернутая с п и р а л ь н и 
т е в и д н о й клетки и к о м п л е к с с п о р о п л а з м ; г — и з о л и р о в а н н ы е ц и с т ы ; з а м е т н о р а з р у ш е 
н и е о б о л о ч к и , вздутие с п о р о п л а з м и р а с к р у ч и в а н и е н и т е в и д н ы х клеток в результате по
в ы ш е н и я д а в л е н и я ; у ж е о с в о б о д и в ш и е с я о т о б о л о ч к и н и т е в и д н а я клетка и т р и с п о р о п -
л а з м ы п о к а з а н ы с т р е л к о й (из: B o u c i a s et al . : J . Eukaryot. M i c r o b i o l . 48 [2001] 460). Увел.: 
a — 2 800x, 6 — 3 200x, s — 5 10Ox, г — 600x. 

cosporidium parasiticum с большой до
лей вероятности принадлежит к Tre
bouxiophyceae. Этот патогенный вид 
ранее относили к Cnidospora (невалид

ный таксон, объединявший Myxozoa и 
Microspora) или к Ascomycetes. Впервые 
его обнаружили в двукрылых насеко
мых. Специфичность к хозяину, по-ви-
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димому, невысока; паразит может инфи
цировать бабочек, ногохвосток, жуков, 
клещей, ветвистоусых рачков и трема
тод. Helicosporidium имеет характерные 
цисты (споры), образованные несколь
кими клетками. Дискоидальные цисты 
состоят из четырех клеток. Три одно
ядерные клетки (спороплазмы) уложе
ны плотно в столбик. Длинная (ните
видная) четвертая клетка, делая три-че
тыре витка, служит им обкладкой (рис. 
171). Снаружи всю конструкцию одева
ет гладкая полупрозрачная оболочка. 
Диаметр спор варьирует от 5 до 9 мкм, 
а их толщина составляет от половины 
до

 3
/4 диаметра. В процессе эксцистиро-

вания скрученная спиралью клетка рас
прямляется и, по-видимому, разру
шает наружную оболочку. 

Жизненный цикл Helicosporidium 
охарактеризован на основании опытов 
по заражению хозяев. Заглоченные ци
сты (споры) высвобождают свое содер
жимое в просвете кишечника. Вышед
шие из цист яйцевидные клетки (спо
роплазмы) недолго остаются в кишеч
нике насекомого и с помощью нитевид
ной клетки проникают в стенку кишки. 
Через 24 часа после заражения в гемо-
целе обнаруживаются «удлиненные» 
клетки. Они формируют оболочку и 
делятся под ней, образуя четыре дочер
ние клетки. Последние, по-видимому, 
высвобождаются из оболочки, стано
вясь «сферическими» клетками диамет
ром 3,5 мкм, которые появляются в ге-
моцеле через 72 часа после заражения. 
«Сферические» клетки размножаются 
бинарным делением и поражают все 
ткани насекомого. Развитие в насеко
мом завершается спорогонией: «сфери
ческие» клетки секретируют толстую 

стенку цисты и дифференцируются (по-
видимому, в результате двух последова
тельных делений) на нитевидную клет
ку и три спороплазмы. Зрелые цисты 
выходят из насекомого (часто уже на 
стадии куколки) через разрывы покро
вов и, по-видимому, какое-то время пе
реживают во влажных биотопах, пока 
не будут заглочены хозяином. Цисты 
Helicosporidium обнаружены в пробах 
воды из прудов. 

Примеры: Chlorella, Nanochlorum, 
Trebouxia (свободноживущие фототро-
фы), Helicosporidium (утратившие пла
стиды паразиты) и реликты, по-видимо
му, уже вымерших свободноживущих 
видов, которые встречаются сейчас 
только как пластиды эвгленовых и хло-
рарахнид. 

Класс CHLOROPHYCEAE 
Christensen, 1994 (Phvtomonadea) — 
Х Л О Р О Ф И Ц И Е В Ы Е 

Этот монофилетический таксон объ
единяет, с одной стороны, Volvocida 
(Volvocales) и Chlorococcales, все пред
ставители которых одноклеточны, и с 
другой — Chaetophorales и Oedogonia-
les, все представители которых облада
ют нитчатыми (или нитчатыми ветвящи
мися) талломами. Зооспоры и иные жгу
тиковые стадии имеются не у всех ви
дов. Эти жгутиконосцы не покрыты 
чешуйками, их жгутики отходят апи-
кально, расположение кинетосом харак
теризуется правовращающей ориента
цией. Часто встречаются дву-, четырех-
или восьмижгутиковые клетки. Зооспо
ры Oedogoniales стефаноконтного типа; 
их многочисленные жгутики собраны в 
корону на переднем полюсе клетки. 
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Рис. 172. C h l o r o p h y t a , C h l o r o p h y c e a e : с х е м а в о з м о ж н о й э в о л ю ц и и от м о н а д т и п а Chlamydo

monas (1), ч е р е з Gonium (2\.. Pandorina (3\ и л и Eudorina (4\ к т а к и м к р у п н ы м к о л о н и я м , как 

Volvox (5) . У Eudorina и Volvox ч е р н ы м ц в е т о м п о к а з а н ы с о м а т и ч е с к и е клетки ( с к ) . ма — 

м а к р о г а м е т ы , ми — м и к р о г а м е т ы ( п о П и к е т - Х и п с у ) . 

Отряд V o l v o c i d a France, 1894 
(Volvocales) — В о л ь в о к с о в ы е 

Volvocida — единственный таксон 
класса, представители которого посто
янно имеют жгутики. Два, четыре или 
(редко) восемь гладких жгутиков выхо
дят на переднем полюсе клетки. Хло
ропласт преимущественно чашевидный, 
занимает характерное пристеночное 
положение и обеспечивает специфичес
кий травянисто-зеленый цвет клетки. 
Отряд включает как одноклеточных 
представителей (Chlamydomonas, Chlo-
rogonium), так и виды с явно выражен
ной тенденцией к многоклеточности. 
Колониальные формы можно предста
вить в виде ряда таксонов с увеличива
ющимся числом клеток в колонии: Goni
um, Eudorina, Pleodorina и Volvox (рис. 
172). Их клетки расположены в общем 
желатиновом матриксе и часто соедине
ны клеточными выростами (плазмодес-
моподобными структурами). Большин

ство представителей населяют пресные 
водоемы. Вольвоксовые порой дают 
бурные вспышки цветения. Некоторые 
из них, например Polytoma и Hyalo-
gonium, утратив хлоропласта, стали ге-
теротрофами и ведут хищный образ 
жизни. 

Примеры: Chlamydomonas, Chloro-
gonium, Dunaliella, Pandorina, Volvox. 

Отряд C h l o r o c o c c a l e s Marchand, 
1895 — Х л о р о к о к к о в ы е 

В состав отряда входит почти 1000 
одноклеточных и многоклеточных ви
дов, большинство из которых обитает в 
пресноводных и наземных биотопах. 
Для хлорококковых типична коккоид-
ная, колониальная, сарциноидная, нит
чатая и сифональная организация; жгу
тики же имеются только у репродуктив
ных клеток. Клеточная стенка построе
на из рыхло упакованных целлюлозных 
волокон; у некоторых представителей 



отряда в состав стенки входит споро-
поллениноподобный материал

1
. Безжгу

тиковые клетки часто несут рудимен
тарный жгутиковый аппарат, состоящий 
из кинетосом и связанных с ними ко
решков. Эта группа, вероятно, происхо
дит от похожего на Chlamydomonas 
предка. 

Примеры: Chlorococcum, Pedi-
astrum, Scenedesmus. 

Подтип STREPTOPHYTA Jeffrey, 
1982 

В этой книге детально рассматри
ваются только таксоны с одноклеточ
ным планом строения тела. Для зна
комства с группами, обладающими тка
невой и тканеподобной организацией 
(Charales, Coleochaetales и Embryo-
phyta), читателю следует обратиться к 
учебникам по ботанике. Определенные 
черты организации рано дивергировав-
ших таксонов (Mesostigmatales, Chlo-
rokybophyceae, Klebsormidiophyceae и 
Conjugatophyceae) оказываются плезио-
морфными для наземных растений, и 
потому изучение примитивных таксо
нов принципиально для понимания 
того, как шло становление продвину
тых планов строения тела. К таким ци
тологическим новоприобретениям от
носятся: синтез целлюлозных фибрилл 
посредством розеткоподобных мульти-
ферментных комплексов, а также осо
бый тип цитокинеза, при котором фор
мируется фрагмопласт (клеточная стен-
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Р и с . 173. V ir id ip lantae, S t r e p t o p h y t a , M e s o -
s t i g m a t o p h y c e a e : с х е м а с т р о е н и я Mesostig-
та viride: в и д с в е р х у (а) и с б о к у (б), ж — 
ж г у т и к , пл — п л а с т и д а , пи — п и р е н о и д , 
с т — с т и г м а , я — я д р о (по М а н т о н и Эттл). 
Увел.: 2 200х. 

ка между дочерними особями нараста
ет центробежно за счет слияния ве
зикул со строительными компонента
ми, а микротрубочки расположены 
перпендикулярно к формирующейся 
стенке). 

Класс MESOSTIGMATOPHYCEAE 
Marin & Melkonian, 1999 

Эта клада состоит всего из несколь
ких пресноводных видов, по-видимому, 
представляя собой анцестральную груп
пу. Она включает двужгутиковых одно
клеточных (рис. 173), а также нитчатые 
формы, гаметы и зооспоры которых 
несут по одному жгутику. Эти зеленые 
водоросли размножаются бинарным 

:
 Спорополленин — биополимер, политерпен по своей химической природе, входит в состав 

клеточной стенки пыльцы и спор наземных растений и оболочки цист динофлагеллат, обеспе

чивая их высокую устойчивость к биодеградации. Благодаря устойчивости спорополленина, 

именно эти растительные остатки наиболее полно представлены в палеонтологической летопи

си флоры Земли. — Прим. ред. 
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делением или зооспорами. Их жгутик 
покрыт асимметричными чешуйками с 
тремя выростами в форме кленового 
листа. Таким образом, они отличаются 
от более симметричных чешуек прази-
номонад. У монадных форм оба жгути
ка расположены субапикально или ла-
терально и снабжены крестовидной ко
решковой системой, с которой связаны 
две многослойные структуры

1
. Тело 

клетки жгутиконосцев покрыто двумя 
слоями чешуек разной формы, а зоо
спор — только одним слоем. 

Примеры: Mesostigma (жгутиконос
цы), Chaetosphaeridium (нитчатые фор
мы). 

Класс CHLOROKYBOPHYCEAE 
Bremer, 1985 

Chlorokybophyceae представлены 
только одним, причем редко встречаю
щимся в природе видом. На колониаль
ной стадии он представляет собой ку
бическое по форме скопление эллипсо
идальных клеток, которые погружены в 
общий прозрачный мукоидный мат-
рикс. Таким образом, колония характе
ризуется сарциноидной организацией. 
Каждая клетка в составе колонии по
рождает одну зооспору, которая высво
бождается из родительской клетки че
рез разрушенную стенку. Зооспора име
ет два жгутика, выходящих латерально 
из углубления. Вид встречается на по
верхности влажных камней в высоко
горье. 

Только один вид: Chlorokybus atmos-
phyticus. 

Класс KLEBSORMIDIOPHYCEAE 
van den Hoek et al., 1995 

Класс Klebsormidiophyceae состоит 
из примерно 15 видов наземных или 
пресноводных водорослей, встречаю
щихся преимущественно на камнях во 
влажных и затененных местах. Таллом 
в основном представлен неветвящими-
ся нитями, которые могут фрагменти-
роваться на короткие отрезки, называ
емые гормогониями. Каждая клетка 
несет одну или две маленькие присте
ночные пластиды, лишенные стигмы, 
и — у рода Klebsormidium — способ
на трансформироваться в зооспору с 
двумя латерально расположенными 
жгутиками. Зооспора покидает оболоч
ку через округлое отверстие, называе
мое оперкулюм. Так называемое ин
терзональное веретено (митотическое 
веретено из микротрубочек в телофа-
зе. — Прим. пер.) сохраняется во вре
мя цитокинеза. 

Примеры: Klebsormidium (с зооспо
рами), Raphidonema, Stichococcus. 

Класс CONJUGATOPHYCEAE 
Engler, 1892 (Zygnematophyceae) — 
К О Н Ъ Ю Г А Т Ы , З И Г Н Е М О В Ы Е 

В О Д О Р О С Л И 

У всех представителей класса жгу
тиковые стадии отсутствуют на про
тяжении всего жизненного цикла. Ве
гетативные клетки гаплоидны и раз
множаются агамно бинарным делени
ем. Для конъюгат характерен половой 
процесс, называемый здесь конъюга-

1
 Проксимальную часть микротрубочкового корешка подстилают фибриллярные пластинки, ко

торые на поперечных срезах дают картину многослойной структуры. — Прим. пер. 
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цией', в ходе которого образуются аме
боидные гаметы, сливающиеся с образо
ванием зиготы. Одиночные клетки, коло
нии и нитчатые структуры, соединяясь, 
составляют неповторимые симметрич
ные конструкции. Некоторые однокле
точные представители Conjugatophyceae 
(десмидиевые) показаны на рис. 174. 

Примеры: Closterium, Micrasterias. 

Тип A M O E B O Z O A Luhe, 1913 

Протисты, собраиные в этой рефор
мированной ныне группе, образуют 
псевдоподии, в которых не обнаружива
ются микротрубочки в качестве их опор
ных или двигательных элементов. Более 
того, цитоплазматические микротрубоч
ки появляются, по-видимому, только в 
связи с веретеном деления ядра. У всех 
представителей типа за исключением 
Acarpomyxea псевдоподии формируют
ся достаточно быстро (за секунды или 
минуты). Все представители Amebozoa 
перемещаются, используя амебоидное 
движение. Такой же тип локомоции ха
рактерен для Cercozoa и Schizopyrenidea. 
Жгутики и центриоли у большинства 
представителей типа отсутствуют; име
ются они только у рода Multicilia и не
которых Conosa. Бесполое размножение 
осуществляется делением надвое, мно
жественным делением (шизогонией) 
или плазмотомией. Половое размноже
ние известно для некоторых представи
телей. Хотя изменчивость формы те

ла — яркая черта Amoebozoa, их мор-
фотипы вполне узнаваемы и различимы. 
Тип подразделяется на Lobosa и Conosa. 

Подтип L O B O S A Carpenter, 
1861 — Л О Б О З Н Ы Е А М Е Б Ы 

Представители этой группы харак
теризуются наличием псевдоподий в 
форме лобоподий, иногда имеющих за
остренный конец. Моноподиальные 
формы имеют одну псевдоподию, поли-
подиальные — две и более. Некоторые 
виды обладают раковинкой. Многие 
раковинные формы, обитающие во мхах 
и почве, способны инцистироваться. У 
других цисты встречаются редко. Выде
ляют три подгруппы: две без раковин
ки (Gymnamoebea, Асафошухеа) и одну 
с раковинкой (Testacealobosea). 

Класс G Y M N A M O E B E A Haeckel, 
1 8 6 2 - Г О Л Ы Е А М Е Б Ы 

Клетка голых амеб не несет таких 
заметных внеклеточных структур, как 
раковинка (рис. 175). Однако на поверх
ности у них иногда имеются мелкие 
чешуйки (рис. 176а) или гликостили 
(Vannella, см. рис. 8). Голые амебы на
селяют все водные и наземные биото
пы, часто выступают в качестве эндоби-
онтов; питаются бактериями, в том чис
ле цианобактериями, другими протеста
ми, а также мелкими многоклеточными 
(например, коловратками). 

:
 У всех Conjugatophyceae слияние гамет — это обычная гологамная копуляция. Никакого отно

шения к конъюгации инфузорий этот половой процесс не имеет. Название процесса — конъю

гация — лишь дань альгологической традиции и отражает тот факт, что перед трансформацией 

в амебоидные гаметы две вегетативные клетки-предшественницы формируют между собой мо

стик. Позже по этому мостику одна из гамет переползает к другой, и происходит их слияние, то 

есть гологамная копуляция. — Прим. ред. 
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Рис. 174. S t r e p t o p h y t a , C o n j u g a t o p h y c e a e : р и с у н к и характерных д л я д е с м и д и е в ы х о р н а м е н 
т и р о в а н н ы х и с и м м е т р и ч н ы х ф о р м : 1 — Staurastrum furcatum, 2 — S. vestitum, 3 — S. acu-
leatum, 4 — S. paradoxum, 5 — S. spinosum, 6 — Micrasterias denticulata, 7 — M. trigemina, 
8 — M. melitensis, 9 — Spirotaenia condensata, 10 — Closterium costatum, 11 — Euastrum 
pecten, 12 — E. agalma, 13 — E. apiculatum (из: Haeckel : K u n s t f o r m e n d e r Natur. Ver lag d e s 
B i b l i o g r a p h i s c h e n Instituts, Leipsig 1 8 9 9 - 1 9 0 4 ) . 
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Р и с . 175 . A m o e b o z o a , 
L o b o s a , G y m n a m o e b e a : 
Amoeba proteus: и з о б 
р а ж е н и я , п о л у ч е н н ы е 
м е т о д о м с в е т о в о й (а) и 
с к а н и р у ю щ е й э л е к т р о н 
н о й м и к р о с к о п и и ( б ) . 
Увел.: а и б — 180х. 

Рис. 176. G y m n a m o e b e a 
( а ) и T e s t a c e a l o b o s e a 
( б - г ) : а — Cochliopo-
dium, п о к р ы т ы й с л о е м 
ч е ш у е к ( ч е ) ; б — р а к о 
винка Difflugia; в, г — р и 
с у н к и Arcella vulgaris, 
вид сверху (в) и с б о к у (г) 
(а — л ю б е з н о п р е д о с 
тавлен Д.Дж. П а т т е р с о -
н о м , С и д н е й ; в и г — п о 
Г р е л ю ) . Увел.: а — 800х, 
б — 450х, в и г — 220х. 

Перемещение осуществляется как 
при помощи направленного тока цито
плазмы (см. рис. 259), так и путем пе
рекатывания. Как правило, для переме
щения особи необходим контакт с суб
стратом и течение эндоплазмы, которое 
сопровождается превращением экто
плазмы в эндоплазму в заднем отделе 
клетки и эндоплазмы в эктоплазму в пе
реднем. Размер одноядерных или мно
гоядерных клеток варьирует от всего 
лишь нескольких микрометров, как у 
мелких видов Vannella и Hartmannella, 
до 5 миллиметров, как у Chaos caroli-

nense. Флотирующие клетки отличают
ся по размерам и форме от своих суб
стратных форм (см. рис. 26). Псевдопо
дии преимущественно цилиндрические 
пальцевидные или уплощенно-лопаст-
ные, но у некоторых форм в виде корот
ких шипов (Acanthamoeba). Кроме того, 
у Multicilia есть тонкие, длинные и очень 
активные жгутики. Наиболее известен 
и наиболее изучен вид Amoeba proteus. 

Некоторые формы опасны для чело
века при определенных условиях. Яр
ким примером служит Acanthamoeba. 
Целый ряд видов этого рода — безвред-



208 Эволюция и таксономия 

ные бактериофаги, населяющие влаж
ную почву и пресные водоемы. Однако 
для людей с ослабленным иммунитетом 
эти амебы крайне опасны в качестве 
условно-патогенных паразитов. О фа
культативных паразитах, таких как Acan
thamoeba, говорят, что им присущ ам-
физойный образ жизни. Acanthamoeba 
castellanii, A. culbertsoni и A. polyphaga 
вызывают тяжелые формы энцефалита 
(грануломатозный амебный энцефалит), 
а также акантамебный кератит и акан-
тамебный увеит. Вдобавок, Acantha
moeba служит переносчиком многих 
патогенных бактерий. Цисты Acantha
moeba обладают высокой устойчивос
тью к неблагоприятным условиям сре
ды (см. рис. 221а). 

Примеры: Acanthamoeba, Amoeba, 
Chaos, Cochliopodium, Dactylamoeba, 
Hartmannella, Mayorella, Multicilia, 
Saccamoeba, Thecamoeba, Vannella. 

Класс A C A R P O M Y X E A Page, 1976 

Представители этого таксона одно
ядерны или обладают плазмодиальной 
организацией. Некоторые внешне похо
жи на слизевиков. Особи всегда имеют 
сильно ветвящиеся псевдоподии, поэто
му крайне полиморфны (см. рис. 23, 9). 
Для образования псевдоподий требует
ся значительное время: изменения фор
мы тела можно заметить лишь спустя 
несколько часов. У этих организмов не 
были обнаружены ни раковинки, ни 
плодовые тела. Знания о биологии Асаг-
ротухеа все еще фрагментарны. 

Примеры: Corallomyxa, Leptomyxa, 
Stereomyxa. 

Класс T E S T A C E A L O B O S E A de 
Seadeleer, 1934 — Л О Б О З Н Ы Е 

Р А К О В И Н Н Ы Е А М Е Б Ы , 

Т Е С Т А Ц И И 

Эта группа представлена лобозны-
ми амебами, тело которых частично 
покрыто раковинкой. Они обитают в 
пресных и морских водоемах и в почве. 
Чешуйки на поверхности голой амебы 
Cochliopodium (рис. 176а) можно расце
нивать как переходный в эволюционном 
смысле тип покровов от голых амеб к 
раковинным. Похожая, но не гомоло
гичная раковинка встречается у фора
минифер. 

Раковинка — это оболочка из орга
нического вещества, которое иногда 
смешивается с неорганическим матери
алом и такими инородными частицами, 
как песчинки (рис. 1765, см. рис. 32в, г) 
и домики диатомовых, имеет устье, че
рез которое выдвигаются одна или бо
лее лобозных псевдоподий (рис. 176в, 
г). Ряд видов обитает во влажной почве 
или мху, где раковинка предохраняет их 
от высыхания или механических воз
действий. Часто внутри раковинок фор
мируются цисты. 

Примеры: Arcella, Difflugia, Hyalos-
phenia, Nebela. 

Подтип C O N O S A Cavalier-Smith, 
1998 

Все представители таксона — аме
боидные организмы. У некоторых есть 
жгутиковые стадии в жизненном цикле. 
Среди Conosa есть и свободноживущие, 
и паразитические формы. Некоторые 

1
 Термином «тестации» обозначают как лобозных, так и филозных раковинных амеб. — Прим. пер. 
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виды исключительно одноядерны, дру
гие формируют плазмодии. Подтип под
разделяется на архамеб и миксомицетов. 

Инфратип A R C H A M O E B A 

Cavalier-Smith, 1983 

Архамебы, по-видимому, вторично 
упрощены, поскольку у них утрачены 
митохондрии и диктиосомы, слабо раз-
зит шероховатый эндоплазматический 
ретикулум, а также имеются только оди
ночные и, даже если их несколько, все
гда непарные кинетосомьт. Аксонемы 
жгутиков, если последние имеются, ре
дуцированы, а клетки перешли к амебо-
i л ному движению. 

Для архамеб характерен своеобраз
ный цитоскелетный комплекс, который 
. о стоит из жгутиковой кинетосомы и 
отходящего от нее конуса микротрубо
чек, охватывающего ядро (рис. 177). 
Фактически, эта система представляет 
. бой кариомастигонт

1
. В клетке может 

"ыть от одного до нескольких жгутико
вых аппаратов, каждый из которых со
стоит из одного жгутика и одной кине
тосомы. 

В эту группу входит Pelomyxa 
palustris (рис. 178), которая относилась 
ранее к специально созданному в пре
делах Rhizopoda отряду Pelobiontida 
Page, 1976. Этот вид известен пример
но с середины XIX века, однако лишь 
в последние годы были установлены де
тали строения этих мешковидных кле
ток размером 1-5 мм. Оказалось, что в 
хвостовой части клетки (уроиде) имеет-

Рис. 177. A m o e b o z o a , C o n o s a , A r c h a m o e b a : 
к а р и о м а с т и г о н т у Mastigina (а) , с х е м а м о р -
ф о - ф у н к ц и о н а л ь н о г о к о м п л е к с а к и н е т о с о 
мы (кс) и я д р а (я) ( б ) , мт — м и к р о т р у б о ч к и 
( п о Б р у ж е р о л ю ) . У в е л . : а — 2 5 0 х , б — 
12 ОООх. 

ся несколько голых неподвижных, но, в 
общем, типичных для эукариот жгути
ков

2
. Как у классических амеб, движе

ние пеломиксы связано с субстратом и 
является результатом взаимодействия 
потока эндоплазмы с трансформацией 
эктоплазмы в эндоплазму в хвостовой 
части и эндоплазмы в эктоплазму во 
фронтальной зоне (см. рис. 259). Гигант
ские клетки содержат сотни ядер и не-

Связь кинетосомы с ядром отсутствует у Mastigella и Pelomyxa. — Прим. пер. 

'- Утя жгутики обычно имеют нестандартный, отличный от формулы 9x2+2 набор микротрубо-

:к в аксонеме. — Прим. пер. 
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Рис. 178. A r c h a m o e b a : д в е клетки Pelomyxa palustris (а) и ж г у т и к и (ж) в о б л а с т и у р о и д а (б). 

С к а н и р у ю щ и й э л е к т р о н н ы й м и к р о с к о п . Увел.: а — 100х, 6 — 8 ОООх. 

сколько простых кариомастигонтов. 
Митохондрии и диктиосомы отсутству
ют, не обнаружены и гидрогеносомы. 
Помимо крупных гликогеновых гранул, 
в цитоплазме присутствуют эндобионт-
ные бактерии, относящиеся к трем раз
личным группам (грамположительные, 
грамотрицательные или грамвариабель-
ные), одна из которых определенно 
представлена метаногенными бактери
ями. Они обычно лежат в вакуолях во
круг ядер. Для пеломиксы характерен 
очень сложный жизненный цикл, фазы 
которого сопряжены с сезонами. Изве
стны мелкие двуядерные особи, образу
ющиеся в результате плазмотомии, и 
цисты с четырьмя ядрами. В ходе жиз
ненного цикла меняются диаметр ядер, 
количественное соотношение между 
популяциями симбиотических бактерий 
и устойчивость к растворенному кисло
роду. Взрослых особей можно обнару
жить летом и осенью в обедненных 
кислородом и богатых органикой осад
ках пресных водоемов. 

Аксонемы с нерегулярным располо
жением микротрубочек отмечены и у 
Mastigina. В то же время, одноядерные 
виды родов Mastigella и Mastigamoeba 
имеют нормальный жгутиковый аппа
рат', правда, ритм биения жгутика 
очень низок. 

Амебная дизентерия, возбудителем 
которой является Entamoeba histolyti
ca, — серьезная проблема в странах с 
жарким климатом. Безжгутиковые фор
мы способны поражать ткани кишечни
ка, вызывая обширные язвы. Наиболее 
заметный симптом — диарея в сочета
нии с жаром и истощением. Инвазион
ные цисты энтамебы попадают в орга
низм человека с пищей, которая контак
тировала с фекалиями. Клетка содержит 
дериваты митохондрий, так называемые 
митосомы, что свидетельствует о вто
рично упрощенной организации Enta
moeba. 

Примеры: Entamoeba, Mastigella, 
Mastigina, Pelomyxa, Mastigamoeba 
(= Phreatamoeba). 

В аксонеме отсутствуют наружные динеиновые ручки. — Прим. пер. 
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Инфратип M Y C E T O Z O A de Вагу, 
1859 

Название этого классического так
сона недавно после ревизии вернулось 
в систематику. Сейчас из него выведе
ны гетеролобозные Acrasea, и он вклю
чает миксомицетов4 или так называе
мых настоящих слизевиков (Protostelea, 
Myxogastrea и Dictyostela) и группу од
ноядерных и многоядерных голых фи-
лоподиальных амеб (Aconchulina). Их 
филогенетическая связь доказана на 
основании недавно полученных моле
кулярных данных. 

Надкласс E U M Y X A Cavalier-Smith, 
1998 

Eumyxa подразделяется на два клас
са: Protostelea и Myxogastrea, которые 
различаются по строению псевдоподий. 
У первых преимущественно филопо-
дии, а у вторых цилиндрические псев-
доподиальные выросты, в том числе со
единяющиеся в сеть. 

Класс P R O T O S T E L E A Olive, 1970 — 
П Р О Т О С Т Е Л И Д Ы 

Трофическая стадия жизненного 
цикла протостелид представлена микса-
мебами с филоподиями, такими же, как 
у диктиостелид. Однако, в противопо
ложность диктиостелидам, миксамебы 
протостелид способны сливаться друг с 
другом и формировать истинный мно

гоядерный плазмодий. Плодовые тела 
относительно невелики; они созревают 
из одиночных амеб или фрагментов 
плазмодия и редко содержат более од
ной споры. Протостелиды обитают в 
почве, на растениях и во мху. Возмож
но, некоторые морские представители 
Acarpomyxea также относятся к этому 
таксону. 

Примеры: Cavostelium, Ceratiomyxa, 
Protostelium. 

Класс M Y X O G A S T R E A Olive, 1970 — 
М И К С О Г А С Т Р И Д Ы 

Миксогастриды обитают во влаж
ном гумусе почв, на листовом опаде и 
мертвой древесине. У миксогастрид 
плазмодий истинный

1
. Это макроскопи

ческое образование (см. рис. 28), часто 
окрашенное в желтый или красноватый 
цвет. При благоприятных условиях (на
пример, в условиях культивирования) 
он вырастает до нескольких дециметров 
и даже метров в поперечнике. Плазмо
дий имеет сетчатое строение, напоми
нающее сетчатое жилкование или сеть 
кровеносных сосудов, и характеризует
ся сравнительно небольшой толщиной 
(максимум 1-2 мм) (рис. 179). Внутри 
этих цитоплазматических сосудов на
блюдается особое, так называемое чел
ночное движение цитоплазмы. Плазмо
дии служат моделью при изучении кле
точной подвижности и амебоидного 
движения. 

1
 Ложный плазмодий, или псевдоплазмодий (например, у диктиостелид), представляет собой 

компактное скопление клеток, часто одноядерных, цитоплазма которых не сливается. Истинный 

плазмодий — это единое цитоплазматическое тело, содержащее много ядер. Истинный плазмо

дий формируется либо путем слияния клеток, либо путем роста одной клетки, в которой коли

чество ядер нарастает за счет их делений, а сама клетка не делится. — Прим. ред. 
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Рис. 179. Conosa, Mycetozoa, Myxogastrea: 
стадия плазмодия Physarum confertum (из: 
Stiemerling: Cytobiologie 1 [1970] 399). Увел.: 
2x. 

Плазмодии диплоидны. Они образу
ются в результате слияния двух амебо
идных или двужгутиковых гаплоидных 
клеток. В ходе следующих за этим син
хронных ядерных делений они вырас
тают в сетчатые плазмодии

1
. При небла

гоприятных условиях (высыхание, не
достаток пищи) плазмодии формируют 
спорангии на стебельках. В спорангиях 
образуются мейоспоры. Вышедшие из 
спор гаплоидные одиночные амебы 
способны размножаться бинарным де

лением, а диплоидные плазмодии могут 
делиться и давать дочерние организмы 
путем плазмотомии. Таким образом. ; 
миксогастрид гетерофазный жизненный 
цикл. 

Примеры: Echinostelium, Physarum. 

Trichia. 

Надкласс D I C T I O S T E L A Olive, 
1970 — Д И К Т И О С Т Е Л И Д Ы 

Представители этого таксона утра
тили все элементы жгутиконосной орга
низации. Диктиостелиды имеют слож
ный жизненный цикл (рис. 180, 316). 
Началом цикла считают появление го
лых филоподиальных клеток, часто на
зываемых миксамебами. Они питаются 
бактериями, которые развиваются на 
гумусовых почвах и листовом опаде. 
Обладая коротким периодом генерации, 
они быстро достигают высокой числен
ности. На следующем этапе жизненно
го цикла миксамебы собираются в агре
гаты, где уже заметна дифференциров-
ка клеток. При этом амебы выделяют 
так называемые акразины (в роли кото
рых выступают цАМФ и другие органи
ческие вещества), под воздействием 
которых и происходит агрегация от
дельных клеток. Крупный агрегат — 
псевдоплазмодий — состоит из тысяч 
миксамеб и виден невооруженным гла
зом (рис. 180а). Стадия псевдоплазмо
дия завершается формированием мно
гоклеточного, содержащего целлюлозу 
плодового тела (сорокарпа, спорангия). 

1
 Амебоидная зигота питается и растет, ее ядро претерпевает несколько синхронных делений, и 

формируется так называемый микроплазмодий. Микроплазмодии растут и могут сливаться друг 

с другом; ядра на этой стадии цикла уже делятся асинхронно. Формирующийся крупный сетча

тый плазмодий обозначают специальным термином — фанероплазмодий. — Прим. ред. 
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Рис. 180. M y c e t o z o a , Dictyoste la: а — о д н о я д е р н ы е а м е б ы в п р о ц е с с е а г р е г а ц и и ; б — с т а 
д и и ж и з н е н н о г о ц и к л а Dictyostelium (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Г. Клавье, М а р т и н с р е д ; 
б — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Г р и м с о н о м и Б л а н т о н о м , Л ю б о к ) . Увел.: а — 620х, б — 40х. 

и Gromiida характерно наличие филопо-
дий, которые, несомненно, возникли 
конвергентно (рис. 181, см. рис. 22в). 
Филоподии отличаются от псевдоподий 
Lobosa (Gymnamoebea, Acarpomyxea и 
Testacealobosea) крайне малым диамет
ром и наличием осевых микрофиламен-
тов толщиной 6 нм, возможно, образо
ванных актином. Обычно они высовы
ваются из устья и втягиваются очень 
быстро, иногда за секунды. Благодаря 
такой сократимости филоподии клетка 
передвигается по субстрату. Помимо 
филоподии, Aconchulina способны фор
мировать в передней части клетки па-
русовидные псевдоподии (см. рис. 22г), 
которые, вероятно, построены на той же 
основе, что и филоподии. Эти так назы
ваемые ламеллиподии часто служат для 
захвата пищи (см. рис. 283), приобретая 
при этом форму чашевидных выростов. 
Такие псевдоподии используются и для 
медленного перемещения, становясь 
похожими на ламеллиподии фибробла-
стов многоклеточных. Для некоторых 
групп, таких как Vampyrellidae, харак-

После образования плодового тела со
ставляющие основание стебелька клет
ки подвергаются некрозу и отмирают, а 
оставшиеся клетки инцистируются. 
Миксамебы при определенных услови
ях физиологически трансформируются 
в безжгутиковые гаметы и, сливаясь, 
дают зиготу. Эти зиготы активно пита
ются, иногда как каннибалы, растут и 
превращаются в гигантских особей, 
после чего инцистируются, становясь 
макроцистами. Последние претерпева
ют мейоз и дают начало гаплоидным 
миксамебам. 

Примеры: Acytostelium, Dictyoste
lium, Polysphondylium. 

Надкласс A C O N C H U L I N A 

de Saedeleer, 1934 

К этому подклассу относятся те го
лые филозные амебы, которые ранее 
формировали (в качестве отряда Асоп-
chulinida) сестринскую группу раковин
ных амеб Gromiida. Последние теперь 
относятся к Cercozoa. Для Aconchulina 
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Рис. 181. M y c e t o z o a , A c o n c h u l i n a : а — Nuclearia; б — о д н о я д е р н а я клетка Lateromyxa даШса: 
в — сетчатый п л а з м о д и й Thalassomyxa australis; г — ф и л о п о д и я Vampyrella lateritia на про
д о л ь н о м с р е з е , мф — м и к р о ф и л а м е н т ы (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Д.Дж. П а т т е р с о н о м . 
С и д н е й ; б — из: N. H u l s m a n n : J. Eukaryot. M i c r o b i o l . 40 [1993] 141; в — из: Grel l: Prot isto-
logica 21 [1985] 215). Увел.: a — 500x, б— 800x, в — 160x, г — 37 ОООх. 

терно образование цист. Aconchulina 
населяют морские, пресноводные и по
чвенные биотопы. Они играют экологи
чески важную роль, разрушая гифы и 
конидии грибов и нити водорослей. 

Примеры: Arachnula, Gobiella, 
Hyalodiscus, Lateromyxa, Nuclearia, 
Thalassomyxa, Vampyrella. 

Тип O P I S T H O K O N T A Cavalier-
Smith & Chao, 1995 — 
О П И С Т О К О Н Т Ы 

В состав опистоконтов входят две 
группы из кроны филогенетического 
древа эукариотных организмов: живот
ные и высшие грибы. Название таксо-
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Т а б л и ц а 1 5 . П р е д п о л а г а е м ы е ф и л о г е н е т и ч е с к и е с в я з и п р о т и с т о в 

( в ы д е л е н ы ж и р н ы м ) , м н о г о к л е т о ч н ы х ж и в о т н ы х и г р и б о в ( п о р а з н ы м а в т о р а м ) . 

В с е э т и г р у п п ы в е д у т п р о и с х о ж д е н и е о т о п и с т о к о н т н ы х ж г у т и к о н о с ц е в 
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A r c h a e a s c o m y c o t a {Pneumocystis) 

H e m i a s c o m y c o t a (Candida) 

E u a s c o m y c o t a 

sedis mutabilis: Nephridiophagidae 

I— B a s i d i o m y c o t a 

rC 
I— C h o a n o z o a • 

M e s o m y c e t o z o a 
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- M e t a z o a 

C a l c a r e a 

C t e n o p h o r a 

Cnidar ia 

M y x o z o a 

Bi later ia 

на отражает черту организации жгути-
коносных клеток хитридиомицетов: 
жгутик расположен на заднем конце 
клетки. К этому типу относятся как 
многоклеточные организмы, так и пер
вично и вторично одноклеточные. Он 
содержит крупные монофилетические 
таксоны Animalia, Fungi, а также не
сколько малых групп (Mesomycetozoa, 
Nephridiophagidae), которые состоят с 
первыми в родстве, но порядок ветвле
ния филогенетического древа пока не
понятен (табл. 15). 

Подтип F U N G I Nees,1817 — 
Н А С Т О Я Щ И Е Г Р И Б Ы 

Грибы распространены повсемест
но, и их роль в экосистемах, где они 
являются редуцентами и паразитами, 
исключительно велика. Известно около 
100 ООО видов грибов, 100 из которых 
патогенны для человека и животных и 
около 10 ООО вызывают болезни расте
ний. Грибы делятся на три подтипа: 
Chytridiomycota (хитридиевые), Zygomy
cota (зигомицеты) и Eumycota (Micro-
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spora, Ascomycota и Basidiomycota)
1
. Для 

подтипа Fungi характерны следующие 
признаки: хитиновая клеточная стенка, 
наличие гликогена в качестве запасного 
полисахарида; в экосистеме грибы выс
тупают в качестве сапротрофов и пара
зитов, фототрофы среди них отсутству
ют. Для грибов характерно и половое, и 
бесполое размножение. У ряда предста
вителей клетки обладают уникальной 
чертой организации — постоянно несут 
два ядра; такое состояние называется 
диплокарион. Тело гриба представлено 
мицелием, состоящим из септирован-
ных (поделенных на клетки) или несеп-
тированных гиф; некоторые грибы на 
определенном этапе жизненного цикла 
строят плодовые тела. Существуют гри
бы, у которых наряду с мицелием ги-
фального строения имеется и так назы
ваемый дрожжевой — представленный 
отдельными клетками. Размножение 
осуществляется при помощи спор. По 
молекулярным данным, аскомицеты и 
базидиомицеты являются сестринскими 
группами, а их ответвление от ствола, 
ведущего к животным (их ближайшим 
родственникам), произошло около 
1 миллиарда лет назад. Здесь мы сосре
доточим внимание на одноклеточных 
представителях грибов. 

Инфратип C H Y T R I D I O M Y C O T A 

de Вагу, 1863 — 
Х И Т Р И Д И О М И Ц Е Т Ы , 

Х И Т Р И Д И Е В Ы Е 

Известно примерно 900 видов хит-
ридиомицетов. Форма талломов пред

ставителей варьирует от одноклеточной 
до мицелиальной. Хитридиомицеты 
обитают во влажных наземных место
обитаниях, пресных и соленых водах. 
Подавляющее большинство из них -j~ 

факультативные и облигатные паразиты 
самых разных организмов: протистов. 
растений и животных (преимуществен
но насекомых и амфибий). Представи
тели некоторых родов, например Neo-
callimastix, Piromyces и Sphaeromonas, 
обитают в рубце или слепой кишке тра
воядных. Основной компонент клеточ
ной стенки — хитин, тогда как целлю
лоза не обнаружена. Гаметы и зооспо
ры имеют единственный жгутик с акро-
немой, расположенный на заднем кон
це клетки. Этот признак послужил 
обоснованием при выделении группи
ровки Opisthokonta. Хитридиомице
ты — единственная группа настоящих 
грибов со жгутиковыми стадиями в 
жизненном цикле. Половое размноже
ние изогамное, анизогамное и оогам-
ное. Подтип содержит единственный 
класс Chytridiomycetes с 5 отрядами. 

Представители отряда Chytridiales 
обычно имеют одноклеточный таллом, 
который может вырастать до определен
ных размеров, но его, конечно, нельзя 
считать мицелием (рис. 182). Гифаль-
ные клетки ценоцитные (т.е. многоядер
ные), за исключением тех, из которых 
развиваются репродуктивные структу
ры. В состав отряда входят и лишенные 
стенки организмы (Polyphagus); они 
удивительно похожи на филоподиаль-
ных амеб Aconchulina. Chytridiales явля
ются наиболее примитивными предста-

1
 В 2007 году международный комитет микологов опубликовал новую систему грибов (Hibbett 

et al., 2007. A higher-level phylogenetic classification of the Fungi. Mycol. Res. I l l (5): 509-547). — 

Прим. пер. 
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Рис. 182. O p i s t h o k o n t a , Fungi , C h y t r i d i o m y c o t a : а — о д н о к л е т о ч н а я в е г е т а т и в н а я клетка с 
г и ф а м и ; б — с х е м а б е с п о л о г о р а з м н о ж е н и я у о д н о к л е т о ч н ы х х и т р и д и о м и ц е т о в ; все с т а 
д и и г а п л о и д н ы ; 1 — з о о с п о р а , 2 — в е г е т а т и в н а я клетка, 3 — м н о г о я д е р н а я клетка, 4 — 
з о о с п о р а н г и й с в ы х о д я щ и м и з о о с п о р а м и ; в — п о л о в о е р а з м н о ж е н и е у одноклеточных хит
р и д и о м и ц е т о в : о д н о ж г у т и к о в ы е г а м е т ы из ж е н с к и х (1) и м у ж с к и х (2) г а м е т а н г и е в с л и в а 
ются и о б р а з у ю т д и п л о и д н у ю з и г о т у (3) ; з и г о т а т р а н с ф о р м и р у е т с я в п о к о я щ и й с я з о о с п о 
р а н г и й , в к о т о р о м п о с л е м е й о з а о б р а з у ю т с я г а п л о и д н ы е з о о с п о р ы (4) (а — л ю б е з н о п р е 
д о с т а в л е н Д.Дж. П а т т е р с о н о м , С и д н е й ) . Увел.: а — 2 ОООх. 

вителями Chytridiomycota. В частности, 
в отличие от других хитридиевых, их 
рибосомы слабо агрегированы вокруг 
ядра

1
. Примером просто устроенного 

одноклеточного представителя этого 
отряда может служить Rhizophydium 
sphaerotheca, который повсеместно 
встречается на пыльце и растительных 
остатках. 

Специализированная группа Chytri
diomycota процветает в рубце травояд
ных животных. Эти грибы, например 
Xeocallimastix frontalis, расщепляют 
целлюлозу и таким образом занимают 
ключевую позицию в структуре слож
ного сообщества микроорганизмов руб
ца. От подавляющего большинства гри
бов эту группу хитридиевых отличает 
их облигатно анаэробый метаболизм. 
Они сбраживают сахара с образовани
ем смеси формиата, ацетата, лактата, 
этанола, С0

2
 и Н2. 

Некоторые представители отряда 
Spizellomycetales являются переносчи
ками вирусов — патогенов растений. 
К таковым относится Olpidium, который 
распространяет вирусы на зооспорах, а 
иногда и на покоящихся спорах. 

Примеры: Neocallimastix, Olpidium, 

Piromyces, Polyphagus, Sphaeromonas. 

Инфратип Z Y G O M Y C O T A Barr, 
1982 — З И Г О М И Ц Е Т Ы 

Зигомицеты насчитывают около 
1 000 видов и являются настоящими 
грибами. В их жизненном цикле отсут
ствуют подвижные клетки. Несептиро-
ванный многоядерный мицелий сфор
мирован длинными гаплоидными гифа
ми, которые покрыты клеточной стен
кой из хитина или хитозана. Половое 
размножение идет путем слияния ядер 
гаметангиев (не дифференцированных 

Здесь авторы допустили неточность. Агрегация рибосом вокруг ядра — это как раз признак, в 

полной мере присущий примитивному отряду Chytridiales. Равномерное распределение рибо

сом в цитоплазме чаще обнаруживается у представителей продвинутых отрядов Spizellomycetales 

и Neocallimastigales. — Прим. пер. 
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на гаметы клеток), отрастающих от ги
фов различного типа спаривания («зи-
гос» по-гречески — присоединение, 
объединение — откуда и название так
сона). В результате формируется тол
стостенная покоящаяся зигоспора, в 
которой идет мейоз и из которой затем 
формируется спорангий. Спорангий 
прорастает в гаплоидные гифы, и цикл 
замыкается. Бесполое размножение осу
ществляется посредством гаплоидных 
тонкостенных спор. В составе Zygomy-
cota два таксона: Zygomycetes и Tricho-
mycetes. 

Инфратип E U M Y C O T A Cavalier-
Smith, 1998 (Dikaryomycota) — 
Э У М И Ц Е Т Ы 

Eumycota — это классические гри
бы (аскомицеты и базидиомицеты), а 
также Microsporea. В прежних класси
фикациях микроспоридий помещали в 
полифилетический таксон Sporozoa или 
расценивали как примитивных амито-
хондриальных архезоев. 

Надкласс M I C R O S P O R A Sprague, 
1982 - М И К Р О С П О Р И Д И И 

Таксон включает только один класс 
Microsporea. 

Класс M I C R O S P O R E A Sprague, 
1982 — М И К Р О С П О Р И Д И И 

Это очень мелкие одноклеточные 
организмы без жгутиков. Диаметр спор 
варьирует от 1 до немногим более 
20 мкм. Все без исключения микроспо
ридии — внутриклеточные паразиты. 
Обычно их трофонты свободно лежат в 

цитоплазме клетки хозяина, но иног
да — внутри паразитофорной вакуоли. 
Всего известно 1200 видов в составе 
144 родов. В состав хозяев микроспо
ридий входят как одноклеточные орга
низмы (Apicomplexa, Ciliophora), так и 
многоклеточные (миксоспоридии, кни-
дарии, плоские черви, нематоды, мшан
ки, кольчатые черви, моллюски, члени
стоногие и позвоночные). В наиболь
шей мере микроспоридии освоили чле
нистоногих и костных рыб. Среди 
млекопитающих они поражают преиму
щественно грызунов, хищников и неко
торых приматов. Как ни странно, мик
роспоридии не инфицируют растения. 

Долгое время предполагалось, что 
Microsporea являются наиболее прими
тивными эукариотами, поскольку для 
них характерны такие примитивные 
(плезиоморфные) признаки, как 70S 
рибосомы (с 16S и 23 S рРНК), и неко
торые другие прокариотные черты. 
Жгутики, центриоли и настоящие, со
держащие более трех цистерн, диктио-
сомы также отсутствуют. У нет ника
ких дыхательных органелл. Однако ре
зультаты недавних исследований позво
ляют предположить, что микроспори
дии утратили митохондрии в процессе 
эволюции. 

Микроспоридии имеют самый ма
ленький из всех известных ядерный ге
ном, однако плотность генов очень вы
сока. Филогенетический анализ генов 
некоторых белков определенно указы
вает на принадлежность микроспори
дий к грибам. Таким образом, они счи
таются не примитивными эукариотами. 
которых следует выделять в отдельное 
царство, а эволюционно продвинутыми 
и специализированными грибами. 
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Рис. 183. Fungi , E u m y c o t a , 
M i c r o s p o r a : а — п р о д о л ь 
н ы й с р е з с п о р ы Pleisto-
phora hyphessobryconis со 
с п и р а л ь н о у л о ж е н н о й п о 
л я р н о й т р у б к о й (пт) и п л а 
с т и н ч а т ы м п о л я р о п л а с т о м 
( п о ) , б — с х е м а с т р о е н и я 
с п о р ы , зв — з а д н я я ваку
о л ь , с п — с п о р о п л а з м а , 
я — я д р о (а — из: Lorn a n d 
C o r l i s s : J . P r o t o z o o l . 1 4 
[ 1 9 6 7 ] 141). Увел.: 16 ОООх. 

Крошечные споры микроспоридий 
обычно имеют овоидную форму, а у 
видов, паразитирующих в беспозвоноч
ных, стенки споры покрыты снаружи 
орнаментом. Стенка споры состоит из 
электронно-прозрачной содержащей 
хитин эндоспоры (150-200 нм толщи
ной) и белковой электронно-плотной 
экзоспоры (толщиной 15-100 нм). В ка
честве апоморфных признаков микро
споридий указывают: диплокарион 
(парные ядра) и своеобразный аппарат 
экструзии (рис. 183). 

У спор в состоянии покоя этот ап
парат содержит белковую полярную 
трубку, которая утолщена в основании 
(манубрий

1
) и закручена в плотную или 

рыхлую спираль (в среднем 11 витков) 
на всем протяжении. Полярная трубка 
бывает одинаковой толщины по всей 
длине (изофилярная) или имеет сужен

ную дистальную часть (анизофиляр-
ная). Находящееся на переднем полю
се споры основание трубки погружено 
в якорный диск, который одет складкой 
мембраны в форме шляпки гриба, назы
ваемой «полярный мешок». Манубрий 
окружен поляропластом, состоящим из 
плотно или рыхло упакованных складок 
мембраны. Вся система развивается как 
инвагинация подстилающей стенку спо
ры клеточной мембраны. Результаты 
недавних исследований показывают, 
что полярная трубка лежит в складках 
плазматической мембраны и по отноше
нию к спороплазме находится снаружи, 
т.е. вне цитоплазмы. Этим можно объ
яснить, почему спороплазма остается 
интактной, когда полярная трубка с си
лой выталкивается наружу. На заднем 
полюсе споры находится задняя вакуоль 
(постериосома), которая часто содержит 

Манубрий — толстый прямой участок трубки — характерен только для семейства Mrazekidae 

и еще нескольких родов. — Прим. пер. 
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включения. Поскольку мембраны по
лярного мешка, поляропласта и поляр
ной трубки переходят друг в друга

1
, то 

можно считать, что эта ассоциация 
представляет единую органеллу — ап
парат экструзии. Большинство исследо
вателей полагают, что мембрана задней 
вакуоли не является продолжением 
мембран этих структур. Участок цитоп
лазмы, который покинет спору, называ
ется амебоидный зародыш или спороп
лазма. Он содержит одно или два ядра, 
шероховатый ретикулум, свободные 
рибосомы и плоские мембранные цис
терны, похожие на аппарат Гольджи. 

Механизм заражения не до конца 
понятен. Процесс изучают, используя в 
качестве мишеней эукариотные клетки, 
выведенные в культуру. Заражение in 
vivo обычно происходит при попадании 
в организм спор, получаемых с пищей. 
В принципе, возможна и трансовари-
альная передача. Попав в кишечник 
хозяина, спора начинает набухать: ее 
внутреннее давление возрастает, воз
можно, за счет увеличения объема зад
ней вакуоли и поляропласта. Фактора
ми, стимулирующими набухание, явля
ются щелочная реакция среды и присут
ствие таких полианионов, как 
полиглутамат и муцин. Это как раз те 
условия, которые существуют у повер
хности эпителия кишечника хозяина. 
Ионы кальция, по-видимому, также уча
ствуют в этом процессе. Быстрый при
ток воды в активированную спору мик
роспоридии, вероятно, опосредован ак-
вапоринами. Повышенное давление 
внутри споры вызывает выворачивание 
полярной трубки (рис. 184). Сила, с ко-

Рис. 184. M i c r o s p o r e : в ы с т р е л и в ш а я поляр
ная т р у б к а (пт) и с в о б о д н о п е р е д в и г а ю щ а 
яся а м е б о и д н а я с п о р о п л а з м а (сп) Nosema 
tractabile ( и з : L a r s s o n : P r o t i s t o l o g i c a 17 
[1981] 511). Увел.: 2900х . 

торой трубка выбрасывается наружу, 
настолько велика, что трубка может 
пробивать клеточную мембрану, целую 
клетку и даже стенку цисты. Спороп
лазма впрыскивается в клетку хозяина 
(обычно эпителиальную) через эту 
длинную (до нескольких сотен микрон) 
трубку в течение 5-30 секунд. Создает
ся впечатление, что мембрана поляроп
ласта обтягивает спороплазму в процес
се эктрузии, и именно из нее происхо
дит клеточная мембрана спороплазмы. 
находящейся в цитоплазме клетки хозя
ина. Внутри клетки хозяина паразит 
трансформируется в меронт с довольно 
простой организацией. Он обычно пре
терпевает несколько этапов бесполого 
размножения (которые называют шизо
гонией или мерогонией). Меронты 
представляют собой мелкие округлые 

1
 Мембраны этих структур не являются продолжением одна другой. — Прим. пер. 
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Рис. 185. M i c r o s p o r e : с х е м а ж и з н е н н о г о цикла Nosema apis, в о з б у д и т е л я д и з е н т е р и и пчел 
( н о з е м а т о з а ) . 1 — и н в а з и о н н а я с п о р а с д и п л о к а р и о н о м . 2, 3 — п о с л е з а г л а т ы в а н и я с п о 
ры в к и ш е ч н и к е пчелы п о л я р н а я т р у б к а в ы с т р е л и в а е т и п р о б и в а е т п е р и т р о ф и ч е с к у ю м е м 
б р а н у и п л а з м а л е м м у клетки к и ш е ч н и к а . С п о р о п л а з м а в п р ы с к и в а е т с я в клетку х о з я и н а 
сквозь п о л я р н у ю трубку. 4 - 1 0 — м е р о г о н и я : с п о р о п л а з м а р а с т е т и д е л и т с я , п р о х о д я че-
т ы р е х ъ я д е р н у ю с т а д и ю . 1 1 - 1 2 — с п о р о г о н и я : п о с л е д н е е д е л е н и е п р и в о д и т к д и п л о к а р и -
о т и ч е с к о й с т а д и и ( 1 0 ) , и н а ч и н а е т с я и н ц и с т и р о в а н и е , к о т о р о е и н и ц и и р у е т ф о р м и р о в а 
ние с п о р . 13 — з р е л ы е с п о р ы . И н в а з и о н н ы е с п о р ы выходят из р а з р у ш е н н о й клетки х о з я 
и н а в п р о с т р а н с т в о к и ш к и . П о с л е нескольких циклов все о р г а н ы пчелы о к а з ы в а ю т с я по
р а ж е н н ы м и п а р а з и т о м , иц — и н ц и с т и р о в а н и е , кх — клетка х о з я и н а , по — п о л я р о п л а с т , 
пт — п о л я р н а я т р у б к а , сп — с п о р о п л а з м а , сс — с т е н к а с п о р ы , я — я д р о п а р а з и т а , ях — 
я д р о клетки х о з я и н а ( п о М е л ь х о р н у ) . 

или лентовидные клетки с несколькими 
ядрами или крупные многоядерные 
плазмодии. Они размножаются бинар
ным делением, плазмотомией или мно
жественным делением (рис. 185). Стро
ение меронта и особенности его деле
ния — видовые признаки в системати
ке некоторых родов микроспоридий. 
Интересно, что некоторые пораженные 
клетки хозяина усиливают свой метабо

лизм и увеличивают количество ядры
шек, чтобы обеспечить меронта необхо
димым количеством белка. В других слу
чаях меронты питаются за счет сосед
них, неинфицированных клеток ткани; в 
этом случае формируются опухоли до 
нескольких миллиметров в диаметре. 

Деление ядер меронтов идет по 
типу внутриядерного митоза, как у 
большинства низших эукариот. Мерозо-
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Рис. 186. M i c r o s p o r a : с т а д и и р а з в и т и я (включая м е р о г о н и ю и с п о р о г о н и ю ) некоторых пред
с т а в и т е л е й м и к р о с п о р и д и й . С п о р о п л а з м а н е з а ш т р и х о в а н а , с т а д и и м е р о г о н и и о т м е ч е 
н ы р е д к и м и т о ч к а м и , с т а д и и с п о р о г о н и и г у с т о п о к р ы т ы т о ч к а м и и о ч е р ч е н ы б о л е е т о л 
с т о й л и н и е й . В с е с т а д и и Encephalitozoon з а к л ю ч е н ы в вакуоль клетки з о з я и н а , т о г д а как 
у д р у г и х м и к р о с п о р и д и й с т а д и и м е р о г о н и и с в о б о д н о л е ж а т в ц и т о п л а з м е или в н у т р и с п о -
р о ф о р н о й вакуоли (сфв) ( п о М е л ь х о р н у ) . 
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ит, вставший на путь спорогонии, стро
ит вокруг себя вторую мембрану и начи
нает выделять в образовавшуюся ваку
оль материал клеточной стенки; между 
ней и плазмалеммой затем формирует
ся зазор. Структура, форма и длитель
ность существования сформировавшей
ся клеточной стенки считаются диагно
стическими признаками. Эта фаза раз
вития паразита называется споронт. У 
некоторых видов в споронтах идет мей-
оз (обнаружены синаптонемальные ком
плексы). Когда споронт становится 
многоядерным и делится на споробла-
сты, его мембрана и клеточная стенка 
образуют инвагинации, которые охваты
вают каждый споробласт. Количество 
производимых споронтом споробластов 
является родовым признаком (рис. 186). 
В конечном итоге споробласты развива
ются в инфекционные споры, которые 
попадают в окружающую среду либо 
при дефекации, либо после гибели хо
зяина. В более сложных жизненных 
циклах имеются гетероморфные ста
дии, что связано со сменой хозяев (ге-
тероксенность). Иногда в процессе 
спорогонии формируются морфологи
чески и физиологически различные 
споры. В некоторых родах рано сфор
мированные споры распространяют 
инфекцию в том же хозяине, тогда как 
более поздние споры приступают к раз
витию только в новом хозяине и служат, 
таким образом, для расселения. Способ 
распространения паразита внутри зара
женного хозяина неизвестен. 

Организация ядерного аппарата раз
нится в пределах Microsporea. У одних 
видов клетки одноядерны на протяже
нии всего жизненного цикла. У дру
гих — пара плотно прилегающих друг 

к другу ядер (диплокарион) характери
зует все фазы развития. У третьей груп
пы микроспоридий на стадии мерого
нии клетки диплокариотны, а на стадии 
спорогонии — одноядерны. 

Практическое значение Microsporea 
определяется их паразитическим обра
зом жизни. Являясь возбудителями но
зематоза шелкопряда, который вызыва
ет Nosema bombycis, дизентерии пчел 
(Nosema apis) и некоторых инфекций 
рыб (несколько видов Glugea), они на
носят большой экономический ущерб. 
С другой стороны, было предпринято 
несколько попыток задействовать мик
роспоридий для борьбы с вредителями: 
Vairimorpha necatrix против гусениц, 
Nosema locustae против саранчи на по
лях США. Известны случаи заражения 
людей, причем как с ослабленной, так 
и со здоровой иммунной системой. 
Представители родов Encephalitozoon и 
Enterocytozoon условно патогенны; они 
в массе развиваются в разных органах 
и тканях у пациентов с синдромом при
обретенного иммунодефицита. Фоно
вый симптом такого микроспоридио-
за — диарея; кроме того, у разных па
циентов отмечены кератоконъюнктивит, 
гепатит, миозит, синусит, а также пора
жения мочевыделительной системы, 
включая почки. 

Систематика Microsporea основана 
на особенностях строения аппарата эк
струзии. 

Подкласс R u d i m i c r o s p o r a Sprague, 
1977 

Микроспоридии этого подкласса 
(например, Metchnikovellidae) имеют 
рудиментарный (вторично упрощен-
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ный) аппарат экструзии без поляропла-
ста и без задней вакуоли. Их распрост
ранение ограничено грегаринами, пара
зитирующими в кольчатых червях. 

Примеры: Amphiacantha, Desporte-
sia, Metchnikovella. 

Подкласс M i c r o s p o r i a Delphy, 1963 

Это Microsporea sensu stricto, кото
рые обычно имеют сложный аппарат 
экструзии (с поляропластом). Много
слойная стенка споры содержит хитин 
и другие компоненты. 

Примеры: Amblyostoma, Encephali-
tozoon, Enterocytozoon, Glugea, Nosema, 
Pleistophora, Vairimorpha. 

Надкласс ASCOMYCOTA Berkeley, 
1857 — А С К О М И Ц Е Т Ы , 
СУМЧАТЫЕ ГРИБЫ 

Аскомицеты составляют 75% всех 
описанных видов подтипа Fungi. К ним 
же принадлежит и большинство видов, 
входящих в состав лишайников. Аско
мицеты обладают мицелиальным тал
ломом (гифальные, нитчатые) или одно
клеточным (дрожжи), а иногда сочета
ют оба типа талломов (диморфные). 
Дрожжи нарастают почкованием (поч
кующиеся дрожжи) или делением (де
лящиеся дрожжи), а для гиф характерен 
верхушечный рост и боковое (не дихо
томическое) ветвление. Гифы поделены 
септами через регулярные интервалы; 
их клеточная стенка состоит из хитина 
и глюканов. Подвижные клетки у аско-
мицетов отсутствуют. Отличительный 
морфологический признак сумчатых 
грибов — похожая на сумку клетка 
(аск), в которой идут кариогамия и мей-

оз и внутри которой развиваются пр 
дукты полового размножения — аск 
споры (обычно 8). У многих аскомр 
тов сумки развиваются внутри плодов 
го тела, построенного из стерильнь 
гиф. Бесполое размножение осущес 
ляется конидиями. Ascomycota гаплор 
ны, но некоторые виды, например Sac-
charomyces cerevisiae, диплоидны. 

Надкласс Ascomycota подразделяет
ся на три таксона: Archaeascomycot 
Hemiascomycota и Euascomycota. Наи
большее видовое разнообразие харак
терно для Euascomycota (90% всех ви 
дов). В основном это многоклеточг 
организмы, которые обладают настоя
щими плодовыми телами. Представ;: . 
ли Archaeascomycota и Hemiascomycc 
преимущественно одноклеточны, ЛР 
вокруг сумок они формируют тканепс 
добные структуры. 

В составе Archaeascomycota в пер
вую очередь заслуживает упоминаю 
Pneumocystis carinii (отряд Pneumocysti-
dales) (рис. 187). В настоящее время 
P. carinii считается нетипичным одно
клеточным грибом в составе Ascomy
cota. Его таксономический и филог ( 
тический статус обсуждается со време
ни первого описания в 1912 году. Воз
можно, за этим названием скрываются 
несколько видов, поскольку удалось 
выявить значительную генетическую 
гетерогенность, причем каждый гено
тип проявляет приуроченность к опре
деленному виду хозяев. Родовое назва
ние дано по характерным цистам, кото
рые обнаруживаются в легких (рпешпа 
млекопитающих. Случаи заражения че
ловека были единичны, однако с рас
пространением СПИДа пневмоциет 
стал одной из основных причин смер-
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Рис. 187. E u m y c o t a , A s c o m y c o t a : э л е к т р о н о г р а м м а легких к р ы с ы , з а р а ж е н н о й Pneumocystis 

carinii. П а р а з и т ы п р и л е ж а т к п н е в м о ц и т а м т и п а I (I) и д р у г к д р у г у , но не к п н е в м о ц и т а м 

типа I I (II). Клетки п а р а з и т а в несколько с л о е в р а с п о л а г а ю т с я вокруг п н е в м о ц и т а т и п а II, 

н е к о т о р ы е из них о б р а щ е н ы в п р о с т р а н с т в о а л ь в е о л ы . Рыхлое п л а с т и н ч а т о е т е л о (пт), п о -

в и д и м о м у , вот-вот б у д е т с е к р е т и р о в а н о п н е в м о ц и т о м I I в п р о с в е т а л ь в е о л ы . С р е д и т р о -

ф о з о и т о в (т) и ц и с т (ц) Pneumocystis з а м е т н ы внеклеточные п о в е р х н о с т н о - а к т и в н ы е ве

щ е с т в а (п) . тр — т р у б ч а т ы е в ы р о с т ы т р о ф о з о и т о в и ц и с т (из: Kaneshiro et al . : J. Eukaryot. 

M i c r o b i o l . 40 [ 1 9 9 3 ] 805). Увел.: 8 000x. 

ти ВИЧ-инфицированных больных. За
ражение происходит при вдыхании зре
лых цист. В клетках пневмоцистиса 
обнаружена ацидокальцисома — содер

жащая кальций и имеющая кислую сре
ду органелла. 

Часть жизненного цикла Pneumo
cystis carinii, которая протекает в легких 
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г а п л о и д н ы е т р о ф о з о и т ы р а з м н о ж а ю т с я б и н а р н ы м д е л е н и е м и л и п о с р е д с т в о м э н д о п о л и -

г е н и и , и н е к о т о р ы е с л и в а ю т с я п о п а р н о , 2 — д и п л о и д н ы е т р о ф о з о и т ы п р о л и ф е р и р у ю т та

к и м и же с п о с о б а м и , 3 — н е к о т о р ы е т р о ф о з о и т ы с т а н о в я т с я р и г и д н ы м и п р е д ц и с т а м и , в 

к о т о р ы х и д е т м е й о з , 4 — в с е я д р а ч е т ы р е х ъ я д е р н о й клетки п р е т е р п е в а ю т м и т о т и ч е с к о е 

д е л е н и е , и клетка ф о р м и р у ю т т о л с т у ю стенку; н а ч и н а е т с я ц и т о к и н е з . З р е л а я ц и с т а с о д е р 

ж и т в о с е м ь о д н о я д е р н ы х с ф е р и ч е с к и х (5), и л и б а н а н о в и д н ы х (6), и л и а м е б о и д н ы х внут-

р и ц и с т н ы х тел, и л и клеток (7). 8 — в н у т р и ц и с т н ы е т е л а о с в о б о ж д а ю т с я из в с к р ы в ш е й с я 

ц и с т ы (по Й о ш и д е ) . 

у млекопитающих (другие хозяева пока 
неизвестны), включает несколько мор
фологически различных стадий (рис. 
188). Из спор развиваются мелкие гап
лоидные трофозоиты, которые, предпо
ложительно, размножаются бинарным 

делением. Некоторые из этих трофозо-
итов сливаются попарно, формируя 
готу, из которой со временем развивае

-
-

ся крупный диплоидный трофозоит, так
же размножающийся бинарным делени
ем. В дальнейшем диплоидные трофо-
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зоиты трансформируются в предцис-
ты — шаровидные или овальные клет
ки с упругими покровами, — в которых 
идет мейоз с последующим митозом. 
В ходе этого процесса (спорогенеза) об
разовавшаяся многоядерная клетка фор
мирует толстую стенку и превращается 
таким образом в цисту. Внутри этой тол
стостенной цисты вокруг каждого ядра 
обособляется клетка, и в результате фор
мируется восемь одноядерных банано-
видных или округлых тел. Помимо тол
стостенных, обнаруживаются также и 
тонкостенные цисты с внутрицистными 
телами разной формы. Цисты сохраня
ют инвазивность и во внешней среде. 
Последовательность стадий жизненно
го цикла еще не полностью ясна, по
скольку культивировать P. carinii в ла
бораторных условиях пока не удается. 

Другой таксон из Archaeascomyco
ta — отряд Schizosaccharomycetales — 
объединяет виды делящихся дрожжей 
(например, Schizosaccharomycespombe). 

Диморфный гриб Candida albicans 
развивается при температуре 37 °С. Это 
нормальные условия для поверхности 

слизистой человека и других теплокров
ных животных, где этот гриб существу
ет в дрожжевой форме, вызывая неболь
шие повреждения или совсем не нано
ся вреда. Фактически, его можно выде
лить у 50% людей со слизистой рта, 
глотки, влагалища или, реже, с поверх
ности кожи. Однако при определенных 
условиях те же штаммы С. albicans ста
новятся патогенными, внедряясь в сли
зистую и вызывая значительные ее по
вреждения. В этих случаях дрожжи 
прорастают гифами, которые проника
ют сквозь мембраны слизистой оболоч
ки, вызывая раздражение и отслоение 
тканей. 

Hemiascomycota объединяет все поч
кующиеся дрожжи, в том числе и самый 
известный из всех грибов Saccharomyces 
cerevisiae, в быту называемый пекарски
ми дрожжами (рис. 189,190). Хотя боль
шинство представителей в основном од
ноклеточные, некоторые рано ответвив
шиеся от основного ствола таксоны ха
рактеризуются обильным гифообразова-
нием. Гемиаскомицеты не имеют 
плодовых тел. При размножении у них 

««г -»«• 
* в 

Рис. 189. A s c o m y c o t a : Saccharomyces. а — п о ч к о в а н и е д р о ж ж е й ; в — вакуоль, б — с х е м а 

с т р о е н и я клетки д р о ж ж е й , кс — клеточная с т е н к а , л — л и п и д ы , ми — м и т о х о н д р и я , пм — 

плазматическая м е м б р а н а , шп — ш р а м п о ч к о в а н и я , эр — э н д о п л а з м а т и ч е с к и й р е т и к у л у м , 

я — я д р о , яд — я д р ы ш к о (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Д.Дж. П а т т е р с о н о м , С и д н е й ; б — 

по Ш л е г е л ю ) . Увел.: а — 2 ОООх. 
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Слияние 

Половая фаза Бесполая фаза 

Рис. 190. П о л о в о е и б е с п о л о е р а з м н о ж е н и е в ж и з н е н н о м цикле A s c o m y c o t a ( у п р о щ е н н а я 

с х е м а ) . О д н о к л е т о ч н ы е д р о ж ж и , р а з м н о ж а ю щ и е с я п о ч к о в а н и е м или д е л е н и е м , и нитча

тые ( г и ф а л ь н ы е ) а с к о м и ц е т ы с в е р х у ш е ч н ы м р о с т о м и б о к о в ы м в е т в л е н и е м , п р о д у ц и р у 

ют в б о л ь ш и н с т в е случаев г а п л о и д н ы е м и т о с п о р ы (п), к о т о р ы е м о г у т с л у ж и т ь д л я б е с п о 

л о г о р а з м н о ж е н и я , и л и , в н е к о т о р ы х случаях, ф у н к ц и о н и р о в а т ь как г а м е т ы . М е й о с п о р ь 

( и л и а с к о с п о р ы ) р а з в и в а ю т с я из з и г о т ы (2п) п о с л е м е й о з а и п о с л е д у ю щ и х м и т о т и ч е с к и х 

д е л е н и й (по А л е к с о п о л у с у и д р . ) . 

сначала формируются небольшие поч
ки, которые затем увеличиваются в раз
мерах и отделяются септой от материн
ской клетки. Другие почкующиеся дрож
жи — Cryptococcus. Клетка окружена 
типичной для этого рода ригидной поли-
сахаридной капсулой. Виды криптокок-
куса обычно встречаются на поверхно
сти листьев. Для человека наиболее важ
ный вид — С. neoformans. Он поражает 
легкие, где, в зависимости от силы им
мунитета больного, вызывает заболева
ние в легкой форме или хроническую 
пневмонию. Поэтому он наиболее опа
сен для людей с ослабленным иммуни
тетом, вызывая криптококкоз. Это забо
левание отмечено у примерно 7-8% 
больных СПИДом в США и несколько 
меньше (3-6%) в Западной Европе. 

Семейство N e p h r i d i o p h a g i d a e 
Sprague, 1970 

Nephridiophagidae (рис. 191) — это 
спорообразующие протесты, которые в 
основном инфицируют мальпигиевы 
сосуды членистоногих, особенно тара
канов и жуков. Первый описанный вил 
Nephridiophaga apis разрушает мальпи
гиевы клетки или питается ими, и отсю
да происходит название семейства Ne
phridiophagidae (от греч. «фаг» — погло
щать, и «нефрос» — почка). Некоторые 
авторы используют в качестве синони
ма название Coelosporidiidae, но от это
го неверного термина следует отказать
ся, так как типовой вид рода Coelospo-
ridium является гаплоспоридией

1
, т.е. от

носится к совсем другому типу эукариот 

Положение этого рода в системе эукариот неизвестно. — Прим. пер. 
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с 

а 

Рис. 1 9 1 . A s c o m y c o t a , N e p h r i d i o p h a g i d a e : с п о р ы Nephhdiophaga blattellae: с п о р о г е н н ы й 

п л а з м о д и й со з р е л ы м и п о р а м и (с) в с в е т о в о м м и к р о с к о п е (а) и п р о с в е ч и в а ю щ е м элект

р о н н о м м и к р о с к о п е ( б ) ; в е г е т а т и в н ы е я д р а (я) и м и т о х о н д р и и ( м и ) с о х р а н я ю т с я в о с т а 

т о ч н о м т е л е п л а з м о д и я , с — з р е л а я с п о р а ; в — с п о р о б л а с т ( н е з р е л а я с п о р а ) с т о н к о й кле

т о ч н о й с т е н к о й ( к с ) , о д н и м я д р о м (я), м и т о х о н д р и я м и ( м и ) и э н д о п л а з м а т и ч е с к и м р е т и -

кулумом ( э р ) . Увел.: а — 1 8 0 0 х , 6 — 4 ОООх, в — 5 ЗООх. 

Nephridiophagidae обитают преиму
щественно внеклеточно, в просвете 
мальпигиевых сосудов, но могут пора
жать и эпителиальную выстилку (рис. 
192). У некоторых видов на ранних эта
пах развития мерогония протекает внут-
риклеточно. Многоядерные плазмодии 
делятся, давая особей с одним или не
сколькими ядрами. Со временем фор
мируются спорогенные плазмодии, в 
которых посредством внутреннего поч
кования закладываются споры. В этом 
случае обособление ядер и прилегаю
щей к ним цитоплазмы обеспечивают 
цистерны эндоплазматического ретику-
лума. В результате в спорогенной ци
топлазме плазмодия остается несколько 
соматических ядер, которые не участву
ют в образовании спор. Деление ядер 
идет по типу криптомитоза

1
. Хотя нали

чие мейоза не доказано, при созревании 
спор, например, у Nephridiophaga blat
tellae, были обнаружены ранние дву-
ядерные стадии, тогда как зрелые спо

ры большинства видов одноядерны. 
Зрелые споры обычно овальной упло
щенной формы, размер их составляет 
5-10 х 2-4 мкм; имеется отверстие, че
рез которое выходит инфицирующая 
стадия. Оболочка споры, видимо, со
держит хитин. Все стадии жизненного 
цикла имеют митохондрии с трубчаты
ми кристами и эндоплазматический ре-
тикулум. Систематическое положение 
нефридиофагид не до конца выяснено. 
Молекулярно-филогенетические пост
роения скорее указывают на их принад
лежность к грибам, с которыми они 
сходны и по наличию хитина. 

Примеры: Nephridiophaga, Orycto-
spora, Coleospora. 

Надкласс BASIDIOMYCOTA de Вагу, 
1866 — Б А З И Д И О М И Ц Е Т Ы 

К этому таксону принадлежат, с од
ной стороны, виды, называемые в оби
ходе «грибами», с другой — патогены 

' Под криптомитозом принято понимать закрытый внутриядерный митоз. — Прим. пер. 
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Рис. 192. N e p h r i d i o p h a g i d a e : с х е м а ж и з н е н н о г о цикла Nephridiophaga blattellae. После по

г л о щ е н и я с п о р ы (1) р ы ж и м т а р а к а н о м с п о р о п л а з м а (2) в ы х о д и т из нее и п р о н и к а е т в э п и 

т е л и а л ь н у ю клетку м а л ь п и г и е в а с о с у д а (3) , где т р о ф о з о и т д е л и т с я , з а т е м в ы х о д и т из клет

ки в п р о с т р а н с т в о с о с у д а . П о л о с т н ы е т р о ф о з о и т ы (4) п р и к р е п л я ю т с я к п о в е р х н о с т и э п и 

т е л и а л ь н о й клетки, растут, п о с л е м н о г о к р а т н ы х м и т о з о в у них у в е л и ч и в а е т с я ч и с л о ядес 

а з а т е м с л е д у е т ш и з о г о н и я , которая в о д н о м случае д а е т м н о ж е с т в о новых т р о ф о з о и т о в 

в д р у г о м (5) — в е д е т к с п о р о г о н и и ( 6 ) . В п р о ц е с с е с о з р е в а н и я с п о р ы п р о х о д я т с т а д и ю 

д в у я д е р н ы х с п о р о б л а с т о в ; з р е л ы е же с п о р ы о д н о я д е р н ы . О н и п о к и д а ю т х о з я и н а с фека

л и я м и (7) (по В у л е в е р у ) . 

растений, в частности, ржавчинные гри
бы. Диагностическая структура базидио-
мицетов — базидий — клетка, в которой 
происходят кариогамия и мейоз, и кото
рая впоследствии отпочковывает продук
ты полового размножения — базидио-
споры. Среди базидиомицетов нет одно
клеточных форм, поэтому их подразде
ления не рассматриваются в этой книге. 

D E U T E R O M Y C E T E S -
Н Е С О В Е Р Ш Е Н Н Ы Е Г Р И Б Ы , 
Д Е Й Т Е Р О М И Ц Е Т Ы 

К несовершенным относят любой 
гриб до тех пор, пока не охарактеризо

ван его половой процесс. Классифика
ция дейтеромицетов искусственная, а 
сама группа, разумеется, не монофиле-
тична. Большинство дейтеромицетов. 
видимо, являются аскомицетами. 

Подтип C H O A N O Z O A Cavalier-
Smith, 1981 

По результатам молекулярно-биоло-
гических исследований многоклеточ
ные животные (Metazoa), воротничко-
вые жгутиконосцы и Mesomycetozoa 
(группировка паразитических протес
тов — см. ниже) составляют монофиле-
тический таксон. Апоморфным призна-
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Р и с . 1 9 3 . O p i s t h o k o n t a , C h o a n o z o a , M e s o m y c e t o z o a : с т а д и и ж и з н е н н о г о ц и к л а Psoro-

spermum haeckeli п р и н а б л ю д е н и и в с в е т о в о й (а, в, г) и п р о с в е ч и в а ю щ и й э л е к т р о н н ы й 

м и к р о с к о п ( б ) , а — т о т а л ь н ы й п р е п а р а т з р е л о й с п о р о ц и с т ы , о б р а з о в а н н о й т р е х с л о й н о й 

о б о л о ч к о й (об) и с п о р о в о й р е ц е п т а к у л о й ( с р ) , с о д е р ж а щ е й л и п и д н ы е глобулы (л) и с п о 

ры ( с ) ; т р е у г о л ь н ы е с т р е л к и у к а з ы в а ю т п л а с т и н к и в с о с т а в е о б о л о ч к и , б — с о з р е в а ю щ а я 

с п о р о ц и с т а , в о б о л о ч к е к о т о р о й у ж е з а м е т н а с л о и с т о с т ь ( о б ) , с л и п и д н ы м и г л о б у л а м и (л) 

и с п о р а м и (с) , в — в ы х о д р е ц е п т а к у л ы из с п о р о ц и с т ы в п р е с н о й в о д е ; г — в ы с в о б о ж д е 

ние с п о р из р а з р у ш е н н ы х рецептакул и их т р а н с ф о р м а ц и я в п о д в и ж н ы е а м е б ы (а) с п с е в 

д о п о д и я м и (из: V o g t a n d Rug: J. Exp. Z o o l . 283 [ 1 9 9 9 ] 3 1 ) . Увел.: a — 6 0 0 x , б — 1 6 0 0 x , в — 

5 3 0 х , г — 1 бООх. 

ком группы считается наличие ворот
ничка у хоанофлагеллат и у хоаноцитов 
губок. Choanozoa подразделяются на 
два таксона: один содержит Mesomyce
tozoa и Choanoflagellata, другой пред
ставлен Metazoa. 

Надкласс MESOMYCETOZOA Herr 
etal., 1999 

По результатам филогенетического 
анализа гена малой субъединицы рРНК 
группа паразитов ракообразных и рыб 
образует четкую ветвь на молекулярно-
филогенетическом древе вблизи развет

вления животных и грибов. Ранее эта 
группа называлась DRIP-клада — акро
ним имен входящих в нее родов: Der-
mocystidium, rosette agent, Ichthyophonus 
и Psorospermium (рис. 193). Позднее 
этот таксон называли Ichthyosporea. 
В связи с добавлением к этой группе 
Rhinosporidium seeberi акроним DRIP 
оказался непригоден. В 1999 году он 
был заменен названием Mesomycetozoa 
(«между грибами и животными»). Счи
тается, что эти паразиты формируют на 
филогенетическом древе самую базаль-
ную ветвь животных. Mesomycetozoa 
таксономически близки к Choanofla-
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gellata, которые до этого считались са
мой примитивной группой Animalia

1
. 

Ранее представителей Mesomycetozoa 
относили к самым разным таксонам; 
чаще предполагали их родство с гриба
ми. Жизненный цикл неизвестен почти 
для всех включенных в эту группу ви
дов; также не получено прямых доказа
тельств наличия промежуточных хозя
ев. Можно заразить хозяина, скармли
вая ему ткани со спороцистами Psoro-
spermium haeckeli или Ichthyophonus 
hoferi; однако Dermocystidium таким 
способом не передается. Некоторые 
стадии жизненного цикла были обнару
жены в экспериментах с культурами in 
vitro, например, при инкубации содер
жащей спороцисты ткани в водопровод
ной воде в течение нескольких недель. 

Наиболее основательно изученные 
Psorospermium, Ichthyophonus и Dermo
cystidium имеют несколько общих при
знаков: сочетание тканевых спороцист 
и свободноживущих стадий в жизнен
ном цикле, просто организованные спо
ры (показано на ультраструктурном 
уровне), наличие ядер с хорошо выра
женными ядрышками и сильно деспи-
рализованным хроматином, осмотро-
фия, несомненно, присущая всем стади
ям жизненного цикла (рис. 194). Конеч
но, морфологически все эти роды суще
ственно различаются. На основании 
филогенетических деревьев по рДНК 
малой субъединицы Mesomycetozoa де
лятся на две группы, одна из которых 
содержит все виды с амебоидной стади
ей в жизненном цикле. 

Известны более 20 видов Dermo
cystidium; одни вызывают общее зара
жение всего организма, другие обнару
живаются только в виде цист на жабрах 
или коже рыб, тритонов и лягушек. В 
жизненном цикле всех видов имеется 
характерная внеклеточная стадия: клет
ка сферической формы с содержащей 
светопреломляющие включения вакуо
лью, которая оттесняет цитоплазму и 
ядро к периферии. У некоторых видов 
отмечены септальные гифы и одножгу-
тиковые зооспоры. Митохондрии с пла
стинчатыми кристами. 

Организм, именуемый rosette 
agent, — это внутриклеточный патоген 
лососевых рыб; обнаружен в различных 
органах. Размер паразита составляет 2-
6 мкм. Клетка одноядерна, снаружи 
порыта трехслойной клеточной стен
кой, содержит митохондрии с пузырько
видными кристами. Заболевание встре
чается в рассеянной форме, когда пара
зит локализуется внутри кроветворных, 
эпителиальных и мезенхимных клеток, 
и в узелковой форме в виде многооча
говой грануломы того или иного орга
на. Устойчивые спороцисты отсутст
вуют. 

Ichthyophonus hoferi вызывает об
щее заражение (сепсис) у более чем 80 
видов морских и пресноводных рыб. 
которое обычно сопровождается гибе
лью рыбы, и, соответственно, наносит 
значительный экономический ущерб. 
Этот паразит формирует внеклеточные 
стадии — спороцисты. В жизненном 
цикле /. hoferi отсутствуют жгутиковые 

1
 Авторы используют термин Animalia в данном случае не в качестве синонима Metazoa, а для 

обозначения клады, включающей Metazoa, после ее ответвления от общего с Fungi ствола. — 

Прим. ред. 
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Рис. 194. C h o a n o z o a , M e s o m y c e t o z o a : с х е м а п р е д п о л а г а е м о г о ж и з н е н н о г о ц и к л а Psoro-

spermium haeckeli. 1 — а м е б о и д н а я с т а д и я , 2 — т о н к о с т е н н а я с т а д и я , 3 — с п о р о ц и с т а с 

п р и м о р д и а л ь н о й о б о л о ч к о й на р а н н е й с т а д и и с о з р е в а н и я , 4 — с п о р о ц и с т а на с т а д и и ф о р 

м и р о в а н и я с л о и с т о й о б о л о ч к и , 5 — зрелая п о к о я щ а я с я с п о р о ц и с т а , 6 — выход с п о р о в о й 

рецептакулы из с п о р о ц и с т ы , 7 — в ы с в о б о ж д е н и е с п о р из р а з р у ш е н н о й с п о р о в о й р е ц е п -

такулы, 8 — п о д в и ж н ы е а м е б ы , 9 — и н в е с т и р о в а н н ы е а м е б ы , ? — д а л ь н е й ш и е с т а д и и ж и з 

н е н н о г о цикла; у с т а н о в л е н о , +• в е р о я т н о , »~ в о з м о ж н о (из: Vogt a n d Rug: 

J . Exp. Z o o l . 2 8 3 [ 1 9 9 9 ] 3 1 ) . 

стадии. Из цитологических особеннос
тей отмечают электронно-плотные тела 
на полюсах митотического веретена 
(как у Eumycota) и трубчато-везикуляр-
ные кристы митохондрий. 

Psorospermium haeckeli поражает 
соединительную ткань пресноводных 
раков и порой наносит значительный 
ущерб их промышленным запасам. Па
разит обнаруживается в тканях в форме 
неподвижной вытянутой или овоидной 
спороцисты длиной около 100-200 мкм, 
содержащей два ядра и липидные гло
булы и одетой сложно устроенной обо
лочкой. Это единственный представи
тель Mesomycetozoa, чей жизненный 
цикл удовлетворительно изучен. Счита
ется, что у P. haeckeli двухфазный жиз
ненный цикл, включающий тканевую и 

свободноживущую стадии (рис. 193, 
194). Недавно было показано, что рецеп
такулы с находящимися внутри спора
ми вылупляются из спороцист, которые 
обычно обнаруживаются в разлагаю
щихся в пресной воде мертвых тканях. 
Рецептакулы со временем прорывают
ся, и из них выделяются споры. Эти 
споры затем превращаются в подвиж
ных одноядерных амеб с филозными 
псевдоподиями. Амебы, по-видимому, 
питаются осмотрофно; они размножа
ются бинарным делением и могут инци-
стироваться. Вероятно, именно они за
ражают раков. Спороцисты и амебы 
имеют митохондрии с пластинчатыми 
кристами. 

Количество родов, причисляемых к 
Mesomycetozoa, продолжает расти. 
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В последние годы к этому таксону от
несены Amoebidium parasiticum, Anuro-
feca richardsi, Sphaeroforma arctica и 
Rhinosporidium seeberi. Последний изве
стен у человека и животных. Паразит 
проникает под кожу. Поражение чаще 
всего проявляется как опухолеподоб-
ное, медленно увеличивающееся в раз
мере разрастание слизистой носа или 
конъюнктивы глаза. Против него пока 
нет эффективных препаратов. Случаи 
заражения этим паразитом отмечены в 
разных частях света и всегда связаны с 
купанием в прудах, озерах и реках. Зре
лые стадии представлены крупными 
толстостенными шаровидными капсула
ми, в которых содержатся меньшие по 
размеру дочерние клетки (эндоспоры). 
Во внешней среде стадии Rhinospori
dium seeberi не обнаружены, а его есте
ственный хозяин неизвестен. 

Примеры: Amoebidium, Anurofeca, 
Dermocystidium, Ichthyophonus, Rhino
sporidium, Psorospermium, Sphaeroforma. 

Надкласс CHOANOFLAGELLATA 
Kent, 1880 — ВОРОТНИЧКОВЫЕ 
ЖГУТИКОНОСЦЫ, 
ХОАНОФЛАГЕЛАТЫ 

Воротничковые жгутиконосцы — 
это мелкие одноядерные протесты; раз
меры их редко превышают 10 мкм. Они 
входят в состав бентоса и планктона 
морских и пресных водоемов; встреча
ются как одиночные особи, так и пла
вающие колонии. Самый важный отли
чительный признак воротничковых 
жгутиконосцев — выступающий вперед 
воронковидный воротничок, образован
ный десятками тонких микровиллей. 
Такой воротничок неизвестен в других 

группах протестов и считается апоморф-
ным признаком (рис. 195, см. рис. 
273а). Клетка Choanoflagellata несет 
только один жгутик. Второй (несомнен
но, имевшийся у предка) редуцирован: 
сохранилась только его кинетосома. 
Жгутик выступает над воротничком, а 
его биение порождает токи жидкости, 
которые приносят пищевые частицы на 
внешнюю поверхность воротничка. От
фильтрованные частицы продвигаются 
к основанию микровиллей, где и загла
тываются клеткой. В масштабах миро
вого океана воротничковые жгутико
носцы играют важную экологическую 
роль, поглощая в огромном количестве 
взвешенных в воде бактерий. 

Прикрепленные виды бывают пред
ставлены одиночными формами (Мо-
nosiga) или образуют ветвящиеся коло
нии (Codonocladium); некоторые жив\т 
в домиках, которые прикреплены не
посредственно к субстрату или при
подняты на стебельках (Salpingoeca). 
У морских видов каркас домика постро
ен из кремнеземных палочек (рис. 
1956). Сходство конструкции воротнич
ка и его функции у хоанофлагеллат и 
хоаноцитов губок позволило заключить, 
что наличие воротничка — синапомор-
фный признак обеих групп. Другие ар
гументы, поддерживающие теорию об 
их происхождении от одного предка, — 
это способность представителей обоих 
таксонов, во-первых, утилизировать 
кремний и, во-вторых, использовать со
кратительные вакуоли для удаления из 
клетки поступающей в нее в результа
те осмоса воды. Переходными формами 
можно считать шаровидные колонии 
Sphaeroeca volvox (диаметр 300-
500 мкм) или колонии Proterospongia 
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Рис. 195. C h o a n o z o a , Choanof lagel la ta: а — р и с у н о к Salpingoeca amphoridium в н у т р и т е к и 

(те); б — Acanthoecopsis apoda в л о р и к е (ло), п о с т р о е н н о й из к р е м н е з е м н ы х палочек, ж — 

ж г у т и к , мв — м и к р о в и л л и в о р о т н и ч к а , в — Diplotheca costata; г — р и с у н о к Salpingoeca 

cornuta, клетки п р и к р е п л я ю т с я к с в о е й у д л и н е н н о й теке п р и п о м о щ и з а д н и х п с е в д о п о д и -

альных в ы р о с т о в ; д — колония Proterospongia haeckeli из п р и м е р н о 40 клеток (а — по Гре-

л ю , в и г — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н ы Б. Л э д б и т е р о м , Б и р м и н г е м ; гид — по Кенту). Увел.: 

а — 1 7 0 0 х , 6 — 21 ООх, в — 2 9 0 0 х , г — 3 8 0 х , д — 1 2 0 0 х . 
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(рис. \95д). Если бы была доказана их 
эпителиальная организация, то такие 
колонии можно было бы представить 
как геккелевскую бластею и в эволюци
онном плане считать их организмами-
мостиками от одноклеточных к много
клеточным. Однако направление эволю
ции могло быть и противоположным. 
Следует заметить, что долгоживущие 
фрагменты настоящих губок (так назы
ваемые редукционные тела) в прошлом 
довольно часто идентифицировались 
ошибочно как хоанофлагеллаты. Поэто
му можно предположить, что современ
ные воротничковые жгутиконосцы воз
никли в результате дегенеративной эво
люции многоклеточных.

1
 Согласно еще 

одной версии, воротнички можно счи
тать аналогичными структурами, обра
зовавшимися конвергентно под эволю
ционным давлением прикрепленного 
образа жизни и одинаковой трофичес
кой стратегии. 

Примеры: Codonosiga, Parvicorbi-
cula, Salpingoeca. 

Инфратип M E T A Z O A Haeckel, 
1874 - М Н О Г О К Л Е Т О Ч Н Ы Е 
Ж И В О Т Н Ы Е 

Metazoa — это диплоидные орга
низмы, для которых характерны диффе
ренцированные клетки, организованные 
в ткани и органы; эти организмы разви
ваются из зиготы — единственной од
ноклеточной стадии в жизненном цик
ле. Таксон по определению не может 
включать одноклеточные организмы, 
если только они не вторично упрощены. 

Примеры столь кардинального упроще
ния организации — до уровня зиго
ты — пока неизвестны, но среди Meta
zoa есть существа, состоящие лишь из 
нескольких клеток: Myxozoa. Их фило
генетические связи были предметом 
оживленной научной дискуссии в пос
ледние десятилетия; утверждение, что 
Myxozoa — потомки многоклеточных 
животных, перестало быть шокирую
щим. 

Надкласс MYXOZOA Grasse, 1970 — 
МИКСОСПОРИДИИ 

Миксоспоридии — группа микро
скопических многоклеточных парази
тов. Они охарактеризованы в этой кни
ге по протистам, с одной стороны, по 
традиции, с другой — поскольку боль
шинство сводок по многоклеточным 
животным упускают эту группу. Над
класс включает около 1350 видов, отно
сящихся к 52 родам. Миксоспоридии 
являются тканевыми или внутриклеточ
ными паразитами рыб, реже плоских 
червей, рептилий и амфибий. Недавно 
появилось сообщение, что миксоспори-
диоз обнаружен у кротов. 

Ранее миксоспоридии объединяли с 
микроспоридиями в таксон Cnidospora 
на том основании, что и те и другие 
формируют выстреливающие нити. 
Однако полярные нити Myxozoa (рис. 
196) служат не для инъекции споро-
плазмы, а только для заякоривания спо
ры в тканях хозяина. Кроме того, мик
соспоридии отличаются особенностями 
морфогенеза полярных нитей, а также 

1
 Недавние молекулярно-филогенетические исследования свидетельствуют против происхожде

ния хоанофлагеллат от Metazoa. — Прим. ред. 
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Рис. 196. C h o a n o z o a , M e t a z o a , M y x o z o a : з р е л а я с п о р а (а) и с х е м а с т р о е н и я с п о р ы (б) у 

Myxobolus; в — плотва с о п у х о л я м и , к о т о р ы е вызваны Myxobolus. пн — полярная нить, сп — 

с п о р о п л а з м а , яв — я д р о в а л ь в о г е н н о й клетки, япк — я д р о п о л я р н о й капсулы, я с п — я д р о 

с п о р о п л а з м ы (а — из: S c h m a h l et al . : Europ. J. Prot istol . 25 [ 1 9 8 9 ] 26; б и в — по Г р е л ю ) . 

Увел.: а — 2 2 0 0 х . 

наличием митохондрий и диктиосом. 
Недавние успехи молекулярной систе
матики привели к кардинальному пере
смотру их филогенетических связей с 
другими таксонами. Филогенетические 
построения на основе сиквенсов 18S 
рДНК показывают, что Myxozoa явля
ются сестринским таксоном Narcome-
dusa в типе Cnidaria. На родство с Meta
zoa и, в частности, с Cnidaria указыва
ют и морфологические признаки. Так, 
у миксоспоридии отчетливо проявляет
ся клеточная специализация: имеются 

генеративные клетки и три типа сома
тических клеток (рис. 197). Клетки со
единены десмосомоподобными контак
тами. Полярные капсулы миксоспори
дии чрезвычайно похожи на нематоцис-
ты кишечнополостных, как в отношении 
строения, так и морфогенеза. 

Жизненный цикл Myxozoa оставал
ся не до конца расшифрованным вплоть 
до 1980-х, когда было установлено, что 
завершение развития Myxobolus сеге-
bralis происходит через стадию акти-
носпоры в олигохете Tubifex tubifex 

Рис. 197. Myxozoa: схе

м а р а з в и в а ю щ е й с я 

с п о р ы Leptotheca elon-

gata. мп — м е ж к л е т о ч 

н о е п р о с т р а н с т в о 

м е ж д у с п о р о п л а з м о й 

( с п ) и в а л ь в о г е н н ы м и 

к л е т к а м и ( в к ) , кпк — 

к л е т к а п о л я р н о й к а п 

с у л ы , с к — с е п т и р о -

ванные клеточные к о н 

т а к т ы м е ж д у в а л ь в о 

г е н н ы м и клетками, я — 

я д р о (по Д е с п о р т е - Л и -

важ и Н и к о л я ) . У в е л . : 

3 2 0 0 х . 
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Рис. 198. M y x o z o a : о б о б щ е н н а я с х е м а ж и з н е н н о г о цикла M y x o z o a , о с н о в а н н а я п р е и м у щ е 

с т в е н н о на д а н н ы х по Myxobolus cerebralis. 1-16 — р а з в и т и е м и к с о с п о р и д и и в р ы б е ; 1 7 -

30 — р а з в и т и е а к т и н о с п о р и д и й в а н н е л и д е . 1 — п р и к р е п л е н и е а к т и н о с п о р ы к э п и д е р м и 

су р ы б ы и в н е д р е н и е с п о р о п л а з м ы в х о з я и н а ; 2 — д е л е н и е с п о р о п л а з м ы путем э н д о г е -
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(рис. 198). Это открытие привело к пе
ресмотру жизненных циклов других 
миксоспоридии. С этой целью провели 
лабораторные заражения, позволившие 
полнее описать их циклы развития. В 
итоге этих исследований стало понятно, 
что две группы паразитических орга
низмов — Myxosporea (хозяева позво
ночные; споры мелкие, большей частью 
билатерально симметричные) и Actino-
sporea (хозяева аннелиды; споры более 
крупные, орнаментированные, характе
ризующиеся радиальной симметрией 
6-го — 12-го порядка) — представляют 
собой стадии единого жизненного цик
ла. Эти две группы были сведены в еди
ный таксон Myxozoa. На практике ока
залось довольно трудно соотнести мор-
фотипы актиноспоридий и миксоспори
дии. Поэтому было принято решение, 
что все таксоны в составе бывшего 
класса Actinosporea подлежат упраздне
нию и все диагнозы таксонов должны 
быть даны по миксоспоридийным фа
зам цикла. Приведем описание типич
ного жизненного цикла Myxozoa, бази
руясь, главным образом, на данных по 
Myxobolus cerebralis (рис. 198). 

Развитие в рыбе 

Рыбы заражаются при контакте с 
находящимися в воде актиноспорами 
или при заглатывании зараженных ан-
нелид. Актиноспоры выбрасывают по
лярные нити, чтобы прикрепиться к 
эпителиальным клеткам (эпидермису, 
ротовой полости, жаберному эпителию) 
и предоставить возможность спороп-
лазме проникнуть в тело хозяина (рис. 
198, 1-2; 199). 

После проникновения спороплазмы 
в ткани хозяина паразит проходит ста
дии преспорогонии (рис. 198, 3-13). 
Сначала спороплазма мигрирует по 
межклеточным пространствам к месту 
окончательной локализации — этот 
процесс занимает около часа. Затем из 
спороплазмы выходят амебоидные за
родыши и проникают в клетки хозяина. 
Эти первичные клетки за счет внутрен
него почкования отделяют внутрь себя 
так называемые вторичные клетки, ко
торые затем пролиферируют в ходе се
рии синхронных делений. В первичной 
клетке оказывается множество вторич
ных клеток. Каждая вторичная клетка 

н и и ; 3 - 1 3 — п р е с п о р о г о н и я : б е с п о л о е р а з м н о ж е н и е клеток; 1 4 - 1 6 — с п о р у л я ц и я с ф о р 

м и р о в а н и е м м н о г о к л е т о ч н ы х с п о р в п л а з м о д и я х ; 17 — п о л н о с т ь ю с ф о р м и р о в а н н ы е мик-

с о с п о р ы выходят из р ы б ы , и их з а г л а т ы в а ю т а н н е л и д ы . 1 8 - 2 0 — ш и з о г о н и я в к и ш е ч н о м 

э п и т е л и и кольчатого ч е р в я . С ф о р м и р о в а в ш и е с я клетки д в у я д е р н ы ; каждая н е с е т о д н о а -

и о д н о Р-ядро; п о з ж е , в конце г а м о г о н и и , э т и я д р а п о п а д у т в к о м п л е м е н т а р н ы е г а м е т ы . 

2 1 - 2 6 — г а м о г о н и я . В н у т р е н н и е клетки в п а н с п о р о ц и с т а х п р е т е р п е в а ю т т р и м и т о т и ч е с к и х 

и о д н о м е й о т и ч е с к о е д е л е н и е ; 2 4 - 2 5 — п о л у ч и в ш и е с я г а м е т ы с л и в а ю т с я , и в н у т р и п а н -

с п о р о ц и с т ы о б р а з у е т с я 8 з и г о т . 2 7 - 2 9 — с п о р о г о н и я . Ф о р м и р у ю т с я м н о г о к л е т о ч н ы е с п о 

ры, к о т о р ы е с о с т о я т из трех к л е т о к - с т в о р о к , трех п о л я р н ы х капсул и с п о р о п л а з м ы . На

бухшие с п о р ы (29) в ы д е л я ю т с я с ф е к а л и я м и червя, о к а з ы в а ю т с я в з в е ш е н н ы м и в в о д е и 

з а р а ж а ю т р ы б у ( 3 0 ) ; ж и з н е н н ы й ц и к л , т а к и м о б р а з о м , з а м ы к а е т с я ( и з : K e n t e t a l . : J . 

Eukaryot. M i c r o b i o l . 4 8 [ 2 0 0 1 ] 3 3 9 ) . 
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Рис. 199. Myxozoa: взаи

м о д е й с т в и е м е ж д у акти-

н о с п о р а м и Myxobolus 

cerebralis и р а д у ж н о й 

ф о р е л ь ю , а — через м и 

нуту после в н е с е н и я ак-

т и н о с п о р в с р е д у о д н а 

из них п р и к р е п л я е т с я к 

о т в е р с т и ю с л и з и с т о й 

к л е т к и с п и н н о г о п л а в 

н и к а ; б — п р о н и к н о в е 

ние в э т о о т в е р с т и е по

к а з а н о п р и б о л ь ш е м 

у в е л и ч е н и и ; в — с л о 

м а н н ы й л у ч п л а в н и к а ; 

в н у т р е н н и е клетки с п о 

р о п л а з м ы п о г р у ж е н ы в 

ц и т о п л а з м у с о м а т и ч е 

с к о й клетки с п о р о п л а з 

м ы . Увел.: а — 7 0 0 х , б — 

1 ЮОх, в —3 2 0 0 х . 

претерпевает еще одно деление, кото
рое является внутренним почкованием. 
Формируется двуклеточная кассета, где 
«внутренняя» клетка помещена внутрь 
«покровной». Эти двуклеточные кассе
ты разрывают мембраны первичной 
клетки и клетки хозяина и выходят в 
межклеточное пространство. Они спо
собны мигрировать и заражать новые 
клетки, где цикл размножения повторя
ется. В течение нескольких дней пора
жаются разные органы, в том числе 
центральная нервная система. 

Затем паразит переходит к спорого
нии (рис. 198, 13-16). Из двуклеточной 
кассеты развивается плазмодий, когда 
она попадает в определенную ткань. У 
М. cerebralis, например, развитие плаз
модия идет в хрящевой ткани рыбы. 
Ядро растущей покровной клетки де
лится, и все эти ядра становятся веге
тативными. Одновременно внутренняя 
клетка, претерпев многократные деле

ния, дает начало генеративным клеткам. 
Плазмодиальная (бывшая внешняя) 
клетка разрывается, высвобождая мно
гочисленные внутренние клетки. Пос
ледние либо повторяют цикл, приумно
жая количество плазмодиев, либо же 
объединяются попарно, формируя пан-
споробласты. В составе панспороблас-
та одна клетка, называемая теперь пери
цитом, охватывает вторую — спороген-
ную. В дальнейшем перицит дегенери
рует и образует покровы, а спорогенная 
клетка претерпевает ряд дополнитель
ных делений. Ее потомки дифференци
руются в две вальвогенные клетки (пре
вращаются в створки), две капсулоген-
ные клетки (идут на построение стре
кательных капсул) и одного двуядерно-
го или двух одноядерных споробластов. 
Из споробластов после мейоза форми
руются гаплоидные амебоидные заро
дыши, которые продолжат развитие в 
следующем хозяине. Вальвогенные 
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клетки образуют вокруг зародыша дву
створчатую прочную оболочку. Внутри 
капсулогенной клетки дифференцирует
ся стрекательная капсула, содержащая 
свернутую полярную нить, способную 
к выстреливанию. Зрелые миксоспоры 
выходят из рыбы в воду и служат источ
ником инфекции для аннелид. 

Развитие в аннелидах 

Начальную стадию развития Myxo
bolus в кольчатом черве называют ши
зогонией (рис. 198, 17-20). Заглоченные 
миксоспоры выбрасывают полярные 
нити и прикрепляются к кишечному 
эпителию аннелид. Двуядерная спороп-
лазма покидает спору и внедряется 
между клеток эпителия. Оба ядра спо
роплазмы многократно делятся, и обра
зовавшаяся многоядерная клетка дает 
большое количество одноядерных осо
бей. Образовавшиеся клетки еще не
сколько раз могут повторить этот цикл: 
увеличение числа ядер и затем множе
ственная цитотомия. В конце концов, 
одноядерные клетки сливаются попар
но, формируя двуядерные клетки, и на
чинается гаметогония. 

На стадии гаметогонии (рис. 198, 
20-25) из двуядерных клеток в резуль
тате деления ядер формируются четы-
рехъядерные, которые делятся и обра
зуют ранние панспороцисты из четырех 
клеток. Две клетки становятся сомати
ческими, совместно они обрастают две 
другие (генеративные) клетки, обозна
чаемые а и р. В результате трех мито-
тических делений двух генеративных 
клеток образуются 16 диплоидных га-
метоцитов, которые затем подвергают
ся мейотическому делению и продуци

руют 16 гаплоидных гаметоцитов и 16 
направительных телец. Каждый гамето-
цит из линии а сливается с одним из 
линии Р, и таким образом формируют
ся 8 зигот. В это время покровные (со
матические) клетки делятся дважды, и 
их становится восемь. 

При переходе к спорогонии (рис. 
198, 27-29) каждая из 8 зигот в панспо-
робласте дважды делится, давая агломе
рат из четырех клеток — одной цент
ральной и трех периферических. Каж
дая из периферических клеток делится 
один раз, формируя капсулогенную и 
вальвогенную клетки. Центральная 
клетка, после того как ее ядро много
кратно разделится митотически, форми
рует спороплазму актиноспоры. Капсу-
логенные клетки и спороплазма оказы
ваются в оболочке из трех клеток ство
рок. Последние при созревании спор 
формируют столбик и три выроста (рис. 
200). Панспороциста содержит 8 (или 4, 

как у Tetraspora) актиноспор. Весь про-

П К 

с. 

с . 

б 

Рис. 2 0 0 . M y x o z o a : а — с х е м а с т р о е н и я ак

т и н о с п о р ы Myxobolus cerebralis, с о д е р ж а 

щ е й с п о р о п л а з м у (сп) с я д р а м и и в н у т р е н 

н и м и клетками; б — у в е л и ч е н н ы й п е р е д н и й 

к о н е ц с п о л я р н ы м и к а п с у л а м и (пк) и о д н о й 

в ы с т р е л и в ш е й п о л я р н о й н и т ь ю (пн) (по не

с к о л ь к и м а в т о р а м ) . 
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цесс развития в черве занимает три ме
сяца. Вышедшие в воду актиноспоры 
сохраняют жизнеспособность до двух 
недель. 

Myxozoa наносят большой ущерб 
стадам промысловых рыб. Myxobolus 
pfeifferi, например, вызывает шишеч
ную болезнь усачей (Cyprinoidae) (см. 
рис. 196); опухоли на теле рыбы дости
гают диаметра 7 см. У радужной форе
ли Myxobolus cerebralis вызывает так 
называемый вертеж. Даже если эти за
болевания не ведут к немедленной ги
бели рыбы, недостаточный размер и 
поврежденность ткани придают зара
женной рыбе нетоварный вид. 

Примеры: Henneguya, Myxobolus, 
Sphaerosoma. 

EUKARYOTA incertae sedis 
(группы, которые в будущем 
должны быть распределены 
по другим таксонам) 

В последующих разделах описаны 
группы, которые имеют только два об
щих с другими эукариотами признака: 
они обладают митохондриями и разви
той системой аппарата Гольджи. Эти 
группы невозможно отнести к какому-
либо из представленных выше таксо
нов, т.к. у их представителей еще нет 
или уже нет постоянного жгутикового 
аппарата, по признакам которого их 
можно было бы сравнить с другими 
эукариотами. Однако некоторые группы 
имеют кратковременные жгутиковые 
стадии в жизненном цикле, поэтому 
можно обсуждать их связи с определен
ными таксонами жгутиконосцев. Ранее 
это было проделано с некоторыми низ
шими группами прежних Sarcodina (см. 

главу 1. — Прим. пер.). Так же можно 
поступить с солнечниками и радиоляри
ями. 

Наличие псевдоподий в различных 
таксонах прежних Sarcodina (см. рис. 
22) все чаще рассматривается как ре
зультат конвергентной эволюции. Сей
час это оценивается даже как общее 
свойство эукариот. Поэтому мы не мо
жем использовать способность форми
ровать псевдоподии как главный при
знак монофилетических таксонов, кро
ме, разве что, очень маленьких групп. 

Звездочкой (*) помечены группы, 
монофилетическое происхождение ко
торых сомнительно. 

ACTINOPODA* Calkins, 1902 — 
АКТИНОПОДЫ, ЛУЧЕВИКИ 

Псевдоподии всех представителей 
этого полифилетического таксона ук
реплены аксиальными пучками высоко 
упорядоченных микротрубочек и назы
ваются аксоподиями (рис. 201). Рисунок 
расположения микротрубочек — специ
фичный для каждой подгруппы — мо
жет быть и совсем простым, и геомет
рически сложным (рис. 202). Аксопо-
дии радиально симметричны и обычно 
несут экструсомы (например, кинетоци-
сты). Удлинение аксоподий происходит 
относительно медленно. Они служат 
как для локомоции, так и для захвата 
пищи, а также способствуют парению в 
толще воды. 

За исключением солнечников, кото
рые встречаются также в пресных водо
емах и во мху (например, на сфагновых 
болотах), актиноподы — исключительно 
морские планктонные организмы. Фор
ма и состав минерализованных чешуек, 
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Р и с . 2 0 1 . A c t i n o p o d a , 

Hel iozoea: с т р у к т у р а ак-

с о п о д и й : а — Actinoph-

rys sol с р а с х о д я щ и м и 

ся в в и д е лучей а к с о п о -

д и я м и ( а к с ) , с в — с о 

к р а т и т е л ь н а я в а к у о л ь ; 

б — с х е м ы т а к с о н о с п е -

ц и ф и ч н ы х п а т т е р н о в 

м и к р о т р у б о ч е к в а к с о -

п о д и я х п о л и ц и с т и н н а 

п о п е р е ч н о м с р е з е (б — 

по К а ш о н и Б а л а м у т ) . 

Увел.: а — ЗООх. 

игл и других скелетных элементов учи
тываются в систематике и таксономии 
соотвествующих групп (рис. 203). 

В прошлом Actinopoda делили на 
Heliozoa и Radiolaria. Однако новые 
исследования их тонкой организации, 
развития и химического состава скелет
ных элементов выявили такое многооб
разие, что от этих таксонов пришлось 
отказаться. Имя Radiolaria сохранилось 
в названии минерала радиолярита. Ос
нову его составляет кремнезем, произ
веденный радиоляриями-полицистина-
ми (см. рис. 205, 206); отложение его 
идет уже с протерозоя'. В ходе диагене
за накопленный кремнезем преобразу
ется в кристаллический кварц. 

Приведенное здесь подразделение 
актинопод на 4 группы не имеет фило
генетической основы по причине недо
статочности соответствующих знаний и 
выполнено для удобства классифика
ции . 

A c a n t h a r e a Haeckel, 1881 — 
А к а н т а р и и 

Акантарии (50 мкм — 1 мм) имеют 
10 диаметральных или 20 радиальных 
игл (спикул), состоящих из сульфата 
стронция (целестина) (рис. 204). По
скольку этот минерал довольно быстро 
растворяется в морской воде, ископае
мые остатки акантарии отсутствуют. 

1
 Действительно, просто устроенные скелеты радиолярий, вероятно, принадлежавшие полицис-

тинам, известны из кембрийских отложений, но более ранние, протерозойские находки отсут

ствуют. — Прим. ред. 
2
 Молекулярно-биологические исследования, опубликованные после 2003 г., отчасти устранили 

неопределенность. Акантарии, полицистины и таксоподиды составляют монофилетический так

сон (который пока не назван). Этот таксон является сестринским по отношению к Cercozoa. Из 

актинопод в состав Cercozoa входят феодарии и десмоторацидные солнечники. Цилиофриид-

ные и актинофриидные солнечники — гетероконты. Центрохелидные солнечники остаются обо

собленной филогенетической группой. — Прим. ред. 
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Centrohelida Centrohelida 
(Acanthocystidae, (Hedraiophryidae, Taxopodida 
Heterophryidae) Gymnosphaeridae) 

Рис. 202. Различные т а к с о н ы с о л н е ч н и к о в р а н г а с е м е й с т в а : в н е ш н и й вид и паттерн мик

р о т р у б о ч е к н а п о п е р е ч н о м с р е з е а к с о п о д и и ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н К.Ф. Б а р д е л е , Т ю 

б и н г е н ) . 

Центральная цитоплазма (эндоплазма) 
обычно содержит многочисленные ядра 
и другие органеллы. Эндоплазму отде
ляет от эктоплазмы перфорированная 
капсула, состоящая преимущественно 

из фибриллярного материала; аксопо
дии и другие цитоплазматические выро
сты выходят наружу через ее поры. Эк
топлазма представлена цитоплазмати-
ческими тяжами, между которыми на-
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Рис. 2 0 3 . Polycyst inea: с к е л е т ы с п у м е л л я р и й и н а с с е л я р и й из п р о б ы д о н н о г о о с а д к а у о с 

т р о в а Б а р б а д о с . Увел.: 2 0 0 х . 

Р и с . 2 0 4 . A c a n t h a r e a : 

а — ж и в а я а к а н т а р и я ; 

б — с х е м а с т р о е н и я 

к л е т к и ; акс — а к с о п о -

д и я , мф — м и о ф р и с к , 

сп — с п и к у л а (а — л ю 

б е з н о п р е д о с т а в л е н 

М . П . К э й ж , В а й з е н ш -

т а й н ; б — по Г р е л ю ) . 

Увел.: а и б — 4 0 х . 

ходится множество лакун. Снаружи она 
покрыта периплазматическим кортек-
сом, который также перфорирован для 
прохождения аксоподий. Кортекс связан 
с выступающими наружу концами спи-
кул при помощи сократимых фибрилл 
(миофрисков). Аксоподий характеризу

ются гексагональной (на поперечном 
срезе) упаковкой микротрубочек, со
ставляющих аксонему. В эндоплазме 
часто поселяются зооксантелы. 

Жизненный цикл еще не до конца 
понятен. Кроме трофической стадии, опи
саны еще две: цисты и жгутиконосцы. 



C y r t o i c l e a . ЖГаМкийгмВКпяс „ ,х•-'*'•'•; .» 

Р и с . 2 0 5 . P o l y c y s t i n e a : с к е л е т ы N a s s e l a r i d a ( и з : H a e c k e l : K u n s t f o r m e n d e r N a t u r . Ver lag 
Bibl iogr. Inst., Leipzig a n d W i e n , 1 8 9 9 - 1 9 0 4 ) . 
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В настоящее время общепринято деление 
на 4 отряда: Holocanthida (10 спикул), 
Symphyacanthida, Chaunacanthida и Arth-
racanthida (каждый с 20 спикулами), — 
основанное на различных типах взаимно
го расположения оснований спикул. 

Примеры: Acanthocolla, Acantholi-
thium, Acanthometra, Amphiacon. 

P o l y c y s t i n e a Ehrenberg, 1838 — 
П о л и ц и с т и н ы 

Одиночные клетки размером от 30 
мкм до 2 мм, как и значительно более 
крупные колонии, характеризуются 
сложно устроенным кремнеземным ске
летом из игл и ажурных сфер, который 
хорошо сохраняется в ископаемом со
стоянии (рис. 205). В цитоплазме клет
ки ясно различимы две зоны: оптически 
плотная эндоплазма с ядром и перифе
рическая рыхлая и часто населенная 
симбиотическими динофлагеллатами 
эктоплазма. Эти зоны разделены внут
риклеточной и достаточно четко выра
женной центральной капсулой, постро
енной из мукопротеинов. Капсула (ее не 
следует путать со скелетом) состоит из 

полигональных пластинок, края кото
рых смыкаются неплотно, обеспечивая 
сообщение эндоплазмы с эктоплазмой. 
Пластинки центральной капсулы содер
жат сложные апертуры (фузулы), кото
рые несут аксопласты или обеспечива
ют проход для аксоподиальных микро
трубочек из эндоплазмы в эктоплазму. 
Пучки связанных друг с другом микро
трубочек организованы в форме распо
ложенных по кругу лопастей или упа
кованы в гексагональные группы по 6 
или по 12 штук; часто они заходят глу
боко в эндоплазму и даже в углубления 
ядра. Кроме аксоподий, у полицистин 
имеются и филоподии. 

Цисты и двужгутиковые клетки от
мечены в жизненном цикле у наибо
лее изученных Polycystinea; стадии, со
ответствующие половому размноже
нию, неизвестны. 

Раковинка изысканной формы при
суща большинству полицистин. Однако 
у живых особей этот минеральный ске
лет скрыт цитоплазмой (рис. 206а). 

Формы с изученной ультраструкту
рой классифицируются по строению 

Рис. 2 0 6 . P o l y c y s t i n e a : а — ж и в а я с п у м е л л а р и я ; б — с к е л е т н а с с е л а р и и ; в — р и с у н о к 

Cyrtocalpis urceolus (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н М.П. Кэйж, В а й з е н ш т а й н ; в — из: K.Q. Qrell: 

Prot istology, Spr inger, He ide lberg 1 9 7 3 ) . Увел.: a — 2 0 0 x , б — 4 0 0 x , в — 2 6 0 x . 
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SFUMBblARIA КГ VASSKX.LASXA. TAF. IS, 

1.-7 H E X A C O N T I U M . 8 . 0 H E X A C R O M Y U M 

Рис. 2 0 7 . Polycyst inea: р и с у н к и с к е л е т о в (из: Haeckel : Die Radiolarien (Rhizopoda, Radiolaria) 
2. Theil. Berl in, 1887). 
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Рис. 2 0 8 . P h a e o d a r e a : а — р и с у н о к Challegeron wyvillei: часть с т е н к и р а к о в и н ы у д а л е н а , 

в н у т р и п о к а з а н а ц е н т р а л ь н а я к а п с у л а с я д р о м (цк) и ф е о д и у м ; б — р и с у н о к Auloceros 

elegans (а — по Г р е л ю , б — по Геккелю). Увел.: а — 2 6 0 х , б — 2 0 х . 

аксопласта и структуре центральной 
капсулы. Кроме того, начиная с Гекке-
ля, важное значение придается архитек
туре минерального скелета. Отряд Spu-
mellaria содержит радиально симмет
ричные формы с равномерно перфо
рированной центральной капсулой, а 
также колонии, объединяющие в студе
нистом матриксе тысячи особей. Пред
ставители отряда Nasselaria имеют ко
нический минеральный скелет, похо
жий на корзинку, с одной крупной апер
турой (рис. 2066, в). Внешний вид 
некоторых Spumellaria и Nasselaria по
казан на рисунках 205 и 207. 

Примеры: Collozoum, Eucoronis, 
Thallasicolla. 

P h a e o d a r e a Haeckel, 1881 — 
Ф е о д а р и и 

Скелетные иглы и раковинки Phaeo
darea образованы аморфным кремнезе
мом с примесью магния, кальция и 

меди; в них также присутствует органи
ческая составляющая. Иглы феодарий 
большей частью полые. Обычно феода
рии имеют центральную капсулу; если 
же она отсутствует, строят наружную 
оболочку из инородного материала. 
Биология этих глубоководных организ
мов практически не изучена. 

Центральная капсула имеет три от
верстия: одна — астропиле, которое 
функционирует как ротовой аппарат, и 
два парапиле, из которых выходят ак
соподий. Снаружи перед астропиле 
расположена желто-бурая масса, кото
рую называют феодий (рис. 208). Воз
можно, он участвует в метаболизме 
кремния

1
. Основой подразделения фео

дарий на семь отрядов (Phaeocalpida, 
Phaeoconchida, Phaeocystida, Phaeo-
dendrida, Phaeogromida, Phaeogymno-
cellida и Phaeosphaerida) служит мор
фология скелета. 

Примеры: Astracantha, Aulacantha, 
Coelodendrum, Phaeodina. 

1
 Феодий — это, прежде всего, зона цитоплазмы, где сконцентрированы пищеварительные ва

куоли, глобулы запасных питательных веществ и непереваренные остатки. — Прим. пер. 
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HELIOZOEA* Haeckel, 1866 -
СОЛНЕЧНИКИ 

К этому полифилетическому таксо
ну относятся актиноподы, которые по 
их внешнему виду часто называют сол
нечниками. Можно выделить по мень
шей мере пять групп, каждая из которых 
отличается компоновкой микротрубочек 
в аксонеме (см. рис. 202), а также коли
чеством и расположением центров орга
низации микротрубочек (ЦОМТов). 

A c t i n o p h r y i d a Kuhn, 1926 — 
А к т и н о ф р и и д н ы е с о л н е ч н и к и , 
а к т и н о ф р и и д ы 

Микротрубочки аксонемы на попе
речном срезе составляют рисунок из 
двух вложенных одна в другую спира
лей (см. рис. 202). Аксонемы всегда 
отходят от ядерной оболочки (рис. 209). 
Актинофрииды способны инцистиро-
ваться. В цисте материнская клетка де
лится, давая две гаметы, которые снова 
сливаются и формируют зиготу. Этот 
тип автогамии называется педогамией. 
Клетка содержит одно или несколько 
ядер. Актинофрииды населяют морские 
и пресноводные биотопы, а их назем
ные предствители входят в состав сооб
щества сфагновых мхов. 

Примеры: Actinophrys, Actinosphae-
rium, Camptonema. 

D e s m o t h o r a c i d a Hertwig & Lesser, 
1874 — Д е с м о т о р а ц и д н ы е 
с о л н е ч н и к и , д е с м о т о р а ц и д ы 

Тело клетки этих сидячих солнечни
ков одето перфорированной капсулой, 

Рис. 2 0 9 . Hel iozoea: а — Actinophrys sol с ак-

с о п о д и я м и (акс); б — а к с о п о д и а л ь н ы е мик

р о т р у б о ч к и , о т х о д я щ и е о т я д е р н о й о б о л о ч 

ки (яо). Увел.: а — ЗЗОх, 6 — 58 ОООх. 

которая состоит из органического мате
риала или кремнезема и обычно снаб
жена стебельком. Псевдоподии пред
ставлены аксоподиями и филоподиями. 
Микротрубочки аксоподий собраны в 
неупорядоченные пучки (см. рис. 202). 
При половом размножении образуются 
одно- или двужгутиковые клетки, кото
рые передвигаются подобно амебам

1
. 

Осев на субстрат, солнечник строит 
полый или сплошной стебелек. При 
этом сначала он формирует большую, 
укрепленную сотнями микротрубочек 
псевдоподию, которая секретирует ма
териал стебелька. Амебоид формирует 

1
 Неясно, на чем основано это утверждение. У десмоторацид не описаны ни половой процесс, 

ни одножгутиковые зооспоры, ни амебоидное движение зооспор. — Прим. ред. 
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новую капсулу, и, таким образом, жиз
ненный цикл замыкается (рис. 210). 

Примеры: Clathrulina, Hedriocystis, 
Orbulinella. 

C i l i o p h r y i d a Febvre-Chevalier, 
1985 — Ц и л и о ф р и и д н ы е 
с о л н е ч н и к и , ц и л и о ф р и и д ы 

Эти солнечники лишены экзоскеле-
та и напоминают актинофриид, однако 
клетка цилиофриид снабжена жгути
ком, а их аксоподий содержат лишь не
сколько микротрубочек (см. рис. 202). 
Имеются расселительные стадии, несу
щие от одного до четырех жгутиков. 

Примеры: Actinomonas, Ciliophrys, 
Pteridomonas. 

T a x o p o d i d a Fol, 1883 — 
Т а к с о п о д и д ы 

Билатерально-симметричные клет
ки этих морских солнечников несут на 
поверхности крупные кремнеземные 
спикулы, собранные в розетки (см. рис. 
202). Аксоподий массивные, способные 
совершать гребные движения. На по
перечном срезе аксоподий микротру
бочки составляют рисунок из шести
гранников. 

Только один род: Sticholonche. 

C e n t r o h e l i d a Hartmann, 1913 — 
Ц е н т р о х е л и д н ы е с о л н е ч н и к и , 
ц е н т р о х е л и д ы 

Аксоподий тонкие и длинные; их 
микротрубочки берут начало от един
ственного ЦОМТа — центропласта 
(рис. 211). Ядро обычно расположено 
эксцентрично и в этом случае не имеет 
каких-либо морфологических особен-

Рис. 2 1 0 . Hel iozoea, D e s m o t h o r a c i d a : с х е м а 

ж и з н е н н о г о ц и к л а Clathrulina elegans. 

В з р о с л ы й с и д я ч и й о р г а н и з м (1) д е л и т с я 

в н у т р и капсулы (2) и ф о р м и р у е т д в у ж г у т и -

к о в у ю з о о с п о р у (3) , к о т о р а я т р а н с ф о р м и 

р у е т с я в а м е б о и д н у ю с т а д и ю ( 4 ) . А м е б а 

ф о р м и р у е т д л и н н у ю п с е в д о п о д и ю — о с н о 

ву б у д у щ е г о с т е б е л ь к а (5) и п о з д н е е с е к р е -

т и р у е т с о б с т в е н н у ю капсулу (1). П р и небла

г о п р и я т н ы х у с л о в и я х клетка д е л и т с я и п р о 

дукты д е л е н и я и н ц и с т и р у ю т с я (6) . При п о 

п а д а н и и в б л а г о п р и я т н ы е у с л о в и я из ц и с т 

выходят д в у ж г у т и к о в ы е з о о с п о р ы (7) , кото

р ы е п р е в р а щ а ю т с я в а м е б (4), и ж и з н е н н ы й 

цикл з а м ы к а е т с я (по Б а р д е л е ) . 

ностей; однако в ряде случаев оно ох
ватывает центропласт, и тогда его про
низывают туннели для аксонем. В ак-
соподиях имеются экструсомы — кине-
тоцисты и мукоцисты, — которые уча
ствуют в захвате пищи. Микротрубочки 
на поперечном срезе аксоподий упоря-
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Рис. 2 1 1 . C e n t r o h e l i d a : Heterophrys marina; м и к р о т р у б о ч к и а к с о н е м о т х о д я т от ц е н т р о -

пласта (цп). д — д и к т и о с о м а , я — я д р о (из: Bardele: Cell Tiss. Res. 161 [ 1 9 7 5 ] 8 5 ) . Увел.: 

4 0 0 0 0 x . 

дочены в виде треугольников и шести
угольников (см. рис. 202). Для центро-
хелидных солнечников характерны вне
клеточные кремнеземные шипы или 
чешуйки. 

Примеры: Acanthocystis, Gymno-
sphaera, Hedraiophrys, Heterophrys. 

PARAMYXEA Levine, 1979 — 
ПАРАМ И КС И Д Ы 

К этому таксону относятся предста
вители четырех родов, для которых ха

рактерны многоклеточные споры. Они 
формируются внутри родоначальной 
амебоидной клетки путем внутреннего 
почкования. В результате образуется 
«матрешка» из клеток нескольких гене
раций (рис. 212). Внутреннее, или эндо
генное почкование идет следующим 
образом: после завершения кариокине
за участок цитоплазмы, содержащий 
меньшее дочернее ядро, отделяет себя 
от остальной цитоплазмы материнской 
клетки цистернами эндоплазматическо-
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Р и с . 2 1 2 . P a r a m y x e a : с т а д и и ж и з н е н н о г о 

цикла Paramarteilia orchestiae. я, — я д р о р о -

д о н а ч а л ь н о й клетки, я 2 и я 3 — я д р а в т о р и ч 

ной и т р е т и ч н о й клеток, я 4 — я д р о п е р в и ч 

ной клетки с п о р ы , я с п — я д р о с п о р о п л а з м ы 

(по Д е с п о р т е ) . 

го ретикулума. Слияние цистерн приво
дит к обособлению дочерней клетки, 
которая теперь лежит внутри вакуоли. 
Эти дочерние, так называемые вторич
ные, клетки в некоторых случаях также 
проходят один или два дополнительных 
цикла бинарного деления. В результате 
образуется от 1 до 4 вторичных клеток, 
каждая из которых находится внутри 
своей вакуоли. Клетка-родоначальница 
при этом продолжает расти. Внутри 
вторичных клеток, которые теперь уже 
считаются споронтами, опять же путем 
внутреннего почкования развиваются 
третичные клетки. Они делятся на две 
одинаковые так называемые наружные 
споровые клетки. От каждой наружной 
споровой клетки отделятся внутрь, сно
ва в результате эндогенного почкования, 
дефинитивная репродуктивная едини
ца — внутренняя споровая клетка, на
зываемая спороплазмой. Это наиболее 
простой путь формирования спор, кото
рый характерен для представителей 

рода Paramarteilia. В других родах про
цесс идет сложнее и может сочетаться 
с мейотическими делениями. Споры 
выделяются в пространство кишечного 
тракта и выводятся наружу с фекалия
ми. Полный жизненный цикл неизвес
тен. Экспериментальные наблюдения 
позволяют предположить, что в жизнен
ном цикле этих паразитов должны при
сутствовать промежуточный или аль
тернативный хозяин или свободноживу-
щие стадии, поскольку эксперименталь
но заразить одного хозяина от другого 
не удается. Кроме стандартных внутри
клеточных органелл (рибосом, мито
хондрий с трубчатыми кристами), обна
ружены структуры, похожие на гаплос-
поросомы Haplospora. Кроме того, най
дены центриоли, образованные девятью 
одиночными микротрубочками (9x1+0). 
Последняя особенность позволяет зак
лючить, что у этой группы были жгути
ковые предки. 

Все известные парамиксиды явля
ются внутриклеточными или тканевы
ми паразитами морских полихет, рако
образных и моллюсков. Большинство 
видов паразитирует в органах пищева
рения беспозвоночных хозяев; наиболее 
часто они обнаруживаются в печени. 
В течение последних 30 лет виды Маг-
teilia были основной причиной массо
вой гибели промышленно разводимых 
моллюсков в Европе и Австралии. На
пример, на атлантическом побережье 
Франции часто поражалась популяция 
устрицы (Ostrea edulis). 

Систематическое положение Para
myxea довольно долго было предметом 
дискуссий. Их помещали в Chytri-
diomycota, Microsporea, низшие грибы, 
относили к Labyrinthomyxa, Myxozoa и 
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(вместе с Haplospora) включали в так
сон Ascetospora. Недавний филогенети
ческий анализ гена рРНК малой субъ
единицы рибосом Marteilia refringens 
указывает на то, что они не связаны 
близко ни с одним типом эукариот, 
включая Haplospora. Поэтому Paramy-

хеа должны считаться самостоятельным 
типом. Роды различают по количеств) 
спор и споровых клеток внутри спорон-
тов, а также по таксономической при
надлежности хозяина. 

Примеры: Marteilia, Paramarteilia. 
Paramyxa. 
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Часть III. Избранные главы 
общей протистологии 
Сравнительная морфология 
и физиология протистов 

В этих главах описаны структур
ные, функциональные и физиологиче
ские особенности клетки, которые ха
рактерны преимущественно для одно
клеточных организмов, но встречаются 
и у других эукариот. 

Скелетные элементы 

Форма клетки протиста обеспечива
ется внутри- и внеклеточными скелет
ными элементами, которые могут быть 
как органическими, так и неорганичес
кими. Органические элементы — это 
клеточные мембраны, вакуоли, а также 
пучки или иные скопления микрофила-
ментов или микротрубочек (рис. 213); 
задействованы также и другие, пока 
плохо изученные системы филаментов. 

Кортекс 

Кортикальная цитоплазма большин
ства инфузорий обладает сложной орга
низацией, которая в настоящее время 
охарактеризована детальнейшим обра
зом. Сложность строения кортекса оче
видна уже на уровне световой микроско
пии, особенно когда объекты импрегни-
рованы серебром (рис. 214); эта мето
дика по-прежнему незаменима, когда 

необходимо разграничить близкие виды 
инфузорий. Однако лишь электронный 
микроскоп позволяет выявить компо
ненты кортекса, в первую очередь мем
бранные, филаментозные и микротру-
бочковые структуры (рис. 215). 

Помимо инфузорий, некоторые жгу
тиконосцы, например Euglenozoa (см. 
рис. 262), динофлагеллаты (см. рис. 80) 
и криптомонады (рис. 216), поддержи
вают форму клетки за счет мощных кор
тикальных структур. 

В н у т р и - и в н е к л е т о ч н ы е 
с к е л е т ы 

Помимо кортекса или наряду с ним, 
встречаются и другие внутриклеточные 
и внеклеточные скелетные элементы. 
Они состоят из неорганического или 
органического материала, а в некоторых 
случаях из комбинации обоих

1
. Особен

но сложна геометрия неорганических 
внутриклеточных элементов у аканта
рии и полицистин. Таксономическая 
ценность скелетных образований пока
зана в разделе, посвященном система
тике протистов. 

Поддерживающую роль органиче
ского скелета легко продемонстриро
вать на примере солнечников. Их аксо-

Скелеты всех организмов содержат органический компонент. — Прим. ред. 
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Рис. 2 1 3 . Ф р а г м е н т пелликулы Paramecium п о с л е о т т е н е н и я н а п ы л е н и е м . В и д и з н у т р и 

клетки. Увел.: 12 0 0 0 х . 

подии укреплены пучками регулярно 
расположенных микротрубочек, кото
рые при резком охлаждении разруша
ются, т.к. происходит разборка микро
трубочек на тубулиновые субъединицы. 
Когда организм возвращают в комнат
ную температуру, наблюдается процесс 
восстановления аксоподий за счет репо-
лимеризации микротрубочек. Если в 
этот момент подействовать ингибирую-
щими агентами (например, колхицином) 
или стимуляторами роста микротрубо
чек (например, таксолом), нарушения 
формирования скелета можно наблюдать 
в световой микроскоп (рис. 217). 

Ч е ш у й к и и д о м и к и (лорики) 

Чешуйки и домики, или лорики, — 
наружные формообразующие и защит
ные элементы. Чешуйки часто встреча
ются у жгутиконосцев (см. рис. 168), но 
имеются у некоторых ризоподиальных 
организмов

1
 (см. рис. 9, 176). Чешуйки 

изначально закладываются в диктиосо-
мах

2
 (рис. 218) и выделяются на поверх

ность клетки посредством экзоцитоза. 
Обычно они состоят из полисахаридов 
(хитина или целлюлозы), которые иног
да инкрустированы карбонатом каль
ция. В некоторых случаях было показа-

1
 А также на поверхности некоторых инфузорий. — Прим. пер. 

2
 У многих протистов чешуйки формируются в каналах ЭПР. — Прим. пер. 
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Р и с . 2 1 4 . С и с т е м а а р г е н т о ф и л ь н ы х л и н и й 

Paramecium ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н 

В. Ф о й с н е р о м , З а л ь ц б у р г ) . Увел.: бООх. 

но, что упорядоченное расположение 
чешуек на поверхности клетки достига
ется за счет особых движений: напри
мер, гаптомонада Pleurochrysis враща
ется вокруг своей продольной оси. 

Лорика жгутиконосцев, амеб и ин
фузорий обычно состоит из органиче
ской основы, на которую откладывают
ся либо синтезированные в цитоплазме 
органические элементы, либо собран

ные вовне инородные частицы, как пра
вило, неорганической природы. Форма 
домика зачастую видоспецифична. Как 
достраивается новая или реорганизует
ся старая лорика в ходе бинарного де
ления, остается в значительной степени 
непонятным (рис. 219). 

Несколько стадий формирования 
лорики известны у морской инфузории 
Eufolliculina uhligi (рис. 220). Сидячая 
стадия жизненного цикла имеет органи
ческую лорику, состоящую преимуще
ственно из хитина. Кроме того, стенка 
лорики содержит белковые компоненты 
и пигменты, а также незначительные 
количества неорганических веществ, в 
том числе соединения металлов. 

Ц и с т ы 

Многие протесты образуют цисты 
(рис. 221). Зачастую циста выступает 
облигатной стадией жизненного цикла. 
Таковы, например, цисты питания и ци
сты размножения. Иногда цисты обра
зуются в результате полового процесса, 
например, у Actinophrys. Наконец, цис
ты покоя формируются в ответ на на
ступление неблагоприятных условий 
среды. Цисты успешно распространя
ются при участии ветра, водяных брызг 
и мигрирующих организмов, таких как 
птицы. Поскольку в инцистированном 
состоянии особи сохраняют жизнеспо
собность 15 и более лет

1
, цисты пред

ставляют собой важный механизм рас
селения. 

Почвенные протесты и некоторые 
грибоподобные организмы живут в та
ких биотопах, где содержание воды по-

1
 Жизнеспособные цисты возрастом 40 ООО лет обнаружены в сибирской вечной мерзлоте. — 

Прим. ред. 
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Рис. 2 1 5 . Т р е х м е р н а я ре

к о н с т р у к ц и я к о р т и к а л ь 

ных с т р у к т у р м е х а н о ч у в -

с т в и т е л ь н о й з о н ы инфу

з о р и и Conchophthirus 

curtus. б м т — с у б к и н е -

т а л ь н ы е , и л и б а з а л ь н ы е 

м и к р о т р у б о ч к и , кд — ки-

н е т о д е с м а , м и — м и т о 

х о н д р и я , п м — п а р а с о -

м а л ь н ы й мешочек, пмт — 

п о с т ц и л и а р н ы е м и к р о 

т р у б о ч к и , с ф — с е т ь и з 

п у ч к о в м и к р о ф и л а м е н -

т о в , т м т — т р а н с в е р с а л ь -

н ы е м и к р о т р у б о ч к и ( п о 

А н т и п а ) . 

Рис. 2 1 6 . Кортикальные с т р у к т у р ы ( п е р и п л а с т ) к р и п т о м о н а д ы Rhodomonas: а — д о р с а л ь 

ная п о в е р х н о с т ь клетки, б — р е п л и к а со с к о л а и в — п о п е р е ч н ы й с р е з , ж — жгутик, хл — 

х л о р о п л а с т , п м — п л а з м а л е м м а ( и з : H a u s m a n n a n d Walz: P r o t o p l a s m s 101 [ 1 9 7 9 ] 3 4 9 ) . 

Увел.: a - 2 8 0 0 x , 6 - 4 8 0 0 0 x , в - 80 0 0 0 x . 
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Рис. 2 1 7 . А к с о п о д и й Actinophrys sol (а); я р к и е нити в клетке — пучки м и к р о т р у б о ч е к ( б ) ; 

к о л и ч е с т в о м и к р о т р у б о ч е к значительно у в е л и ч и л о с ь п о с л е п р и м е н е н и я т а к с о л а — с т а б и 

л и з а т о р а м и к р о т р у б о ч е к (в). Увел.: ЗООх. 

Р и с . 2 1 8 . Д и к т и о с о м а п р и м н е з и о м о н а д ы 

Pleurochrysis с ч е ш у й к а м и (че) в н у т р и ц и с 

т е р н ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н В . Г е р ц е м , 

Г е й д е л ь б е р г ) . Увел.: 27 ОООх. 

рой меняется стремительно. Поэтому 
они могут быстро инцистироваться и 
эксцистироваться, а стенка цисты спо
собна противостоять высыханию. Сход-

Р и с . 2 1 9 . Б и н а р н о е д е л е н и е р а к о в и н н о й 

а м е б ы Difflugia; во в р е м я д е л е н и я ф о р м и 

руется новая р а к о в и н к а (слева) из и н о р о д 

ных частиц, к о т о р ы е п р о ш л и через ц и т о п 

л а з м у и в с т р а и в а ю т с я в а м о р ф н ы й м е т 

рике. Увел.: 2 7 0 х . 

ные адаптации имеют цисты паразити
ческих форм. Для других протистов 
характерны менее устойчивые цисты — 
требуется определенная влажность, что
бы клетка не страдала от обезвожива
ния. Цистами можно считать пальмел-
лоидные стадии эвглен и других фото-
синтезирующих жгутиконосцев. В этом 
случае клетки резорбируют жгутики и 
окружают себя толстым слоем слизи. 

Исследования химического состава 
стенок цист показали, что большинство 
из них содержит хитин; реже основным 
компонентом является целлюлоза, а у 
некоторых цист стенка содержит плас-
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Рис. 2 2 0 . Б р о д я ж к а и н ф у з о р и и Eufolliculina 

(а) в п р о ц е с с е с е к р е ц и и м а т е р и а л а н о в о й 

л о р и к и ( б , в ) . Л о р и к а и м е е т в и д к о л б ы с 
и з о г н у т ы м г о р л о м (г) (из: Mul isch a n d Haus-

m a n n : J . P r o t o z o o l . 3 0 [ 1 9 8 3 ] 9 7 ) . У в е л . : 

а-в— 140x, г — 8 0 x . 

тинки кремнезема. Почти ничего не из
вестно о том, как формируются стенки 
цист, и лишь немногое известно о фак
торах, вызывающих инцистирование. 
Установлено, что процесс инцистирова-
ния запускается при изменении темпе
ратуры и рН, испарении, пониженном 
или повышенном уровне кислорода, 
накоплении метаболитов, высокой 
плотности популяции, при нехватке или 
избытке пищи. Действие этих внешних 
факторов на внутриклеточные системы, 
контролирующие инцистирование, пока 
не изучено. 

Эксцистирование вызывают различ
ные внешние факторы, такие как обнов
ление культуральной среды, а также 

добавление гипо- или гипертонической 
среды, определенных органических ве
ществ и бактерий к культуре протистов. 
В связи с этим очевидно, что должен 
существовать поток информации через 
стенку цисты. 

В процессе эксцистирования орга
низм выделяет ферменты, разрушаю
щие стенку цисты. В некоторых случа
ях клетка покидает цисту через специ
альное отверстие с крышечкой (оперку-
люм), заложенное при формировании 
цисты. 

В ранней литературе описаны про
цессы инцистирования и эксцистирова
ния у Paramecium. Сообщалось, что 
именно таким образом парамеции раз
водятся в сенном настое. Однако мно
гочисленные более поздние экспери
менты не подтвердили наличие этих 
процессов у Paramecium. То же касает
ся и Amoeba proteus. 

Прикрепление 
к субстрату 

Помимо протистов, которые спо
собны прикрепляться к субстрату сво
им домиком, существует немало одно
клеточных организмов, формирующих 
для постоянного или временного при
крепления специальный аппарат фикса
ции. У свободноживущих форм обнару
жен целый набор различных способов 
прикрепления. Stentor секретирует 
слизь; некоторые другие инфузории ис
пользуют внутри- и внеклеточные сте
бельки (Vorticella, Carchesium, Tokoph-
гуа) (см. рис. 141, 142, 144), выросты 
клетки в виде ножек (рис. 222) или по
хожие на присоску органеллы (Tricho-
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Р и с . 2 2 1 . Ф о р м и р о в а 

н и е ц и с т у Acantha-

moeba (a), Climacosto-

тит ( б ) , Actinosphae-

rium ( в ) , у с и д я ч е й п е -

р и т р и х и (г) и у и н ф у з о 

р и и Frontonia (д) (а и в — 

л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н ы 

Д . П а т т е р с о н о м , С и д 

н е й ; б — л ю б е з н о п р е 

д о с т а в л е н Д . Ф и ш е р -

Д е ф о , В и с б а д е н ; г — и з : 

H a u s m a n n a n d R a m b o w : 

M i k r o k o s m o s 7 4 [ 1 9 8 5 ] 

2 0 8 ; д — и з : H a u s m a n n 

a n d Fo issner : M i k r o k o s 

m o s 7 5 [ 1 9 8 6 ] 1 9 3 ) . 

У в е л . : a - 5 0 0 x , б -

250x, в - 7 0 0 x , г - 6 0 0 x , 

д - 4 0 0 x . 

Рис. 2 2 2 . П р и к р е п и т е л ь н ы е п р и с п о с о б л е н и я : а — п е р и т р и х а Epistylis Iwoffi (слева) и сук-

т о р и я Erastophrya chattoni ( с п р а в а ) , у д е р ж и в а ю т с я на п е р и т р и х е Apiosoma amoeba; б — 

п е р и т р и х а Ellobiophrya donacis, о х в а т и в ш а я ж а б е р н у ю п е р е г о р о д к у д в у с т в о р ч а т о г о м о л 

л ю с к а Donax vittatus (а — по М а т т е ; б — по Ш а т т о н и Л ь в о в ) . Увел.: а — 5 5 0 х , б — 4 5 0 х . 
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Рис. 2 2 3 . П р и к р е п и т е л ь н ы й д и с к Trichodina 

(из: H a u s m a n n a n d H a u s m a n n : J . Ul t rastruct. 

Res. 74 [ 1 9 8 1 ] 144). Увел.: 8 5 0 x . 

dind) (рис. 223). Полостные эндобион-
ты нередко имеют органеллу или специ
ализированную зону клетки для при
крепления к эпителию хозяина: вент
ральный диск дипломонад (см. рис. 39), 
эпимерит грегарин (см. рис. 91) и рос-
теллум (хоботок) некоторых оксимонад. 

Стебельки 

Стебельки встречаются, как прави
ло, у прикрепленных стадий полиморф
ных видов, хотя некоторые из однокле
точных организмов способны формиро
вать стебелек практически на любой 
стадии жизненного цикла. Протисты 
строят стебелек различными способа
ми. Некоторые хризомонады, например 
Poterioochromonas, формируют задний 
цитоплазматический вырост, на повер
хность которого выделяются хитиновые 
фибриллы. Из них образуется стебелек 
с бокаловидным расширением в верх

ней части, которое служит жгутиконос
цу домиком. После завершения пост
ройки задний цитоплазматический вы
рост резорбируется, и жгутиконосец без 
какой-либо прикрепительной органел-
лы живет в бокаловидном домике (рис. 
224), всегда готовый покинуть его при 
неблагоприятных условиях. Процесс 
формирования стебелька у этого жгути
коносца показан на рисунке 225. 

Свободноплавающая расселитель-
ная стадия сидячих солнечников десмо-
торацид при оседании сначала форми
рует большую псевдоподию, которую 
поддерживают сотни микротрубочек. 
Псевдоподия выделяет наружу органи
ческую фиброзную оболочку, которая в 
конечном итоге становится полым сте
бельком. Особь живет на вершине это
го стебелька внутри шара с решетчатой 
стенкой из силиката

1
 (см. рис. 210). 

Среди инфузорий наиболее извест
ны перитрихи и суктории как формы, 
ведущие сидячий образ жизни и обла
дающие стебельками. У перитрих сте
бельки имеют внутриклеточный и вне
клеточный компонент и обладают силь
ной сократимостью, тогда как у сукто
рии они внеклеточные и несократимы. 

Перитрихи секретируют материал 
стебелька при помощи специальной 
органеллы — скопулы. Это чашевидное 
впячивание клетки, покрытое коротки
ми неподвижными ресничками. В при
легающей цитоплазме часто присут
ствуют парасомальные мешочки. У не
которых перитрих скопула функциони
рует непосредственно как прикрепи
тельная органелла. У тех же видов, ко
торые строят стебелек, парасомальные 

1
 У десмоторацид капсула состоит из органического материала; наличие силиката лишь предпо

лагается. — Прим. пер. 



Сравнительная морфология и физиология протистов 2 6 3 

Рис. 2 2 4 . Н а п ы л е н н ы й т о т а л ь н ы й п р е п а р а т л о р и к и Poterioochro-

monas malhamensis ( C h r y s o m o n a d e a ) (а) и о б щ и й в и д на с х е м е (б) 

(из: S c h n e p f e t a l . : Planta 125 [ 1 9 7 5 ] 4 5 ) . Увел.: а - 4 , 0 0 0 х . 

Рис. 2 2 5 . а — с х е м а развития стебелька и чашечки у Potehoochro-

monas; б — негативно о к р а ш е н н ы й т у ш ь ю препарат, ж — жгутик, 

кл — клетка, ст — стебелек, ча — чашечка (а — по Ш н е п ф у ; б — 

л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Г. Рёдерер, Ш т у т г а р т ) . Увел.: б — 1 ЗООх. 

мешочки, видимо, участвуют в секре
ции материала. Предполагается, что 
удлинение стебелька перитрих обеспе
чивается за счет сборки и разборки 
микротрубочек, которые также отвеча
ют за транспорт секреторных пузырь
ков в область скопулы. 

У сукторий секретирующая стебе
лек область клетки отчасти напомина
ет скопулу перитрих. Однако на самом 
деле она, по-видимому, отличается, а 
имеющийся у них внеклеточный стебе
лек, вероятно, не гомологичен стебель
ку перитрих. Таким образом, чтобы из
бежать путаницы, эту область лучше 
называть скопулоидной. 

Особый тип формирования стебель
ка у цилиат был описан у кольподы 
Sorogena (рис. 226). При дефиците 
пищи клетки уменьшаются в размерах 
и приобретают удлиненную форму. Хо

рошее освещение — обычно ранним 
утром — стимулирует начало их агре
гации. Сначала особи формируют плос
кий слой клеток, который затем стано
вится более компактным, т.к. клетки 
придвигаются ближе друг к другу. При
близительно через три часа после нача
ла агрегации они покрываются общей 
оболочкой. В течение последующих 30-
60 минут оболочка вытягивается и фор
мирует вертикальный стебелек, кото
рый поднимается над поверхностью 
воды. На верхнем конце стебелька об
разуется шар из инцистированных ци-
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Рис. 2 2 6 . а — с х е м а ж и з н е н н о г о цикла и н ф у з о р и и Sorogena; б — с о р о к а р п Sorogena (а -

по Блантон и Олив; б—из: Olive a n d B l a n t o n : J . Protozool . 2 7 [ 1 9 8 0 ] 2 9 3 ) . Увел.: б — 120x. 

лиат. Вся эта структура — сорокарп — 
напоминает плодовое тело низших гри
бов. При попадании цист в воду инфу
зории эксцистируются, и цикл начина
ется снова. 

П р и к р е п и т е л ь н ы е 
а п п а р а т ы 

Прикрепительные органеллы под
вижных представителей перитрих и 
некоторых эндобионтных простейших 
функционируют как присоски. Это при
способление позволяет организму быс
тро прикрепляться к субстрату или по
кидать его при необходимости. 

Основу вентрального диска дипло-
монад составляют микротрубочки. 
Сложно устроенный адгезивный диск 
некоторых подвижных перитрих (7W-
chodind) состоит из нескольких сотен 
массивных белковых элементов, кото
рые формируют круглую радиально-
симметричную присоску (см. рис. 223). 
Количество и форма основных элемен
тов присоски, а также их взаимораспо
ложение служат важными диагностичес
кими признаками этих перитрих. 

У миксоспоридии прикрепительный 
аппарат представлен полярной нитью 
(рис. 196, 197), выстреливание которой 
обеспечивает заякоривание споры в тка-
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ни хозяина. Рыбы заражаются при кон
такте со взвешенными в воде актинос-
порами или при поедании зараженных 
аннелид. Актиноспоры выстреливают 
свои полярные нити и прикрепляются к 
эпителиальным клеткам (коже, эпидер
мису ротовой полости, жаберному эпи
телию), что обеспечивает проникнове
ние спороплазмы в ткани хозяина (рис. 
198-200). 

Экструсомы 

Уже первые микроскописты обнару
жили необычные особенности поведе
ния простейших: некоторые выстрели
вали имеющиеся в цитоплазме структу
ры, не изменяя при этом форму клетки. 
Причем это явление не всегда связано 
с какой-либо заметной активностью 
организма. В настоящее время все такие 
структуры называют экструсомами. 

Экструсома — это пузырек, содер
жащий особую структуру, которая 
обычно изменяет конформацию при 
экзоцитозе. Экструсомы обычно распо
ложены в кортикальной зоне цитоплаз
мы. Наиболее известны веретеновид-
ные трихоцисты Paramecium (см. рис. 
17, 227). Разные типы экструзивных 
органелл отличаются друг от друга мор
фологически, а иногда и функциональ
но. Однако для всех характерна одна 
особенность: механические, химиче
ские или электрические раздражители 
вызывают их выстреливание в течение 
очень короткого времени (долей секун
ды). В процессе экзоцитоза размеры и 
структура выстреливаемого материала 
меняются специфичным для данного 
типа экструсом образом. 

Рис. 2 2 7 . Сеть белковых н и т е й в т р и х о ц и с -

те Paramecium ( и з : H a u s m a n n : A n n . S t a t . 

B i o l . B e s s e - e n - C h a n d e s s e 7 [ 1 9 7 3 ] 3 3 1 ) . 

Увел.: 2 6 0 0 0 0 x . 

Известно приблизительно 15 типов 
экструсом. Они обнаружены у жгутико
носцев, амеб и инфузорий, хотя часто
та их встречаемости в этих группах ва
рьирует. Все особи вида всегда имеют 
одинаковый набор экструсом. В табли
це 16 приведены сравнительные данные 
по экструсомам, которые различаются 
по строению и типу выстреливания. 

В е р е т е н о в и д н ы е 
т р и х о ц и с т ы 

Веретеновидные трихоцисты — са
мые известные экструсомы. Их часто 
демонстрируют в рамках вводных био-
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Т а б л и ц а 16. Т и п ы э к с т р у с о м ( в а л ф а в и т н о м п о р я д к е ) и и х х а р а к т е р и с т и к и 

Назва

ние 
В состоянии покоя В ы с т р е л и в ш а я 

Способ 

в ы с т р е л и в а н и я 

Группы 

протис

тов 

Верете-

новид-

ная т р и -

хоциста 

Веретеновидное 

паракристаллическое 

тело, иногда 

снабжено кончиком 

специальной 

конструкции 

Паракристаллическая 

структура того же д и а 

метра, что и в состоянии 

покоя, но в несколько раз 

длиннее 

Моментальное 

(несколько 

миллисекунд) 

разворачивание 

трехмерной сети 

белковых нитей 

жгути

коносцы, 

инфузо

рии 

Гапто-

циста 

Бутылковидная орга-

нелла со сложной 

внутренней структу

рой из нескольких 

компонентов 

Частично вывернута, 

экскреция ядовитого (?) 

материала 

Б ы с т р ы й 

экзоцитоз 

инфузо

рии 

Диско-
боло-

циста 

Сферическое тело с 

дисковидным коль

цом на одном полюсе 

Твердое кольцо того же 
размера, что и в состоя
нии покоя, с д л и н н ы м 
хвостом 

Неизвестно 

(удлинение?) 

жгутико

носцы 

Кинето-

циста 

Составная органел-

ла, с о с т о я щ а я из 

центрального эле

мента и кольцевид

ного кожуха 

Центральный элемент 

лежит перед раскрытым 

кожухом 

Секреция, как при 

экзоцитозе 

солнеч

ники 

Муко-

циста 
Многогранное пара-

кристаллическое 

тело 

Многогранное паракрис

таллическое т е л о много

кратно превышает его 

диаметр и д л и н у в 

состоянии покоя 

Секреция в тече

ние нескольких 

секунд, расправ

ляется сеть 

ф и л а м е н т о в 

жгутико

н о с ц ы , 

инфузо

рии 

Немато-
циста 

Веретеновидная 

капсула со свернутой 

трубкой внутри 

Капсула с вывернутой 

трубкой 

Выворачивание 

трубки 

Г 
дино-
фла-
геллаты 

Пигмен-

т о ц и с т а 
Пузырек с а м о р ф н ы м 
ядовитым 

с о д е р ж и м ы м 

Излитая в окружающую 
среду жидкость 

Секреция жидко

сти о б ы ч н ы м 

экзоцитозом 

инфузо
рии 

Рабдо-

циста 

Палочковидная 

органелла 
Трубочка той же д л и н ы и 
диаметра, что и в состоя
нии покоя 

Телескопическое 

выталкивание 

инфузо

рии 

Роптрия Булавовидная 

органелла 

А м о р ф н ы й материал, 

выделенный в простран

ство между паразитом и 

хозяином 

Секреция содер

жимого о б ы ч н ы м 

экзоцитозом 

споро
вики 

Слизи

стое 

тело 

М е ш к о в и д н ы й пузы

рек, наполненный 

а м о р ф н ы м мате

риалом 

А м о р ф н а я слизь Секреция слизи 

через пору в 

покровах 

жгутико
носцы 
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Т а б л и ц а 1 6 . О к о н ч а н и е 

Назва

ние 
В состоянии покоя В ы с т р е л и в ш а я 

Способ 
в ы с т р е л и в а н и я 

Группы 

протис

тов 

Токси-

циста 

Трубка, ввернутая 

внутрь капсулы 

Капсула с вывернутой 

трубкой той же т о л щ и н ы и 

д л и н ы , что и в состоянии 

покоя; секретирует 

я д о в и т ы й материал 

Моментальное 

выворачивание 

или телескопи

ческое выталки

вание трубки 

жгутико

носцы, 

инфузо

рии 

Трихит Сложно устроенная 

палочковидная 

органелла 

Трубковидная структура 

в несколько раз длиннее, 

чем в состоянии покоя 

Телескопическое 

(?) выталкивание 

трубок 

инфузо

рии 

Эжекто-
сома 

Свернутая в рулон 

лента, о б ы ч н о из 

двух частей 

Трубковидная конструкция 
меньшего д и а м е т р а и 
д л и н н е е , чем в состоянии 
покоя 

Лента моменталь

но раскручивается 

и, свернувшись 

продольно, фор

мирует трубку 

жгутико
носцы 

Эпиксе-

носома 

Внеклеточная 

структура с плотно 

скрученной л е н т о й , 

прикрепленная к 

поверхности некото

рых цилиат 

Длинная трубковидная 

конструкция, как у эжекто-

сомы 

Моментальное 

раскручивание, 

за которым сле

дует продольное 

скручивание 

инфузо
рии 

логических курсов в качестве специаль
ной органеллы протистов, поскольку их 
легко показать посредством светового 
микроскопа и они встречаются в боль
шом количестве. 

Веретеновидная трихоциста синте
зируется в цитоплазме и в покоящемся 
состоянии доставляется в кортекс, где 
занимает определенную позицию: вер
шина трихоцисты располагается между 
соседними альвеолами, а ее мембрана 
примыкает к плазматической мембране 
(рис. 228). Содержимое зрелой трихо
цисты Paramecium имеет поперечную 
исчерченность с периодом 7 нм. В мо
мент выстреливания мембрана трихоци
сты сливается с плазматической мемб
раной клетки, и материал экструсомы в 
течение миллисекунд высвобождается 
наружу. После этого оставшаяся в ци
топлазме мембрана трихоцисты отделя

ется от плазмалеммы и распадается на 
мелкие пузырьки. Это явление, по-ви
димому, сопровождает выстреливание 
всех типов экструсом и представляет 
собой общий механизм их экструзии. 

Выстрелившие трихоцисты пример
но в 8 раз длиннее, чем в состоянии 
покоя; поперечная исчерченность со
храняется, но уже с периодом 56 нм 
(рис. 229). Эту периодичность дает осо
бая трехмерная организация соединен
ных друг с другом филаментов. Была 
составлена трехмерная модель макро-
молекулярной структуры веретеновид-
ной трихоцисты. С помощью этой мо
дели удалось показать, что сердцевина 
трихоцисты имеет принципиально оди
наковую структуру, хотя взаиморасполо
жение узлов филаментозной решетки 
различно у разных видов инфузорий. 
Движущие силы экструзии трихоцист, 
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Рис. 2 2 8 . Т р и х о ц и с т ы Paramecium: с о с т о я н и е покоя на п о п е р е ч н о м (а) и п р о д о л ь н о м (б) 

с р е з а х и на с о о т в е т с т в у ю щ и х с х е м а х (в, г ) , ал — а л ь в е о л а , ктр — наконечник т р и х о ц и с 

т ы , кд — к и н е т о д е с м а , р — р е с н и ч к а , т т р — т е л о т р и х о ц и с т ы (из: H a u s m a n n : Int. Rev. Cytol. 

52 [1978] 197). Увел.: a - 52 OOOx, 6 — 24 OOOx. 
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Рис. 2 2 9 . Т р и х о ц и с т ы Paramecium (а-е) и д и н о ф л а г е л л а т ы Oxyrrhis (ж): а — с о с т о я н и е п о 

коя; б-д — в ы с т р е л и в ш и е т р и х о ц и с т ы с п о с т е п е н н ы м у в е л и ч е н и е м и з о б р а ж е н и я (б — с в е 

т о в о й , в-д — п р о с в е ч и в а ю щ и й э л е к т р о н н ы й м и к р о с к о п ) ; е — р е к о н с т р у к ц и я с е т и б е л к о 

вых н и т е й т р и х о ц и с т ы , к о т о р а я п о к а з а н а на р и с у н к е д; ж — в ы с т р е л и в ш а я т р и х о ц и с т а д и 

нофлагеллаты (из: H a u s m a n n : Int. Rev. Cyto l . 52 [ 1 9 7 8 ] 197). Увел.: a - 9 0 0 x , б - 9 0 0 x , s -

11 OOOx, г - 2 2 0 OOOx, д - 3 3 0 OOOx, ж - 2 0 0 OOOx. 
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Рис. 2 3 0 . В ы с т р е л и в ш а я (частично и н г и б и -

р о в а н н а я ) т р и х о ц и с т а Paramecium, вч — 

в ы с т р е л и в ш а я ч а с т ь , н т р — н а к о н е ч н и к 

т р и х о ц и с т ы , пч — не в ы с т р е л и в ш а я часть 

т р и х о ц и с т ы (из: H a u s m a n n : Int. Rev. Cyto l . 

52 [ 1 9 7 8 ] 197). Увел.: 15 5 0 0 x . 

так же как и связанные с этим процес
сом молекулярные перестройки, пока 
непонятны. Изучение трихоцист, зафик
сированных в момент выстрела, позво
ляет предполагать, что заранее сформи
рованная сеть микрофиламентов в ходе 
экструзии растягивается (рис. 230). Ко
личество поперечных полосок одинако
во в состоянии покоя и выстреливания, 
а ширина полосок изменяется пропор
ционально увеличению длины трихоци
сты. Известно также, что экструзия не 
требует затрат АТФ, однако необходи
ма определенная концентрация ионов 
кальция. Веретеновидные трихоцисты 
жгутиконосцев в целом имеют такое же 
строение, как и у Paramecium. 

Веретеновидная трихоциста по сво
ему устройству и механизму действия 
является уникальной белоксодержащей 
органеллой. Своей поперечной исчер-
ченностью она напоминает коллаген, но 
коллаген не обладает динамическими 
свойствами белка трихоцист и суще
ственно отличается по аминокислотно
му составу. 

Если в эксперименте из клетки Para
mecium удалить все ее тысячи трихо
цист, она сможет восстановить их через 
5-8 часов. Это свидетельствует о важ
ной функции этих органелл, которая в 
данном случае заключается в отпугива
нии хищников. 

М у к о ц и с т ы 

В некоторых отношениях мукоцис
ты напоминают трихоцисты. Они рас
полагаются непосредственно под плаз-
малеммой, имеют паракристалличес-
кую организацию филаментов в стадии 
покоя (рис. 231), и эта готовая решетка 
филаментов расширяется при экстру
зии. Однако, в противоположность три-
хоцистам, расширение идет во всех 
трех измерениях и для этого требуется 
несколько секунд. Мукоцисты, помимо 
белка, содержат углеводы. Они встреча
ются у жгутиконосцев, инфузорий и в 
модифицированной форме у амеб. У 
инфузорий (например, у Didinium) они 
участвуют в процессе инцистирования. 
хотя вряд ли это их основная функция. 

У солнечников мукоцисты называ
ют кинетоцистами за их характерное 
перемещение. Существует вполне прав
доподобное предположение, что муко
цисты этих протистов обеспечивают 
«липкость» клеточной поверхности, ко
торая участвует в захвате пищи. 



Рис. 2 3 1 . М у к о ц и с т ы инфу

з о р и и Loxophyllum в с о с т о 

я н и и п о к о я (а) и в ы с т р е 

л и в ш и е ( б , в); ф и л а м е н т ы 

в ы с т р е л и в ш и х м у к о ц и с т 

п р и б о л ь ш о м у в е л и ч е н и и 

(в), г и д — к и н е т о ц и с т ы 

с о л н е ч н и к о в Clathrulina (г) 

и Acanthocystis (д), е — с х е 

м а с т р о е н и я к и н е т о ц и с т ы 

Raphidiophrys contractilis 

п е р е д в ы с т р е л и в а н и е м , 

м т — м и к р о т р у б о ч к и ( а -

в— и з : H a u s m a n n : Int. Rev. 

Cyto l . 5 2 [ 1 9 7 8 ] 197; г и д -

и з : B a r d e l e : Z . Z e l l f o r s c h . 

M i k r o s k . A n a t . 1 3 0 [ 1 9 7 2 ] 

2 1 9 ; e — и з : S a k a g u c h i et 

a l . : E u r o p . J . P r o t i s t o l . 3 7 

[ 2 0 0 2 ] 4 5 3 ) . У в е л . : a -

57 OOOx, 6 - 7 2 0 0 x , в -
132 OOOx, r- 38 OOOx, д -

73 OOOx. 

Возможно, мукоцисты — это един
ственный тип экструсом, которые встре
чаются также и у многоклеточных жи
вотных. Они похожи на органеллы 
оомицетов, которые участвуют в форми
ровании первичных цист

1
, и на корти

кальные гранулы яиц морского ежа, 

участвующие в формировании оболоч
ки оплодотворения, которая образуется 
сразу после проникновения сперматозо
ида и предотвращает полиспермию. 

Слизистые тельца Euglenida посто
янно выделяют слизь на поверхность 
тела через поры в покровах. Предпола-

1
 В этом параграфе Oomycetes рассматриваются как многоклеточные организмы, обладающие 

органеллами, которые присущи в основном одноклеточным. — Прим. К. Хаусмана. 
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гается, что этот материал облегчает эв-
гленоидное движение. 

Зооспоры некоторых оомицетов 
имеют сферические так называемые 
К-тела, связанные с кинетосомами. 
К-тела содержат заполненные трубочка
ми полусферы углеводной природы и 
гранулярный белковый матрикс. По-ви
димому, предшественники К-тел возни
кают из ЭПР или пузырьков аппарата 
Гольджи, а затем транспортируются в 
периферическую цитоплазму, где слива
ются друг с другом. Зрелые К-тела пе
ремещаются в область развития жгути
ковых корешков. Их функция состоит в 
прикреплении инцистирующихся зоо
спор, т.к. высвобождаемое ими содер
жимое формирует клейкое вещество. 

Многие красные водоросли накап
ливают в цитоплазме пузырьки со сли
зью, которые на определенных стадиях 
развития или размножения выделяют 
слизь наружу. Например, мужские гаме
ты (спермации) во время выхода выде
ляют слизь из расположенных на зад
нем конце клетки больших пузырьков. 
Считается, что эти пузырьки выполня
ют несколько функций: формирование 
покровов спермации, обводнение со
держимого, что приводит к выталкива
нию спермации, прикрепление к женс
ким растениям, прикрепление к трихо-
гине женской гаметы. Многие высшие 
красные водоросли продуцируют пу
зырьки адгезии, которые содержат клей
кую субстанцию, высвобождающуюся в 
ходе прикрепления спор. 

Р о п т р и и 

Эти мукоцистоподобные экструсо-
мы представителей Apicomplexa имеют 

булавовидную форму с электронно-
плотным содержимым и расположены 
на переднем конце спорозоита (рис. 86, 
87). Спорозоит разных видов спорови
ков содержит от двух до восьми ропт
рии. При контакте паразита с поверхно
стью клетки хозяина (рис. 88, 98) ропт
рии, открываясь сквозь коноид, высво
бождают свое содержимое, которое 
способствует проникновению паразита 
в клетку хозяина. Предполагается, что 
выделяемые ими белки встраиваются в 
мембрану клетки хозяина и обеспечива
ют рост мембраны паразитофорной ва
куоли. Кроме сложных белков с высо
кой долей цистеина и большим количе
ством дисульфидных связей, в состав 
роптрий входят липиды. Скорее всего, 
роптрии формируются в диктиосомах. 

П и г м е н т о ц и с т ы 

Пигментоцисты — это экструзив
ные пигментные гранулы, которые 
встречаются у некоторых разнореснич-
ных инфузорий (например, Blepharisma 
и Stentor) и почти всех кариореликтид 
(например, Loxodes и Trachelonema). 
Красные пигментоцисты В. japonicum 
представлены сотнями и тысячами сфе
рических пузырьков размером 0,3-
0,6 мкм, которые расположены в кор-
тексе непосредственно под мембраной 
клетки. Они содержат токсичный бле-
фаризмин — производное гиперицина. 
Когда на клетку нападает такой хищник, 
как Dileptus, пигментоцисты выбрасы
вают свое содержимое и хищник рети
руется. Очищенный блефаризмин высо
ко токсичен для разных инфузорий, но 
не для самой блефаризмы. Имеющий
ся у Stentor coeruleus голубой пигмент. 
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Рис. 2 3 2 . Д и с к о б о л о ц и с т ы : а — Ochromonas tuberculatus с п о к о я щ и м и с я д и с к о б о л о ц и с -

т а м и по п е р и ф е р и и клетки (дб); б — в ы с т р е л и в ш а я д и с к о б о л о ц и с т а (из: H i b b e r d : Brit. J. 

Phycol . 5 [ 1 9 7 0 ] 119). Увел.: a — 7 OOOx, 6 — 1 1 OOOx. 

называемый стенторин, также химиче
ски близок к гиперицину и оказывает 
сходное воздействие на хищника. Та
ким образом, пигментоцисты — это, в 
первую очередь, средство химической 
защиты. 

Вторая их функция — фоторецеп
ция. Показано, что блефаризмин и стен
торин участвуют в реакции избегания 
света. Когда клетка Blepharisma или 
Stentor подвергается сильному освеще
нию в присутствии кислорода, происхо
дят сложные химические реакции, при 
которых пигменты действуют как фото
сенсибилизаторы. Поскольку токсичные 
продукты этих реакций могут погубить 
клетку, отрицательный фототаксис, ве
роятно, позволяет избежать как яркого 
освещения, так и снижения защитной 
способности организма в результате 

утраты пигмента. Защита от ультрафи
олетовой радиации, по-видимому, явля
ется третьей функцией пигментов. 

Некоторые гетеротрихи имеют бес
цветные кортикальные гранулы — го
мологи пигментоцист. Например, корти
кальные пузырьки Climacostomum 
virens содержат токсичный субстрат 
(климакостол), который биохимически 
близок к стенторину и также обеспечи
вает химическую защиту от хищников. 

Д и с к о б о л о ц и с т ы 

Дискоболоцисты найдены у ряда 
жгутиконосцев, в частности, хризомо-
над. В состоянии покоя эти сфериче
ские органеллы обладают полярностью: 
прилегающий к мембране участок со
держит электронно-плотный диск. Пос-
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ле экструзии диск сохраняет свою фор
му, а остальная часть органеллы транс
формируется в длинный филаментоз-
ный тяж (рис. 232). Этот механизм вы
стреливания напоминает таковой трихо
цист и мукоцист. Функция этих 
органелл неясна. 

Т о к с и ц и с т ы 

Относительно функций токсицист 
сомнений не возникает. Они служат для 

защиты от хищников и особенно важ
ную роль выполняют при захвате жерт
вы. Этот тип экструсом обнаружен 
преимущественно у хищных организ
мов (в основном инфузорий), но встре
чается также и у некоторых фаготроф-
ных жгутиконосцев. 

Токсициста представляет собой ок
руженную мембраной капсулу. Внутри 
капсулы находится длинная трубка, ко
торая, в зависимости от типа токсицист. 
при экструзии либо телескопически 

Рис. 2 3 3 . Т о к с и ц и с т ы инфу

з о р и й Homalozoon ( а , б) и 

Loxophyllum ( в ) : в п о к о е на 

п р о д о л ь н о м (а) и п о п е р е ч 

ном (б) с р е з а х ; в — в ы с т р е 

л и в ш а я т о к с и ц и с т а . к а — 

капсула, тр — т р у б о ч к а (а и 

б — из: K u h l m a n n a n d Haus-

m a n n : Prot istologica 16 [1980] 

1 2 5 ; в — и з : H a u s m a n n a n d 

W o h l f a r t h - B o t t e r m a n n : Z. Zell-

f o r s c h . M i k r o s k . A n a t . 1 4 0 

[ 1 9 7 3 ] 2 3 5 ) . У в е л . : a -

3 5 OOOx, 6 - 3 5 OOOx, s -

15 OOOx. 
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выдвигается, либо выворачивается (рис. 
233). В последнем случае токсицисты 
похожи на книдоцисты книдарий, хотя 
значительно уступают им в размере. 

При экструзии трубка токсицисты 
проникает в организм жертвы, как игла 
шприца. Действие токсицисты парали
зует или убивает жертву — обычно од
ноклеточный организм, но иногда и 
многоклеточный, например коловратку. 
Токсицисты повреждают жертву меха
нически, но очевидно также, что они 
впрыскивают яд. 

Обычно токсицисты концентриру
ются в определенной зоне клетки. У ин
фузорий Haptoria они чаще всего встре
чаются около ротового аппарата. У иных 
инфузорий они зачастую скапливаются 
во вздутиях кортекса. Концентрация 
токсицист на одном участке клетки 
обеспечивает, вероятно, их согласован

ную работу в качестве батареи одновре
менно стреляющих экструсом. 

Токсицисты на кончиках щупалец 
сукторий известны как гаптоцисты. Это 
узкоспециализированные экструсомы, 
которые выстреливают при контакте с 
жертвой и обеспечивают с ней прочную 
связь. Считается, что они участвуют в 
слиянии плазматической мембраны 
двух организмов (рис. 234). 

Р а б д о ц и с т ы 

Рабдоцисты — это палочковидные 
экструсомы. Насколько известно, они 
встречаются только у инфузорий кари-
ореликтид, например Trachelonema 
sulcata и Tracheloraphis dogieli. Меха
низм экструзии у них такой же, как у 
телескопически выдвигающихся токси
цист: рабдоциста выстреливает, как 
стрела из духовой трубки. 

Рис. 2 3 4 . Г а п т о ц и с т ы у с о с у щ и х и н ф у з о р и й : а — ж е р т в ы п р и л и п л и к щ у п а л ь ц а м с у к т о р и й 

( с т р е л к и ) п о д д е й с т в и е м г а п т о ц и с т ; б — г а п т о ц и с т ы в с о с т о я н и и п о к о я (га) в а п и к а л ь н о м 

в з д у т и и щ у п а л ь ц а ; в — в ы с т р е л и в ш и е г а п т о ц и с т ы (указаны с т р е л к а м и ) о б р а з о в а л и м о с 

т и к м е ж д у ж е р т в о й ( ж е ) и щ у п а л ь ц е м с у к т о р и й ( щ ) (б и в — и з : B a r d e l e a n d G r e l l : Z. 

Ze l l forsch. Mikrosk. Anat. 80 [ 1 9 6 7 ] 2 1 9 ) . Увел.: a - 2 5 0 x , 6 - 2 2 OOOx, в - 22 OOOx. 
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Э ж е к т о с о м ы 

Эжектосомы — это экструсомы, ко
торые встречаются только у криптомо-
над и празиномонад, а их функция не
ясна. В состоянии покоя это компакт
ные органеллы, напоминающие плотно 
свернутые ленты, обычно состоящие из 
двух отделов. Выстрелившие и полно
стью развернутые экструсомы пред
ставляют собой очень длинные трубки 
(рис. 235). Выстреливание эжектосом 
отбрасывает этих жгутиконосцев от 
опасности. 

Структуры, морфологически неот
личимые от эжектосом, — так называ
емые R-тельца (refractory, светопрелом
ляющий) — содержатся внутри каппа-
частиц — эндосимбиотических бакте
рий Paramecium. В эксперименте 
можно наблюдать, что R-тельца дей
ствуют как эжектосомы: они раскручи
ваются и затем складываются продоль
но, образуя длинную трубку. 

Трудно представить, как конвер
гентная эволюция привела к формиро
ванию таких необычных и таких сход
ных структур в столь разных организ
мах, но еще сложнее вообразить, что 
бактериальная структура, R-тельце, мо
жет быть филогенетически связана с 
органеллой жгутиконосцев — эжекто-
сомой. 

Э п и к с е н о с о м ы 

По ультраструктуре и функции 
эпиксеносомы некоторых брюхореснич-
ных инфузорий похожи на эжектосомы 
жгутиконосцев (рис. 236). Эпиксеносо
мы также содержат плотно свернутую 
ленту, которая при выстреливании рас-

Р и с . 2 3 5 . Э ж е к т о с о м ы у к р и п т о м о н а д ы 

Chilomonas Paramecium: а — э ж е к т о с о м ы 

(эж) в глотке ж и в о й клетки, а также с о к р а 

т и т е л ь н а я в а к у о л ь ( с в ) и я д р о ( я ) ; б, в — 

п р о д о л ь н ы й и п о п е р е ч н ы й с р е з ы невыстре-

л и в ш и х э ж е к т о с о м ; г — в ы с т р е л и в ш и е 

э ж е к т о с о м ы ; д-и — с х е м а с т р о е н и я эжек

т о с о м ы в с о с т о я н и и покоя (д) и в п р о ц е с с е 

в ы с т р е л и в а н и я (е-и) ( и з : H a u s m a n n : Int. 

Rev. Cytol . 52 [ 1 9 7 8 ] 197). Увел.: a - 2 600x, 

6 - 1 9 OOOx, в - 30 OOOx, г - 5 OOOx. 

кручивается и складывается продольно, 
формируя трубку. Однако эти структу
ры — не органеллы, а внеклеточные 
элементы, плотно прилегающие к плаз
матической мембране. Считается, что 
эпиксеносомы имеют прокариотную 
природу. 
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Р и с . 2 3 6 . Э п и к с е н о 

с о м ы : а, б — Euplo-

tidium itoi с э п и к с е н о -

с о м а м и ( * ) ; у л ь т р а 

с т р у к т у р н а я о р г а н и 

зация на п р о д о л ь н о м 

(в) и п о п е р е ч н о м (г) 

с р е з а х ; д — н и т и в ы 

с т р е л и в ш и х э п и к с е -

н о с о м ( и з : Vern i a n d 

Rosati: J . Protozool. 37 

[ 1 9 9 0 ] 3 3 7 ) . Увел.: a -

580x, 6 - 6 OOOx, e -
20 OOOx, г - 7 OOOx, 

д - 2 OOOx. 

Н е м а т о ц и с т ы 

Нематоцисты обнаружены у некото
рых динофлагеллат. Как и токсицисты, 
они похожи на книдоцисты книдарий. 
Это небольшие капсулы с уложенной 
внутри трубкой, которая выворачивает
ся наизнанку при выстреливании (рис. 
237). Функция нематоцист неясна. По 
некоторым признакам структурной спе
циализации и особенностям развития 
их можно считать уникальным типом 
экструсом. Возможно, они являются не 
настоящими органеллами, а сильно спе
циализированными эндобионтами неиз
вестного происхождения. 

Аппараты 
проникновения 

В нескольких группах патогенных 
протистов, например у вампиреллид, 
оомицетов (Haptoglossa), плазмодиофо-
рид и микроспоридий, обнаружены спе
циальные приспособления для проник
новения сквозь покровы (плазматиче
скую мембрану, клеточную стенку, ку
тикулу и т.д.) жертвы. Одни (вампирел-
лиды) просверливают отверстия в 
клеточной стенке и других покровах 
жертвы или организмов-хозяев, по-ви
димому, с помощью ферментов (см. 
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Рис. 2 3 7 . Н е м а т о ц и с т ы : а — р а з л и ч н ы е с т а 

д и и р а з в и т и я в к л е т к е д и н о ф л а г е л л а т ы 

Polykrikos. я — я д р о , нц — н е м а т о ц и с т а , 

тр — т р и х о ц и с т а . б — э т а п ы в ы с т р е л и в а н и я 

н е м а т о ц и с т ы ( 1 - 3 ) ( а — и з : C h a t t o n a n d 

G r a s s e : С . R . S o c . B i o l . 1 0 0 [ 1 9 2 9 ] 2 8 1 ) . 

Увел.: a - 6 0 0 x . 

рис. 238), другие используют механи
ческую энергию. Хотя эти механизмы и 
соответствующие структурные элемен
ты эволюционировали независимо, у 
всех этих протистов имеется задняя ва
куоль, которая способна быстро увели
чиваться в размерах и обеспечивать вы
талкивание внутриклеточного содержи
мого или внеклеточных частиц. 

Два механизма частично описаны в 
соответствующих систематических гла
вах (см. рис. 150, 183, 184). У микро
споридий в этот процесс вовлечены 
полярный филамент, поляропласт и зад
няя вакуоль; у плазмодиофорид сходные 
структуры представлены трубкой, нако
нечником и вакуолью. 

Оомицет Haptoglossa mirabilis ин
фицирует коловраток рода Adineta и 
некоторые виды нематод. Зрелый тал
лом этого оомицета, находящийся внут
ри зараженного и почти опустошенно
го хозяина, выделяет двужгутиковые 
зооспоры. Через некоторое время эти 
зооспоры прикрепляются к субстрат}. 

Рис. 2 3 8 . С х е м а с т р о е н и я к л е т к и - п у ш к и о о м и ц е т а Haptoglossa mirabilis. вт — в ы с т р е л и 

в а ю щ а я путем в ы в о р а ч и в а н и я т р у б к а , г — г а р п у н , д — д и к т и о с о м а , зв — задняя вакуоль, 

кс — канал с т в о л а , лв — латеральная вакуоль, сл — п р и к р е п л я ю щ и й с л о й с л и з и , я — я д р о 

(по Робу и Л и ) . Увел.: 6 ОООх. 
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где часто образуют скопления. Каждая 
зооспора инцистируется и в течение 
короткого времени прорастает, форми
руя так называемую клетку-пушку, дей
ствительно напоминающую по форме 
миниатюрную пушку с наклоненным 
стволом (рис. 238). Зрелая клетка-пуш
ка длиной около 15 мкм остается свя
занной с пустой цистой и прикреплена 
к субстрату при помощи слизи. После 
контакта с проплывающей мимо колов
раткой или ползущей нематодой пушка 
выстреливает, и гарпуновидный нако
нечник пробивает кутикулу хозяина. 
Это становится предпосылкой зараже
ния. Аппарат проникновения состоит из 
одного внеклеточного компонента 
(плотный гарпуновидный наконечник 
внутри выстреливающей трубки) и 
внутриклеточной системы вакуолей. 
Предполагается, что механизм зараже
ния работает следующим образом: бы
строе нарастание осмотического давле
ния в клетке вызывает мгновенное вы
ворачивание трубки и выброс гарпуна; 
дальнейшее расширение вакуолей вы
давливает зародыш, называемый с это
го момента споридий, в ткани хозяина, 
где он позднее прорастает в таллом. 
Весь процесс от контакта до инвазии за
нимает около 100 миллисекунд. 

Этот процесс очень похож на выб
рос наконечника у плазмодиофорид и 
также внешне напоминает выстрелива
ние экструсом — токсицист и немато-
цист. Фундаментальное отличие от эк
струсом заключается в том, что здесь 
отсутствует экзоцитозная активность. 
Кроме того, гарпун и наконечник распо

лагаются внеклеточно, причем задолго 
до созревания клетки-пушки, а впрыс
кивающая трубка представляет собой 
дериват инвагинации клеточной поверх
ности. Помимо этих структурных раз
личий, несходны и движущие силы: 
неизвестный молекулярный механизм 
разворачивания у экструсом и осмоти
ческое давление у клетки-пушки плаз
модиофорид. 

Сократительные 
вакуоли 

Сократительные вакуоли встреча
ются преимущественно у пресноводных 
протистов, не имеющих клеточной 
стенки (см. рис. 239), и у некоторых 
пресноводных губок. Обычно сократи
тельная вакуоль медленно наполняется 
жидкостью (диастола), а затем быстро 
выбрасывает содержимое во внешнюю 
среду путем сокращения (систола). Ча
стота сокращения варьирует от секунд 
до часов у разных видов. 

В большинстве случаев клетка про
стейшего имеет одну сократительную 
вакуоль. Однако существует ряд орга
низмов с двумя — например, Parame
cium (рис. 240) — или значительно 
большим количеством (15-20) сократи
тельных вакуолей, как у Dileptus и 
Homalozoon . Некоторые инфузории, 
например Loxophyllum и Spirostomum, 
содержат только одну крупную вакуоль, 
но она связана с длинным приводящим 
каналом, простирающимся от передне
го до заднего конца клетки. 

1
 Пресноводная фораминифера Reticulomyxa имеет многие тысячи сократительных вакуолей. — 

Прим. ред. 
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Р и с . 2 3 9 . Р а з в е т в л е н н а я с и с т е м а с о к р а т и т е л ь н о й в а к у о л и в н у т р и а м е б о и д н о й клетки 

Dictyostelium. В з д у т ы е ц и с т е р н ы ч а с т и ч н о н а п о л н е н ы (из: Heuser et al . : J . Cell B io l . 121 

[ 1 9 9 3 ] 1311). Увел.: 1 9 0 0 0 x . 

К о м п л е к с с о к р а т и т е л ь н о й 
в а к у о л и 

Сократительную вакуоль легко за
метить в световой микроскоп, т.к. она 
прозрачна и регулярно сокращается. 
При наблюдении в электронный микро
скоп становится ясно, что собственно 
сократительная вакуоль — только часть 
большой системы, которая именуется 
комплексом сократительной вакуоли. 
Этот комплекс включает резервуар со
кратительной вакуоли (саму вакуоль), 
спонгиом и пору сократительной ваку

оли, через которую жидкость выбрасы
вается наружу. У инфузорий комплекс 
имеет, по-видимому, наиболее сложное 
строение. Резервуар вакуоли у них свя
зан с радиально расположенными ампу
лами, которые переходят в длинные уз
кие приводящие каналы (рис. 240). Ком
плекс зафиксирован в определенном 
месте клетки и укреплен отходящими 
от стенки поры пучками микротрубо
чек. В самой стенке поры также обна
ружены спирально идущие микротру
бочки. Они тянутся вдоль каждой ампу-
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Рис. 2 4 0 . Комплекс с о к р а т и т е л ь н ы й вакуоли Paramecium: а — в ж и в о й клетке; б — с х е м а ; 

в-д — д е т а л и у л ь т р а с т р у к т у р ы . Комплекс с о с т о и т из ампул (ам), с о б и р а ю щ и х каналов (ск), 

р е з е р в у а р а с о к р а т и т е л ь н о й вакуоли (св) и п о р ы ( п о ) . С о б и р а ю щ и е каналы с в я з а н ы с б е с 

п о р я д о ч н о л е ж а щ и м и в о к р у г них т р у б о ч к а м и с п о н г и о м а ( с п ) . А г р е г а т ы т р у б о ч е к (та) н а 

х о д я т с я н а н е к о т о р о м р а с с т о я н и и о т с о б и р а ю щ и х каналов. В е с ь к о м п л е к с с т а б и л и з и р о 

ван н е с к о л ь к и м и л е н т а м и м и к р о т р у б о ч е к (мт) . Н а тангентальных с р е з а х с о б и р а ю щ и х ка

налов в и д н а их с в я з ь с т р у б ч а т ы м с п о н г и о м о м ( с т р е л к и ) (а, в, г, д — из: H a u s m a n n a n d 

Allen: C y t o b i o l o g i e 15 [ 1 9 7 7 ] 3 0 3 ) . Увел.: a - 6 5 0 x , в-д — 40 OOOx. 
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лы и проходят до самого конца приво
дящих каналов. 

Сократительные вакуоли хлоромо-
над отходят непосредственно от цис
терн диктиосом. Этот пример является 
исключением, поскольку у остальных 
протистов не обнаружена структурная 
связь комплекса сократительной вакуо
ли с другими мембранными органелла-
ми клетки. 

Спонгиом 

Спонгиом состоит из мелких пу
зырьков или трубочек. Обычно он рас
положен в непосредственной близости 
к сократительной вакуоли, поэтому 
предполагается, что его мембраны уча
ствуют в сегрегации жидкости, предназ
наченной для выведения из клетки. У 
представителей разных таксонов проти
стов организация спонгиома различна. 
Простейший тип спонгиома — везику
лярный, в котором многочисленные 
мелкие пузырьки окружают большую 
вакуоль (рис. 241а). Этот тип широко 
представлен у организмов с нефиксиро
ванным положением сократительной 
вакуоли в клетке, как у некоторых жгу
тиконосцев и многих амеб. Спонгиом 
этих организмов обычно состоит из 
двух типов пузырьков: одни имеют 
гладкую мембрану, а другие опушены — 
предположительно клатрином, — так 
же как окаймленные ямки и окаймлен
ные пузырьки, детально изученные на 
модельных объектах клеточной биоло
гии (рис. 2416). Предполагается, что 
окаймленные пузырьки участвуют в от

делении воды из цитозоля, а гладкие 
обеспечивают увеличение и уменьше
ние мембраны сократительной вакуоли. 

Во время диастолы сократительная 
вакуоль формируется за счет слияния 
гладких пузырьков или расширения 
трубочек, а во время систолы она фраг-
ментируется на отдельные пузырьки 
или складывается в трубочки. Посколь
ку сливающиеся везикулы или трубоч-

Р и с . 2 4 1 . С о к р а т и т е л ь н а я в а к у о л ь ( с в ) и 

с п о н г и о м ( с п ) к р и п т о м о н а д ы Goniomonas 

(а) и и н ф у з о р и и Pseudomicrothorax (б). У жгу

т и к о н о с ц е в о б ы ч е н в е з и к у л я р н ы й с п о н г и 

о м , а у и н ф у з о р и й чаще в с т р е ч а е т с я труб

чатый с п о н г и о м ; е г о трубочки п о с т о я н н о от

к р ы т ы в п р о с в е т с о к р а т и т е л ь н о й вакуоли 

( о т м е ч е н о с т р е л к а м и ) (а — и з : H a u s m a n n 

a n d Pat terson: Exp. Cell Res. 135 [ 1 9 8 1 ] 4 4 9 : 

б — и з : H a u s m a n n : A r c h . P r o t i s t e n k . 127 

[ 1 9 8 3 ] 3 1 9 ) . Увел.: a - 35 OOOx, 6- 40 OOOx. 

1
 У Paramecium (рис. 240) трубочки открываются в просвет собирающего канала. По-видимо

му, у других инфузорий комплекс сократительной вакуоли может быть устроен проще. — Прим. 

пер. 
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ки в совокупности имеют большую 
площадь мембраны, чем исходная ваку
оль, можно предположить, что суще
ствует механизм перераспределения 
мембран, либо не все пузырьки и тру
бочки вовлечены в каждый цикл пуль
сации вакуоли. 

Трубчатый спонгиом (рис. 2416) 
обнаружен у некоторых амеб и жгути
коносцев, а также у большинства инфу
зорий, где он устроен особенно сложно. 
Трубочки спонгиома диаметром 40-
60 нм являются постоянными структу
рами, которые прямо или опосредован
но связаны с сократительной вакуолью. 
У инфузорий с радиальными приводя
щими каналами, например у Parame
cium, спонгиом окружает каждый канал 
и постоянно с ним связан (см. рис. 240). 

В начале 1960-х годов на основе 
электронно-микроскопических наблю
дений было выдвинуто предположение, 
что связь между спонгиомом и приво
дящими каналами прерывается во вре
мя каждой систолы, что должно препят
ствовать возврату жидкости в спонгиом 
при сокращении вакуоли. По этой гипо
тезе, тысячи связей между спонгиомом 
и приводящими каналами должны бы
стро восстанавливаться сразу после си
столы. Эта гипотеза казалась разумной 
и воспроизводилась до недавнего вре
мени в учебниках, однако данные, по
лученные при помощи более совершен
ных методик подготовки образцов, ее 
не поддерживают. Нет указаний на то, 
что спонгиом периодически соединяет
ся и разъединяется с приводящими ка
налами, как, впрочем, и само существо
вание такого механизма не представля
ется необходимым. Из-за маленького 
диаметра трубочек спонгиома давление, 

необходимое для возвратного движения 
воды, должно быть нереально высоким. 
Фаза максимального наполнения сокра
тительной вакуоли и слияния ее мемб
раны с плазмалеммой длится лишь 
долю секунды, и возникающее обрат
ное давление, очевидно, компенсиру
ется высоким гидростатическим давле
нием в спонгиоме. Однако непосред
ственно перед слиянием сократитель
ной вакуоли с плазматической мембра
ной для выброса жидкости, ампулы 
(например, у Paramecium) отсоединяют
ся от сократительной вакуоли. После 
извержения жидкости они присоединя
ются вновь. 

Пучки гексагонально упакованных 
трубочек диаметром около 50 нм иног
да видны на периферии спонгиома. Эти 
трубочки покрыты грибовидными 
структурами, которые расположены по 
спирали, и имеют непосредственную 
связь с гладкими элементами спонгио
ма. Предполагается, что жидкость по
ступает из цитозоля в эти декорирован
ные трубочки, из них она направляется 
в гладкие элементы спонгиома и затем 
в ампулы. Из ампул жидкость перекачи
вается в сократительную вакуоль. 

О т д е л е н и е ж и д к о с т и 

Спонгиом, по всей вероятности, 
участвует в отделении жидкости. В ран
них работах по сопоставлению каче
ственного состава цитоплазмы и жидко
сти сократительной вакуоли было пока
зано, что в последней содержится на
много меньше ионов. В более поздних 
исследованиях утверждается обратное: 
сократительная вакуоль на самом деле 
гипертонична по отношению к цитозо-
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лю. Молекулярный механизм сегрега
ции жидкости еще не до конца понятен. 
Наиболее вероятно, что в мембранах 
спонгиома есть помпы, которые закачи
вают протоны в полость трубочек спон
гиома, где эти ионы замещаются други
ми ионами. В результате устанавливает
ся гипертонический (осмотический) 
градиент, обеспечивающий поступле
ние воды в сократительную вакуоль за 
счет осмоса. Более того, показано, что 
этими протонными помпами служат 
грибовидные структуры. Было обнару
жено, что сходные декорированные 
мембранные системы являются частью 
спонгиома почти всех детально изучен
ных комплексов сократительной вакуо
ли. Такие системы есть и у многокле
точных животных. Например, они при
сутствуют в апикальной мембране эпи
телиальных клеток мочевого пузыря 
жабы, в плазматической мембране ос
теокластов, на том участке, где идет 
секреция протонов для растворения ко
стной ткани, и в апикальных мембранах 
вставочных клеток дистального каналь
ца нефрона позвоночных, которые сек-
ретируют протоны. Сама сократитель
ная вакуоль не содержит таких протон
ных помп, а те мембраны, в которых 
есть протонные насосы, не могут сли
ваться с плазмалеммой. Следовательно, 
в сократительном мембранном комп
лексе можно выделить две четко разли
чающиеся популяции мембран. 

Другие теоретически предполагае
мые механизмы для движения воды 
сквозь мембраны могут быть варианта
ми водных насосов, которые перекачи
вают одновременно сотни молекул воды 
при помощи ионофорных каналов или 
аквапориноподобных белков. 

В ы в е д е н и е ж и д к о с т и 

У протистов с нефиксированным 
положением сократительной вакуоли, в 
частности, у большинства амеб, она 
может сливаться с плазмалеммой почти 
в любом месте, хотя чаще всего в рай
оне уроида и никогда на лидирующей 
псевдоподии. Обычно это происходит 
путем экзоцитоза, однако есть исключе
ния. У хлоромонады Chlamydomonas 
выведение жидкости происходит, по-
видимому, не в результате слияния мем
бран, а через гидрофильные каналы в 
плазмалемме. У некоторых трипаносо-
матид только небольшой участок сокра
тительной вакуоли сливается с плазма
леммой, формируя канал для выведения 
жидкости. 

Постоянные и специально органи
зованные выводящие поры присущи, в 
первую очередь, инфузориям, но также 
встречаются у других протистов. Эти 
поры необходимы протистам с кортек-
сом, поскольку он препятствует слия
нию мембраны сократительной вакуоли 
с плазмалеммой. Резкое падение элект
рического потенциала мембраны сокра
тительной вакуоли во время выведения 
жидкости указывает на то, что генера
торы этого потенциала (протонные на
сосы) отсоединяются от вакуоли перед 
открытием поры. 

О с м о р е г у л я т о р н а я функция 

Долгое время считалось, что комп
лекс сократительной вакуоли участвует 
в осморегуляции. Известно, что осмо
тическое давление цитоплазмы про
стейшего (45-117 мОсм/кг) намного 
выше, чем окружающей среды (моляль-
ность пресной воды менее 7 мОсм/кг >. 
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следовательно, вода постоянно поступа
ет в клетку. Она также попадает в клет
ку в процессе жизнедеятельности, на
пример, из пищеварительных вакуолей. 
При отсутствии противодействующих 
структур, таких как клеточная стенка, 
или других механизмов контроля объе
ма клетки и ее внутреннего давления, 
она бы лопнула от переполнения водой. 
Это легко продемонстрировать умень
шением или увеличением осмотическо
го давления в окружающей среде, что 
приводит к соответствующему увеличе
нию или уменьшению активности со
кратительной вакуоли. Однако в тех 
клетках, которые адаптированы к изме
нению осмомолярности, соответствен
но меняются проницаемость клеточной 
мембраны и тоничность цитозоля. Ци-
тозоль всегда поддерживается гиперто-
ничным по отношению к окружающей 
среде, другими словами, внутреннее 
давление клетки повышено. Поэтому 
после адаптации клетки и создания ги-
пертоничной внутренней среды сокра
тительная вакуоль возобновляет свою 
деятельность. Таким образом, ее функ
ция, вероятно, состоит не только в ре
гуляции водного баланса, но и также, к 
примеру, в удалении продуктов обмена 
или выведении определенных продук
тов на поверхность клетки. 

Осморегуляторная роль комплекса 
сократительной вакуоли единодушно 
признана; кроме того, высказывались 
предположения о дополнительных фун
кциях комплекса. При определенных 
условиях сократительная вакуоль может 
активно выделять катионы натрия и 
кальция. Цитозоль клетки протиста 
имеет относительно высокую концент
рацию ионов калия и низкую — натрия. 

Обычно секретируемая сократительной 
вакуолью жидкость имеет даже более 
высокие концентрации натрия и хлора, 
чем цитозоль. Однако активное выведе
ние натрия и кальция через сократи
тельную вакуоль еще предстоит дока
зать. 

М е х а н и з м р е г у л я ц и и 
о б ъ е м а клетки 

Активность сократительной вакуо
ли представляет собой, по-видимому, 
лишь один из механизмов, посредством 
которых простейшее р е г у л и р у е т свой 
объем. Сократительная вакуоль, вероят
но, обеспечивает кратковременный от
вет на изменение тоничности среды. 
Так, если простейшее поместить в г и -
пертоничную среду, оно сразу же умень
шается в размерах, а сократительная ва
куоль перестает работать. Если осмоти
ческий шок не был летальным, клетка 
постепенно восстановит свои нормаль
ные размеры и вакуоль снова начнет со
кращаться. Эта регулировка обусловле
на повышением концентрации свобод
ных аминокислот, моновалентных кати
онов и, возможно, Сахаров в цитоплазме, 
что к о м п е н с и р у е т увеличение и о н н о й 

силы среды. 

М е х а н и з м с о к р а щ е н и я 
в а к у о л е й 

Некоторые ученые считают, что со
кратительную вакуоль лучше называть 
пульсирующей вакуолью или выводя
щей воду везикулой, поскольку термин 
«сократительная вакуоль» подразумева
ет, что она активно сокращается. Одна
ко собственная сократимость этих ваку
олей окончательно не доказана; напро-
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тив, были получены данные, что сокра
тительные вакуоли опорожняются про
сто под воздействием внутриклеточно
го давления. 

Вместе с тем, имеются достаточно 
убедительные аргументы в пользу их 
собственной сократимости. Помимо 
обнаружения на периферии сократи
тельных вакуолей небольших количеств 
актина, ос-актинина и миозина, извест
но, что непосредственно перед систо
лой сократительные вакуоли различных 
протистов немного сжимаются и округ
ляются. Более того, если отверстие со
кратительной вакуоли цилиат искусст
венно блокировать, прижав покровным 
стеклышком, то сократительная вакуоль 
увеличивается в размерах и последова
тельно сокращается в том же ритме, как 
если бы ее содержимое выбрасывалось 
наружу. Самое простое объяснение этих 
наблюдений таково: сократительные 
элементы действуют по всей поверхно
сти вакуоли. 

Недавние исследования изолиро
ванных сократительных вакуолей пока
зали, однако, что сама мембрана спо
собна осуществлять циклы округления 
и расслабления вакуоли без помощи 
окружающей сократимой сети. При ок
руглении сократительной вакуоли фор
мирование мембранных трубочек 
уменьшает эффективную площадь по
верхности вакуоли, и натяжение мемб
раны in vitro увеличивается в 35 раз. In 
vivo ассоциация мембраны вакуоли с 
лентами микротрубочек, по-видимому, 
запускает или усиливает образование 
мембранных трубочек и таким образом 
увеличивает натяжение мембраны ваку
оли. Этот процесс требует затрат АТФ. 
Повышенное натяжение мембраны не

обходимо для слияния с плазмалеммой. 
для регуляции скорости выведения 
жидкости путем изменения размеров 
выводящей поры и для отделения ре
зервуара вакуоли от армированных 
микротрубочками ампул приводящих 
каналов. 

Цикл п у л ь с а ц и и 

Типичный цикл пульсации в прими
тивном комплексе сократительной ваку
оли показан на рисунке 242. После си
столы сама вакуоль не видна, но вокруг 
места ее локализации заметны мелкие 
пузырьки. Во время диастолы они уве
личиваются в размерах, сливаются друг 
с другом и наконец формируют сокра
тительную вакуоль. Непосредственно 
перед выбрасыванием своего содержи
мого вакуоль округляется и окружается 
мелкими пузырьками. 

Более сложные процессы наблюда
ются у Paramecium caudatum (рис. 243). 
После систолы сократительная вакуоль 
не видна под световым микроскопом; в 
ходе сокращения она преобразуется в 
один или несколько конгломератов вза
имосвязанных трубочек. Затем наполня
ются ампулы (диастола ампул) и появ
ляется сократительная вакуоль, которая 
заполняется из ампул (систола ампул). 
На следующем этапе сократительная 
вакуоль становится сферической и выб
расывает свое содержимое наружу че
рез пору (систола сократительной ваку
оли). Тем временем ампулы наполняют
ся снова. Жидкость, по-видимому, по
ступает в ампулы из приводящих 
каналов непрерывно. Таким образом, 
ампулы выступают в роли буфера, кото
рый обеспечивает периодичность на-
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щ Диастола » 4 Систола » 

С/ & © о о O O S О 
u секунды 

I I I • • • • * * • 

Рис. 2 4 2 . Цикл п у л ь с а ц и и с о к р а т и т е л ь н о й вакуоли (стрелка) у к р и п т о м о н а д ы Chilomonas 

(а-е); цикл п у л ь с а ц и и д л и т с я о к о л о 10 с е к у н д (ж) (из: Pat terson a n d H a u s m a n n : Br. p h y c o l . 

J . 1 6 [ 1 9 8 1 ] 4 2 9 ) . Увел.: a - e - 3 OOOx. 

Рис. 2 4 3 . Цикл пульса

ц и и с о к р а т и т е л ь н о й 

вакуоли у Paramecium: 

а — с и с т о л а ; б — д и а 

с т о л а ; в — с х е м а неко

т о р ы х п р о м е ж у т о ч н ы х 

с т а д и й ( 1 - 5 ) ц и к л а , 

к о т о р ы й у P. caudatum 

о б ы ч н о д л и т с я 8 с е 

кунд, ам — а м п у л а с о 

б и р а ю щ е г о к а н а л а , 

с к — с о б и р а ю щ и й ка

н а л . У в е л . : а и б — 

7 5 0 х . 

щ 
в " г т \ 7 Т у Т \ П 

в 

полнения вакуоли при непрерывном 
процессе сегрегации воды. 

Пузулы 

У динофлагеллат нет сократитель
ных вакуолей, однако предполагается, 
что сходную функцию у них выполня

ют пузулы, расположенные в основании 
жгутиков. Пузула представляет собой 
трубковидную ветвящуюся инвагина
цию клеточной мембраны, тесно свя
занную с системой внутриклеточных 
вакуолей. В отличие от сократительных 
вакуолей, пузулы постоянно сообщают
ся с окружающей средой (рис. 244). 
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Рис. 2 4 4 . Каналы пузулы у д и н о ф л а г е л л а -

ты Oodinium. an — а л ь в е о л я р н ы е п л а с т и н 

ки (= а м ф и е с м а л ь н ы е п л а с т и н к и ) , с к а — 

с о б и р а ю щ а я к а м е р а , с т р — с о б и р а ю щ и е 

т р у б о ч к и (по К а ш о н у ) . 

Пузулы, возможно, выполняют ос-
морегуляторную функцию, но они не 
сокращаются или делают это только 
спорадически. Поэтому существуют 
сомнения, что пузулы вообще имеют 
отношение к осморегуляции; для под
тверждения этой их функции необходи
мы убедительные доказательства, кото
рые пока отсутствуют. 

Подвижность 

Все протесты подвижны на той или 
иной стадии жизненного цикла (рис. 
245). Подвижность включает перемеще
ние, создание токов воды и внутрикле

точные движения. Основные типы под
вижности являются результатом актив
ности ресничек или жгутиков (плава
ние, потоки жидкости и т.д.). Процессы, 
лежащие в основе подвижности проти
стов, известны в общих чертах, деталь
ные объяснения фундаментальных ме
ханизмов или неудовлетворительны, 
или в значительной мере спекулятивны. 
Особенно это касается таких специали
зированных форм движения, как сколь
жение и определенные изменения фор
мы тела. 

Рис. 2 4 5 . Т р а е к т о р и и д в и ж е н и я и с к о р о с т ь 

п л а в а ю щ и х клеток Paramecium в отсутствие 

с т и м у л о в ( и н т е р п р е т а ц и я в и д е о з а п и с и 

п р о д о л ж и т е л ь н о с т ь ю 2,5 с е к у н д ы ) . Траек

т о р и и и м е ю т ф о р м у л е в о з а к р у ч е н н о й в и н 

т о в о й с п и р а л и д л и н о й до 4 м м . * = ревер

с и я б и е н и я р е с н и ч е к ( п о п я т н о е д в и ж е н и е 

( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Г. М а х е м е р о м и 

Р. Б р о к е р о м , Б о х у м ) . 
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Р е с н и ч к и и ж г у т и к и 

Реснички и жгутики — это нитевид
ные структуры длиной от 0,3 до не
скольких микрон. Они отходят от кине-
тосом, которые обычно расположены в 
кортексе. Стержень жгутика и реснич
ки (аксонема) покрыт плазматической 
мембраной (рис. 246). Поэтому реснич
ки и жгутики эукариот являются внут
риклеточными органеллами, в противо
положность внеклеточным жгутикам 
прокариот. Большинство наших знаний 
о строении и функции аксонемы осно
вано на изучении жгутиков и ресничек 
протистов. 

Биение ресничек и жгутиков — бро
сающееся в глаза явление, которое было 
обнаружено уже на заре исследований 
инфузорий и жгутиконосцев. На первый 
взгляд, движение ресничек сильно от
личается от движения жгутиков. Кажет
ся, что жгутики формируют при биении 
трехмерную волну, а реснички бьют в 
одной плоскости (рис. 247). Однако бо
лее детальные исследования выявили, 
что реснички также формируют при 
биении трехмерную волну, а некоторые 
жгутики двигаются только в одной 
плоскости. 

Поперечные срезы ресничек и жгу
тиков выявляют аксонему с характер
ным набором микротрубочек, располо
женных согласно формуле 9x2+2; аксо
нема окружена плазматической мемб
раной (рис. 248). В аксонеме девять 
периферических двойных микротрубо
чек (дуплетов) и две отдельные цент
ральные микротрубочки (синглеты). 
Каждый дуплет состоит из полной мик-

Рис. 246. Р е с н и ч к и на п о в е р х н о с т и и н ф у з о 

р и и Homalozoon (а) и на п р о д о л ь н о м с р е з е 

Paramecium ( б ) , ак — а к с о н е м а , кс — кине-

т о с о м а , пл — п л а з м а л е м м а . У в е л . : а — 

1 200х, 6 - 3 2 ОООх. 

1 
а б 

Рис. 247. С х е м а у н д у л и р у ю щ е г о д в и ж е н и я 

ж г у т и к а (а) и р е с н и ч к и (б) (по С а т и р у ) . 

ротрубочки (А-трубочка
1
) с 13 протофи-

ламентами и прилегающей неполной 
микротрубочки (В-трубочка) с 10 про-
тофиламентами, так что у них 3 прото-
филамента общие. 

От каждой А-трубочки отходят пар
ные, похожие на руки структуры (дине-
иновые ручки), которые направлены к 

' Кинетосома и аксонема ресничек и жгутиков, конечно, образована микротрубочками, однако 

по традиции их принято называть просто трубочками. — Прим. пер. 
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Рис. 2 4 8 . Р е с н и ч к а на п о п е р е ч н о м с р е з е (а) и на к о м б и н и р о в а н н о й с х е м е ( б ) ; в - е — трех

м е р н ы е м о д е л и а к с о н е м ы {в-д) и д у п л е т а п е р и ф е р и ч е с к и х м и к р о т р у б о ч е к ( е ) . А - т р — 

А-трубочка, В-тр — В-трубочка, ди — д и н е и н о в ы е ручки, не — н е к с и н о в ы й м о с т и к между 

д у п л е т а м и , пм — плазматическая м е м б р а н а , рс — р а д и а л ь н а я с п и ц а , цп — центральная 

п а р а м и к р о т р у б о ч е к ( б - е — по Х а у с м а н у и Г р а д и а с у ) . Увел.: а — 2 0 0 ОООх. 
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Рис. 2 4 9 . О с н о в а н и е 

р е с н и ч к и : а — п о п е 

р е ч н ы й с р е з п е р е 

х о д н о й з о н ы м е ж д у 

а к с о н е м о й и к и н е т о -

с о м о й ; в в е р х н е й ча

с т и в и д н ы д у п л е т ы 

а к с о н е м ы , в н и ж н е й 

т р и п л е т ы к и н е т о с о -

м ы ; б — п р о д о л ь н ы й 

с р е з п е р е х о д н о й 

з о н ы и к и н е т о с о м ы ; 

в — с х е м а с т р о е н и я 

п е р е х о д н о й з о н ы ; г — 

звездчатая с т р у к т у р а 

в п е р е х о д н о й з о н е 

C h l o r o p h y t a н а п о п е 

р е ч н о м с р е з е ' ; д — 

п е р е х о д н а я с п и р а л ь 

(пс) H e t e r o k o n t a (в — 

и з : D e n t l e r : Int. Rev. 

C y t o l . 7 2 [ 1 9 8 2 ] 1 ) . 

Увел.: а и б - 6 0 OOOx. 

В-трубочке соседнего дуплета. Дуплеты 
связаны друг с другом нексиновыми мо
стиками, которые соединяют А-трубоч-
ку одного дуплета с В-трубочкой сосед
него. Центральные трубочки окружены 
материалом центральной оболочки, от 
которой отходят радиальные спицы. 
Они направлены к дуплетам и соединя
ются с А-трубочкой. Все эти структуры 
расположены вдоль аксонемы с опреде
ленной периодичностью. 

Организация кинетосомы иная. 
Центральные микротрубочки реснички 
упираются в аксиальную гранулу

2
; пе

риферические же дуплеты продолжают
ся в кинетосому, где дополняются 
С-трубочкой. Как и В-трубочка, С-тру-
бочка представляет собой неполную 
микротрубочку, которая имеет общие 
протофиламенты с В-трубочкой (рис. 
249). У инфузорий часто встречаются 
кинетосомы без ресничек, которые об
разуют пары с имеющими реснички. 
Кинетосомы жгутиконосцев и инфузо
рий связаны с микротрубочковыми и 
филаментозными структурами, которые 
имеют видоспецифичную организа
цию

3
. Количество, место расположения 

1
 Схема содержит неточность: мостики соединяют дуплеты через один, а не через два и, таким 

образом, формируют одну замкнутую ломаную линию, а не три треугольника. — Прим. пер. 
2
 Вместо аксиальной гранулы, или аксосомы, здесь могут располагаться и другие структуры; а у 

многих протистов и вовсе отсутствуют какие-либо образования в основании центральных тру

бочек. — Прим. пер. 
3
 Видоспецифичность корешков показана для очень немногих протистов. Эти элементы весьма 

эволюционно консервативны и служат филогенетическими маркерами на уровне макро- и мега-

таксонов. — Прим. пер. 
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Рис. 2 5 0 . Д и с т а л ь н ы и к о н е ц р е с н и ч к и : а — 

вверху п о п е р е ч н ы й с р е з кончика р е с н и ч к и 

с д в у м я ц е н т р а л ь н ы м и и А - т р у б о ч к а м и ; б — 

с х е м а кончика р е с н и ч к и : з а я к о р и в а н и е ц е н 

т р а л ь н о й п а р ы м и к р о т р у б о ч е к н а м е м б р а 

не р е с н и ч к и , пл — п л а з м а л е м м а (б — и з : 

Dent ler : Int. Rev. C y t o l . 72 [ 1 9 8 2 ] 1). Увел.: 

85 OOOx. 

на кинетосоме и организация этих эле
ментов используются для определения 
филогенетического родства между раз
личными группами цилиат и жгутико
носцев. Поскольку все реснички и жгу
тики имеют общее происхождение, 
вполне вероятно, что и некоторые из ас
социированных с ними структур также 
гомологичны. Это помогает находить 
гомологичные жгутики в различных 
таксономических группах протистов. 

При делении клетки происходит так 
называемая трансформация жгутиков: 
в дочерних клетках один из жгутиков 
двужгутиковой клетки (длинный и ак
тивный) переходит в другое состояние 
(короткий и неподвижный); трансфор
мируются также и ассоциированные с 
базальными телами корешковые струк
туры. Например, в процессе деления 
клетки гетероконтов опушенный двига

тельный жгутик превращается в глад
кий рулевой. 

Кончик жгутика или реснички уст
роен весьма специфично: В-трубочки 
короче А-трубочек, а периферические 
дуплеты короче центральной пары син-
глетов. Таким образом, срез через са
мый кончик жгутика или реснички вы
явит либо две центральные трубочки, 
либо две центральные трубочки и де
вять периферических А-трубочек (рис. 
250а). Центральные трубочки прикреп
ляются к плазматической мембране раз
личными способами; способ крепления 
видоспецифичен (рис. 2506). 

Конфигурация микротрубочек аксо
немы 9x2+2 чрезвычайно консерватив
на. Диаметр аксонемы всегда 0,25 мкм. 
и расположение таких дополнительных 
элементов, как динеиновые ручки, не-
ксиновые мостики и радиальные спи
цы, всегда имеет одинаковую периодич
ность вдоль аксонемы. Однако есть и 
отклонения от нормы. Жгутики гамет 
некоторых грегарин и диатомовых име
ют необычный набор микротрубочек в 
аксонеме: 9x2+5, 9x2+0, 6x2+0 или 
3x2+0. Клетки с такой абберантной ак-
сонемой еще подвижны, но гораздо 
менее активны, чем протисты с нор
мальным набором микротрубочек. 

Асимметрия микротрубочек на сре
зах кончика реснички и жгутика порож
дает предположение, что их активность 
определяется скольжением перифери
ческих дуплетов друг относительно 
друга (рис. 251). Доказательства сколь
жения микротрубочек были получены 
при ультраструктурных исследованиях 
изогнутых в разных направлениях рес
ничек. Конструкция из периферических 
дуплетов и центральной пары микро-
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Р и с . 2 5 1 . М о д е л ь п о к а з ы в а е т м е х а н и з м 
с к о л ь ж е н и я н а р у ж н ы х д у п л е т о в м и к р о т р у 
бочек о т н о с и т е л ь н о д р у г д р у г а п р и и з г и б а 
н и и р е с н и ч к и (по С а т и р у ) . 

трубочек, связанных нексиновыми мо
стиками и радиальными спицами, пре
образует скользящее движение пери
ферических дуплетов в изгибание рес
нички. 

Динеиновые ручки, как сейчас уже 
установлено, обладают АТФазной ак
тивностью; именно они генерируют 
усилие в ресничке и жгутике (рис. 252). 
В состоянии покоя (неподвижности) 
динеиновая ручка расположена перпен

дикулярно обоим дуплетам и прикреп
лена обоими концами. Когда АТФ свя
зывается с динеином, ручка быстро от
крепляется от В-трубочки и сильно сги
бается. При гидролизе АТФ ручка вы
тягивается вниз под углом около 40°. 
Когда уходят продукты гидролиза 
(АДФ+Ф), расправленная ручка при
крепляется к новому сайту. Затем она 
меняет свою конформацию, вновь пре
вращаясь в перпендикулярный мостик 
и сдвигая противоположный дуплет в 
направлении вершины реснички. Этот 
цикл — прикрепление, транслокация, 
открепление и трансформация динеино-
вой ручки — повторяется с высокой 
скоростью, примерно 50 раз в секунду. 
Плазматическая мембрана реснички 
обеспечивает равномерное распределе
ние АТФ на всех уровнях аксонемы. 
Известно, что динеиновая ручка состо
ит по меньшей мере из пяти субъеди
ниц, а ее работа является следствием 
конформации субъединиц, зависящей от 
наличия или отсутствия АТФ, АДФ+Ф 
и Са

2+
. 

Удивительно плавное изгибание 
реснички или жгутика должно быть 

АДФ+Ф 

(—T""~~*i \с—х—^ 

б В 

Рис. 2 5 2 . С х е м а цикла р а б о т ы д и н е и н о в ы х ручек: а — д и н е и н о в ы е ручки А - т р у б о ч к и п р и 
к р е п л я ю т с я к с о с е д н е й В-трубочке в о т с у т с т в и е А Т Ф ; б — с в я з ы в а н и е А Т Ф с д и н е и н о м 
вызывает о т к р е п л е н и е и у к о р а ч и в а н и е д и н е и н о в о й ручки; в, г — р а с щ е п л е н и е А Т Ф с о ч е 
т а е т с я с н а к л о н о м ручки на у г о л п р и б л и з и т е л ь н о 4 0 ' и п р и к р е п л е н и е м к д р у г о м у с а й т у 
В-трубочки; д — в о з в р а щ е н и е д и н е и н о в о й ручки в и с х о д н о е с о с т о я н и е в ы з ы в а е т с д в и г 
( с к о л ь ж е н и е ) с о с е д н е г о д у п л е т а (по С а т и р у ) . 
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результатом слаженной работы различ
ных ручек на разных дуплетах. Напри
мер, если эффективный удар реснички 
направлен влево, динеиновые ручки 
верхних дуплетов (на поперечном сре
зе) должны быть активны, а нижних 
дуплетов — пассивны. Противополож
ная ситуация должна иметь место при 
возвратном ударе: активными должны 
быть нижние дуплеты. Предполагается, 
что центральные микротрубочки вы
полняют регуляторную функцию. По 
крайней мере, для некоторых ресничек 
с трехмерным биением (например, 
Paramecium) было показано, что цент
ральная пара микротрубочек вращается 
внутри центральной оболочки. Другие 
исследователи полагают, что ротация 
представляет собой пассивный процесс 
и что центральные микротрубочки 
лишь сообщают аксонеме дополнитель
ную прочность. 

Биение реснички подразделяется на 
две фазы: эффективный удар и возврат
ное движение (см. рис. 2476). Во вре
мя эффективного удара ресничка оста
ется практически прямой, изгибаясь 
только в основании. При возвратном 
движении ресничка изогнута по всей 
длине, т.к. волна пробегает от основа
ния к кончику реснички; причем рес
ничка проходит вблизи поверхности 
клетки. Во время эффективного удара 
ресничка перемещает значительный 
объем окружающей воды, а при воз
вратном движении она захватывает 
лишь небольшое ее количество. В ре
зультате либо организм перемещается в 
противоположном по отношению к эф
фективному удару реснички направле
нии, либо она движет воду в направле
нии эффективного удара. 

Движение жгутика может быть 
иным. Описано множество вариан
тов — от биения в одной плоскости до 
спирального (винтового) удара (рис. 
253). Синусоидальная волна жгутика 
вызывает токи воды, которые переме
щают организм вперед. Если жгутик 
расположен на заднем конце клетки, то 
синусоидальная волна направлена от 
его основания к кончику. Если жгутик 
отходит от переднего конца клетки, вол
на часто направлена от кончика жгути
ка к его основанию. В обоих случаях 
особи плывут вперед. У простейших, 
имеющих жгутики с мастигонемами 
(как у Ochromonas, рис. 254), волна от 
основания к кончику жгутика может пе
ремещать организм по направлению к 
кончику жгутика. Это происходит пото
му, что мастигонемы, подобно веслам, 
меняют гидродинамическое усилие на 
обратное. 

Существует множество различных 
типов ресничной и жгутиковой подвиж
ности, и у некоторых организмов они 
меняются в зависимости от активности 

1 
а 

1 
а 

- О 
б 

Рис. 2 5 3 . С х е м а ф о р м б и е н и я ж г у т и к о в : вид 

с б о к у и с в е р х у , а — п л о с к а я в о л н а ; б — 

т р е х м е р н а я волна. 
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Рис. 2 5 4 . М а с т и г о н е м ы х р и з о м о н а д . а — д л и н н ы й о п у ш е н н ы й и к о р о т к и й г л а д к и й ж г у т и 

ки Poterioochromonas; б — м а с т и г о н е м ы ж г у т и к а Paraphysomonas cylicophora; в — с х е м а 

р а с п о л о ж е н и я нескольких т и п о в 1 м а с т и г о н е м на д л и н н о м ж г у т и к е Ochromonas danica; г — 

с х е м а к р е п л е н и я т р е х ч л е н н ы х м а с т и г о н е м 2 , или с т р а м и н о п и л е й ( б — л ю б е з н о п р е д о с т а в 

лен Б. Л е д б и т е р о м , Б и р м и н г е м ; в — по Буку). Увел.: а — 4 5 0 0 х , 6 — 1 5 ОООх. 

клетки. Например, некоторые реснички 
используются как для движения, так и 
для питания. В результате возникает 
вопрос: как регулируется биение рес
нички или жгутика? Реснички и жгути
ки способны менять направление эф
фективного удара. Это лучше всего 
можно видеть на классическом приме
ре реакции избегания у Paramecium 
(рис. 255). Когда Paramecium наталки
вается на препятствие, она резко отплы
вает назад и после периода беспорядоч
ного вращения уплывает в новом на
правлении. Такое поведение объясняют 
следующим образом: контакт с препят

ствием вызывает деполяризацию плаз
матической мембраны, соответст
вующее изменение ее проницаемости 
для кальция и затем всплеск концентра
ции кальция в ресничках. В результате 
меняется направление эффективного 
удара, и клетка плывет назад. Сразу 
после деполяризации мембраны начи
нается вывод кальция из цитоплазмы, и 
вскоре его уровень достигает той точки, 
когда клетка не совершает поступатель
ного движения ни назад, ни вперед. Ма
лосогласованное биение ресничек при
водит к постепенной переориентации 
переднего конца особи (фаза беспоря-

1
 Здесь два типа мастигонем: трехчленные одиночные на левой стороне жгутика и они же со

браны в пучки по 2-4 на правой стороне, длинные простые волоски пучком на вершине жгути

ка и они же редко распределены по всей его длине. — Прим. пер. 
2
 Назальная часть мастигонемы (черным) заякорена в периферической цитоплазме жгутика, сред

няя полая часть мастигонемы увенчана на конце двумя-тремя терминальными филаментами. — 

Прим. пер. 
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ные я в л е н и я п р и р е а к ц и и и з б е г а н и я у Para
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т а ц и я п р и п о в о р о т е в конце п о п я т н о г о д в и 

ж е н и я ( 4 - 7 ) п р о и з в о л ь н а и я в л я е т с я р е 

з у л ь т а т о м в р е м е н н о г о п р е к р а щ е н и я б и е 

н и я р е с н и ч е к ( 7 , 8 ) ( и з : M a c h e m e r a n d d e 

Peyer: Verh. D t s c h . Z o o l . Ges. 7 0 [ 1 9 7 7 ] 8 6 ) . 

дочного вращения). Наконец, когда кон
центрация кальция внутри клетки воз
вращается к норме, инфузория снова 
плывет вперед. 

Предполагалось, что агрегаты внут-
римембранных частиц в основании рес
нички представляют собой кальциевые 
каналы, причем расположенные так, 
будто соответствуют периферическим 
дуплетам (см. рис. 249в). Однако де

тальные наблюдения на других инфузо
риях выявили иное, чем у Paramecium, 
расположение этих агрегатов, часто не 
соответствующее девятилучевой сим
метрии. Роль кальция в регуляции рес
ничной и жгутиковой активности пока
зана во многих работах, поэтому впол
не вероятно, что он может накапливать
ся в определенных зонах внутри клетки. 
Предполагается, что такими местами 
служат субмембранные альвеолы. Если 
так, то альвеолы выступают аналогом 
саркоплазматического ретикулума ске
летной мускулатуры позвоночных. 

У ресничных и многожгутиковых 
протистов не только регулируется бие
ние отдельных ресничек и жгутиков, но 
и координируется активность этих орга-
нелл. Это лучше всего видно на приме
ре метахрональных волн ресничек 
Paramecium и жгутиков Opalina. Каж
дая ресничка Paramecium бьет с неболь
шим сдвигом по фазе относительно би
ения следующей реснички в кинете. 
В соседних кинетах реснички, бьющие 
синфазно, расположены наискось по 
отношению к продольной оси тела. Это 
дает характерную картину косого рас
пространения волн (рис. 256). При дви
жении клетки вперед метахрональные 
волны движутся сзади и слева по на
правлению вперед направо. В настоя
щее время считается, что биение ресни
чек координируют возникающие при их 
взаимодействии гидродинамические 
эффекты. Тесно ассоциированные друг 
с другом реснички, как в пароральной 
(ундулирующей) мембране Oligohyme-
nophorea или в циррах брюхоресничных 
инфузорий, движутся в высшей степе
ни согласованно, или синхронно. Воз
никает впечатление, будто это единое 
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165). Увел.: 2 OOOx. 

целое. Ранее считалось, что в составе 
таких сложных органелл реснички ме
ханически связаны друг с другом, одна
ко подтверждения этому отсутствуют. 
Тщательные наблюдения показывают, 
что цирры и мембранеллы состоят из 
несвязанных, но предельно сближен
ных ресничек; а механически связан
ные реснички обнаружены лишь в еди
ничных случаях. 

Другая устаревшая гипотеза гласи
ла, что ресничную активность коорди
нирует так называемый нейромоториум 
или даже «мозг» с нейрофибриллярны-
ми элементами (что-то вроде «нейро
нов» на субклеточном уровне). Эти идеи 
основывались на результатах импрегна
ции серебром, которая выявляла неко
торые из фибриллярных систем инфра-
цилиатуры инфузорий. Определенный 
вес таким заключениям придавал тот 
факт, что ранние методы импрегнации 
протистов серебром исходно использо
вались для окраски нейронов позвоноч
ных. Со временем было показано, что 
некоторые из межресничных связей 
можно разрушить без последующей ут
раты координации. Результаты элект
рофизиологических экспериментов так
же противоречили этой гипотезе. Еще 

один сильный аргумент против коорди
нации движения посредством нейро-
фибриллярной сети основан на наблю
дениях за Mixotricha paradoxa. Этот 
жгутиконосец обитает в кишечнике тер
митов. Его поверхность покрыта спиро
хетами-комменсалами. Спирохеты не 
связаны друг с другом, но, тем не ме
нее, двигаются метахронально, подоб
но жгутикам Opalina. 

Существуют разные формы мета-
хронии (рис. 257). Когда эффективный 
удар идет в направлении фазового сдви
га, она называется симплектической 
метахронией, которая часто обнаружи-

а 
г 

в 
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б г 
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вается у таких эндокомменсалов, как 
Opalina и Isotricha. Если эффективный 
удар направлен под прямым углом и 
вправо к фазовому сдвигу, это будет 
дексиоплектичекая метахрония, обнару
живаемая у большинства свободножи-
вущих инфузорий, в частности у Para
mecium. Такой тип метахронии сочетает
ся с вращением клетки против часовой 
стрелки, но при увеличении вязкости 
окружающей среды он может меняться. 
Например, при помещении Paramecium 
в вязкий раствор метилцеллюлозы фор
ма метахронии меняется на симплекти-
ческую. 

Некоторые реснички и жгутики в 
дополнение к описанной базовой ком
плектации имеют определенные морфо
логические усложнения. Например, 
жгутики эвгленовых, кинетопластид и 
поперечный жгутик динофлагеллат со
держат параксиальный тяж, который 
проходит параллельно аксонеме и слу
жит, вероятно, для жесткости (см. рис. 
246). Рулевой жгутик некоторых дино
флагеллат имеет пучок сократимых фи
ламентов, который позволяет этим про
тестам быстро втягивать жгутик в ци
топлазму. Многие жгутики несут допол
нительные внеклеточные структуры, 
связанные с плазматической мембра
ной, например мастигонемы (см. рис. 
24а, 254) и чешуйки (см. рис. 168). Ун-
дулирующие мембраны трипаносом 
(см. рис. 50), вероятно, особенно эффек
тивны при движении в относительно 
вязкой среде. Особая модификация жгу
тика описана у кинетопластиды Crypto-
Ыа — симбионта сперматеки наземных 
улиток Triadopsis и Helix. Мембрана 
жгутика формирует пальцевидные вы
росты, которые закручиваются вокруг 

Р и с . 2 5 8 . Т р и п а н о с о м а т и д а Cryptobia и с 

пользует ж г у т и к в качестве ф и к с и р у ю щ е г о 

п р и с п о с о б л е н и я (по Карренту) . 

микровиллей эпителиальных клеток 
сперматеки, закрепляя жгутиконосца на 
клетках хозяина (рис. 258). 

А к с о с т и л ь и к о с т а 

Аксостиль — это массивный жгут 
из плотно упакованных лент микротру
бочек, представляющий собой осевой 
скелет клетки (см. рис. 21, 40). Он 
встречается у оксимонад, трихомонад и 
гипермастигид. У некоторых аксостиль 
подвижен, что обеспечивает изгибание 
и скручивание клетки. Кроме того, у оп
ределенных протистов он способен по
ворачиваться вокруг собственной оси. 
что придает организму дополнительную 
подвижность. Помимо других белков, 
из аксостилей был выделен динеин с 
АТФазной активностью. Морфологи
ческие иследования выявили между 
микротрубочками мостики, которые 
предположительно представлены дине
ином. Поэтому вполне правомерно 
предположить, что подвижность аксос-
тиля обеспечивается тем же фунда-
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ментальным механизмом, который за
действован в движущихся жгутиках и 
ресничках: скольжением микротрубо
чек друг относительно друга при учас
тии динеиновых молекул и АТФ. 

Ряд имеющих аксостиль жгутико
носцев также содержат построенную из 
белка палочковидную органеллу, назы
ваемую костой, которая начинается от 
базального тела жгутика и простирает
ся к заднему полюсу клетки. На элект
ронно-микроскопических изображени
ях она выглядит как поперечно исчер
ченная фибрилла. Кроме опорной функ
ции, коста, возможно, обеспечивает 
некоторые изгибательные движения 
этих организмов. 

Г а п т о н е м а 

Клетка гаптомонад несет два жгути
ка, и между ними расположен вырост 
клеточной поверхности — гаптонема 
(см. рис. 60). Эта органелла обнаружена 
только у представителей Haptomonada. 
Диаметр ее примерно такой же, как у 
жгутика, однако длина сильно варьиру
ет у разных видов. На поперечных сре
зах видно, что под плазматической мем
браной находятся 6-7 микротрубочек, 
окруженных цистерной эндоплазмати-
ческого ретикулума. Гаптонема очень 
подвижна и может скручиваться за 0,01-
0,02 секунды; процесс расправления за
нимает от 2 до 10 секунд. Обеспечива
ющие эту активность движущие силы 
еще неизвестны. Этот вырост клеточной 
поверхности имеет клейкую поверх
ность и, вероятно, служит для прикреп
ления к субстрату. Убедительно показа
на лишь одна важная функция гаптоне-
мы; она участвует в захвате пищи (см. 
рис. 277). 

А м е б о и д н о е д в и ж е н и е 

Под амебоидным движением обыч
но понимают локомоцию определенных 
протистов при помощи псевдоподий, 
однако само явление и его общий меха
низм можно применить и к другим фор
мам движения или течения цитоплазмы, 
которые (например, циклоз) являются 
естественным свойством как протистов, 
так и других эукариот. Следует по
мнить, что движение цитоплазмы не 
всегда приводит к перемещению клет
ки или изменению ее формы. 

Помимо Dictyostelium, амебоидное 
движение наиболее интенсивно изуча
лось у лобозных амеб Amoeba proteus и 
Chaos chaos, тогда как механизм дви
жения у многих других иначе организо
ванных амеб с псевдоподиями разного 
типа в основном неизвестен. У Amoeba 
proteus на конце растущей псевдоподии 
находится прозрачная зона в форме ги
алиновой шапочки, которая переходит 
в тонкий гиалиновый слой, окружаю
щий всю клетку (рис. 259). Во время 
роста псевдоподии гранулярная цитоп
лазма ее центральной части течет впе
ред (золь-состояние эндоплазмы). Од
нако в кортикальной области цитоплаз
ма неподвижна (гель-состояние экто
плазмы). Когда золь-эндоплазма 
достигает гиалиновой шапочки, она 
фонтаном растекается в соседние кор
тикальные области, где превращается в 
гель и становится частью эктоплазмы. 
На заднем конце амебы, уроиде, идет 
постоянное превращение эктоплазмы в 
эндоплазму (рис. 259). При движении 
Amoeba proteus на ее вентральной по
верхности в середине передней зоны 
развивается множество миниподий (от-
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S t o c k e m a n d K l o p o s c a : Int. Rev. Cyto l . 112 [ 1 9 8 8 ] 137). Увел.: a - 3 5 0 x , 6 - 4 0 0 x . 
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дельных микровыростов длиной до 
8 мкм и диаметром 0,5 мкм). Они со
держат F-актин и прикрепляют амебу к 
субстрату. 

У амеб были выделены как миозин, 
так и актин, которые, как известно, за
действованы в клетках многоклеточных 
животных и обеспечивают мышечное 
сокращение. Нет сомнений, что они иг
рают ту же роль и у амеб, создавая дви
жущую силу, которая обеспечивает те
чение цитоплазмы. Однако есть некото
рая неясность в том, как это происхо
дит. В настоящее время существуют две 
основные гипотезы: гипотеза гидравли
ческого давления и гипотеза сокраще
ния фронтальной зоны. Согласно обеим 
гипотезам, перемещение осуществляет
ся за счет трансформации эктоплазмы 
в эндоплазму или эндоплазмы в экто
плазму. 

В соответствии с гипотезой гидрав
лического давления, под плазматиче
ской мембраной всей клетки находится 
акто-миозиновая сеть. Она сокращает
ся в срединно-задней части клетки и ге
нерирует силу, которая выдавливает 
цитоплазму в растущие псевдоподии. 
Это предположение было подтвержде
но наблюдениями за слизевиком Physa-
гит, имеющим характерное челночное 
движение цитоплазмы. В этом случае 
не приходится сомневаться, что движе
ние цитоплазмы вызвано задне-пере-
дним градиентом давления. Эту гипоте
зу можно экстраполировать и на других 
лобозных амеб, поскольку в зоне урои-
да у них найдено большое скопление 
актиновых филаментов, а многочислен
ные складки плазмалеммы уроида, воз
можно, указывают на процесс сокра
щения. 

Гипотеза сокращения фронтальной 
зоны утверждает, что движущие силы 
потока цитоплазмы возникают в перед
ней части растущей псевдоподии. Пред
полагается, что на кончике псевдоподии 
цитоплазматический золь переходит в 
состояние геля и, сокращаясь в ходе 
этого процесса, подтягивает сюда сле
дующую порцию золь-цитоплазмы. Эк
топлазма перемещается по периферии 
клетки назад, оставаясь в состоянии 
сокращения (геля) до тех пор, пока не 
достигнет уроида, где опять трансфор
мируется в золь. Эта гипотеза опирает
ся на два наблюдения. Во-первых, тече
ние цитоплазмы в новообразующейся 
псевдоподии часто начинается на самом 
переднем крае. Причем, если эспери-
ментально понизить давление в цитоп
лазме уроида, это не повлияет на тече
ние цитоплазмы. Во-вторых, было по
казано, что после удаления плазматичес
кой мембраны цитоплазма при опреде
ленных условиях способна генерировать 
поток, подобный наблюдаемому в ин-
тактной псевдоподии. 

До сих пор не получены экспери
ментальные данные, которые однознач
но подтвердили бы одну из этих гипо
тез. Однако недавние измерения пока
зали, что высокое давление образуется 
не только на заднем конце, но и в сред
ней части клетки. 

Силы, возникающие при полимери
зации актина и взаимодействии его с 
миозином (как миозином I, так и мио
зином II), обеспечивают подвижность 
клеток многоклеточных, включая и фор
мирование ламеллиподий. (По всей ве
роятности, авторы подразумевают мно
гочисленные цитологические исследо
вания, выполненные на культурах фиб-
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робластов позвоночных, в том числе 
работы по изучению локомоции фиброб-
ластов. — Прим. ред.) Считается, что 
подобные механизмы задействованы и 
при локомоции мелких амеб. 

Многочисленные данные по органи
зации и сократительной активности 
микрофиламентов (и основанной на 
этом физиологии амебоидного движе
ния) получены при изучении челночно
го движения у Physarum. В жизненном 
цикле этого слизевика имеется большой 
набор различных стадий. Кроме того, 
при экспериментальных воздействиях 
получены формы, неизвестные в приро-

Р и с . 2 6 0 . С х е м а т р а н с п о р т а к и н е т о ц и с т и 
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де. Изучение разнообразных форм Phy
sarum показало, что организация фила
ментов сильно различается по степени 
сложности у разных особей одного вида: 
от довольно примитивного акто-миози-
нового кортекса под плазмалеммой жгу
тиковых и амебоидных клеток до край
не сложно организованных акто-миози-
новых фибрилл, пронизывающих ци-
топлазматический матрикс плазмодиев. 
Система кортикальных микрофиламен
тов выполняет две основные функции: 
вместе со спектриноподобными белка
ми мембраны она стабилизирует повер
хность клетки и участвует в морфогене-
тических процессах. Кроме того, сокра
тительная активность акто-миозиново-
го кортекса обеспечивает градиент 
гидравлического давления, которое че
рез гель-золь переход приводит к пере
мещению цитоплазмазмы. Показано, 
что помимо актина и миозина в сборке 
и разборке системы микрофиламентов 
Physarum и контроле их многочислен
ных функций участвуют различные свя
занные с актином белки. Внутриклеточ
ный Са

2
* играет решающую роль в регу

ляции сборки микрофиламентов и их 
сократительной активности, контролируя 
АТФазу миозина. Более того, обратная 
связь Са 7цАМФ, по-видимому, функци
онирует как осциллятор, запускающий 
типичное челночное движение цитоплаз
мы с периодом порядка минуты. 

Актин и миозин определенно уча
ствуют и в других типах сокращений 
клетки. Они образуют сократительное 
кольцо микрофиламентов, формирую
щее борозду деления при цитокинезе 
инфузорий. Более того, предполагается 
(хотя еще нет достоверных данных), что 
циклоз пищеварительных вакуолей и 



Сравнительная морфология и физиология протистов 3 0 3 

других органелл также осуществляется 
акто-миозиновым комплексом. Было 
показано, что актин является важным 
компонентом цитофарингальной кор
зинки инфузорий. Предполагается, что 
у Actinopoda актин и миозин обеспечи
вают перемещение кинетоцист внутри 
аксоподии, а также участвуют в строи
тельстве псевдоподий (рис. 260). 

Э в г л е н о и д н о е д в и ж е н и е 

Пластичное червеобразное движе
ние эвгленовых часто называется мета
болией или метаболическим движени
ем: перистальтические волны сокраще
ния прокатываются вдоль тела (рис. 
261). У видов Distigma можно разграни
чить по меньшей мере две фазы движе
ния: локальное расширение тела рас-

Рис. 2 6 1 . Т и п и ч н о е э в г л е н о и д н о е д в и ж е н и е 

( и л и м е т а б о л и я ) у Distigma. В р е м е н н о й 

п р о м е ж у т о к м е ж д у ф а з а м и — о к о л о 2 с е 

к у н д ( и з : H a u s m a n n a n d H u l s m a n n : P h o t o -

M e d ' 4 [ 1 9 8 1 ] 2 5 3 ) . 

Рис. 262. П о к р о в н ы е с т р у к т у р ы э в г л е н о в ы х . 

а , б — с и с т е м а а р г е н т о ф и л ь н ы х л и н и й 

Euglena; в — с п и р а л ь н ы е с т р у к т у р ы о б р а з о 

ваны с у б м е м б р а н н ы м и б е л к о в ы м и л е н т а 

м и ; г — с х е м а с т р о е н и я п о к р о в о в Astasia 

longa; мт — м и к р о т р у б о ч к и , пм — п л а з м а 

т и ч е с к а я м е м б р а н а , бл — б е л к о в ы е л е н т ы 

(а и б — и з : Fo issner : A c t a b i o l . A c a d . S c i . 

H u n g . 28 [ 1 9 7 7 ] 157; в — л ю б е з н о п р е д о с 

тавлен Т. Сузаки, Кобе; г — по Сузаки и В и -

л ь я м с о н у ) . Увел.: а и б — 7 2 0 х , в 65 ОООх. 

пространяется в виде перистальтиче
ской волны от заднего полюса клетки к 
переднему; когда расширение достига
ет передней части тела, возникает отток 
цитоплазмы назад. После окончания 
цикла движения организм восстанавли
вает свою первоначальную форму. Хотя 
эвгленоидное движение часто связано с 
субстратом, клетка может передвигать
ся и без контакта с поверхностью. 

Механизм этого движения до конца 
еще не выяснен. Кортекс эвгленовых 
подразделен на идущие по спирали пел-
ликулярные полоски (рис. 262). Эти 
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полоски соответствуют субмембранным 
белковым лентам. Под ними проходят 
микротрубочки, расположение и коли
чество которых у разных видов различ
но. У ряда видов ленты жестко связаны 
между собой; такие виды не способны 
к эвгленоидному движению. В отноше
нии подвижности Distigma предполага
ют, что расширение клетки вызвано ак
тивностью субпелликулярных микро
трубочек, а отток цитоплазмы назад — 
результат золь-гель перехода при учас
тии акто-миозинового комплекса. 

С о к р а щ е н и я клетки 

Некоторые разноресничные инфузо
рии способны быстро сокращаться. 
Например, Stentor может за миллисекун
ды сжаться до одной трети своей дли
ны. На восстановление первоначальной 
формы уходит 5-10 секунд. 

Элементы, обеспечивающие сокра
щение и удлинение (релаксацию), рас
положены в кортексе. Кинетиды этих 
гетеротрих организованы в продольные 
кинеты. Каждая кинетида состоит из 
двух базальных тел, одно из которых — 
обычно заднее — несет ресничку. От 
каждой кинетосомы, несущей ундули-
подию, отходит постцилиарная лента 
микротрубочек, направленная к задне
му концу клетки. Поскольку эти пост-
цилиарные корешки длиннее расстоя
ния между кинетидами, они последова
тельно накладываюся один на другой и 
могут взаимодействовать между собой 
(рис. 263). Таким образом, каждая ки-
нета сопровождается лентой перекры
вающихся постцилиарных микротрубо
чек (постцилиодесмой), которая прости
рается от переднего до заднего полюса 
клетки. 

Рис. 2 6 3 . С х е м а о р г а н и з а ц и и к о р т е к с а раз-

н о р е с н и ч н о й и н ф у з о р и и Eufolliculina. М и о -

н е м ы (мн) — с о к р а т и м ы е пучки ф и л а м е н 

т о в — о б е с п е ч и в а ю т б ы с т р ы е с о к р а щ е н и я 

к л е т к и , л е н т ы м и к р о т р у б о ч е к (мт) — в о с 

с т а н о в л е н и е ф о р м ы к л е т к и , т м т — т р а н с -

в е р с а л ь н ы е м и к р о т р у б о ч к и ( и з : M u l i s c h e t 

al . : Prot is to log ica 17 [ 1 9 8 1 ] 2 8 5 ) . 

В цитоплазме под каждой лентой 
микротрубочек расположена мионе-
ма — пучок из микрофиламентов тол
щиной 4 нм каждый. Эта мионема все
гда окружена цистернами эндоплазма-
тического ретикулума. Некоторые на
блюдения и эксперименты позволяют 
считать, что упомянутые быстрые со
кращения связаны с активностью мио-
нем. Во время сокращения микрофила-
менты становятся толще (10-12 нм) и 
короче, а также приобретают вид тру-
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бочек. Это конформационное измене
ние не требует АТФ, но чувствительно 
к концентрации кальция. Следователь
но, прилегающие к мионемам цистерны 
ЭПР выступают в качестве депо каль
ция и, таким образом, аналогичны сар-
коплазматическому ретикулуму скелет
ных мышц позвоночных. Предположи
тельно, они высвобождают кальций при 
некой стимуляции, а позднее активно 
закачивают его обратно в просвет цис
терны, регулируя таким образом сте
пень сокращения мионем. 

Ленты микротрубочек, по-видимо
му, активно участвуют в процессе воз
врата клетки в исходное состояние. Ког
да клетка сжимается, они пассивно 
скользят друг по другу. Когда же клетка 
вытягивается, они, по-видимому, актив
но скользят в обратном направлении, 

используя динеиновые ручки. Действуя 
таким образом, постцилиарные ленты 
микротрубочек возвращают клетку в 
исходное состояние. Это подтверждает
ся обнаружением похожих на мостики 
элементов между соседними лентами 
микротрубочек; при сокращении мости
ки не контактируют с соседними мик
ротрубочками, но, по-видимому, связы
ваются с ними при удлинении клетки. 

Этот механизм сокращения-удлине
ния, основанный на антагонистическом 
взаимодействии двух сократительных 
структур, вероятно, широко распростра
нен среди представителей Heterotrichea. 

С о к р а щ е н и я с т е б е л ь к а 

Многие кругоресничные инфузории 
(перитрихи) прикрепляются к субстра-

Р и с . 2 6 4 . Р а с п р а в л е н н ы й с т е б е л е к Vorticella (а) и м е д л е н н о е е г о р а с п р я м л е н и е п о с л е 

м г н о в е н н о г о с о к р а щ е н и я ( б ) ; с х е м а с т р о е н и я с т е б е л ь к а (в) : с п а з м о н е м у (сп) с о п р о в о ж 

д а ю т м н о г о ч и с л е н н ы е м и т о х о н д р и и ( м и ) , ч — в н е к л е т о ч н ы й чехол с т е б е л ь к а , пм — плаз

матическая м е м б р а н а (а и б — из: Kleinig a n d Sitte: Zel lb iologie, S t u t t g a r t 1 9 9 2 ; в — по А м о 

с у ) . Увел.: а и б — 2 2 0 х . 
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ту стебельком, и у некоторых видов он 
сократим. В расслабленном состоянии 
стебельки довольно длинные и прямые. 
При раздражении инфузории стебелек 
резко сокращается, принимая форму 
штопора (рис. 264). Сам стебелек — это 
внеклеточный чехол с проходящим внут
ри него выростом клетки. Вырост отгра
ничен плазматической мембраной и со
держит пучок филаментов толщиной 2-
3 нм (этот пучок называется спазмоне-
мой), а также идущие из клетки узкие 
каналы ЭПР и, вероятно, митохондрии. 
У Vorticella спазмонема имеет толщину 
около 1 мкм, тогда как диаметр стебель
ка 5-7 мкм. На срезе стебелька клеточ
ный вырост расположен асимметрич
но — отодвинут к периферии. Парал
лельно клеточному выросту с противо
положной стороны чехла вдоль всего 
стебелька проходят продольные струк
туры жесткости в виде палочек. Осталь
ной объем чехла заполнен фибрилляр
ным матриксом невыясненного состава. 

Удалось доказать, что сокращение 
стебелька не требует АТФ, но чувстви
тельно к концентрации кальция. Надо 
полагать, что у перитрих механизм со
кращения сходен с таковым у гетеро-
трих. Тонкие каналы ЭПР внутри выро
ста клетки, вероятно, депонируют каль
ций. Внеклеточный материал стебелька 
перитрих очень эластичен и, по-види
мому, служит антагонистом спазмоне-
мы. Для расправления стебелька не тре
буется активность ротовой цилиатуры. 
Палочки обеспечивают упругое рас
правление стебелька, и они же, по-ви
димому, ответственны за спиральную 
форму, которую принимает сокращен
ный стебелек. 

И з г и б а н и е т е л а 

Многие инфузории способны изги
бать, складывать или вытягивать тело 
клетки (рис. 265). За эту подвижность, 
вероятно, отвечают те же механизмы, 

Рис. 2 6 5 . С о к р а щ е н и е а п и к а л ь н о й ч а с т и клетки у и н ф у з о р и и Lacrymaria olor (а-в) ( и з : 

H a u s m a n n : M i k r o k o s m o s 76 [ 1 9 8 7 ] 176). Увел.: а-в — 2 0 0 х . 
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Рис. 2 6 6 . С х е м а п о с л е д о в а т е л ь н ы х с о к р а щ е н и й и н ф у з о р и и Homalozoon во в р е м я п о г л о 

щ е н и я п и щ и (а); б, в — на п о п е р е ч н ы х с р е з а х Homalozoon в и д н а н е п р е р ы в н а я о б о л о ч к а 

из ф и л а м е н т о в ( ф м ) , которая о т д е л я е т в н у т р е н н ю ю ц и т о п л а з м у с м и т о х о н д р и я м и от к о р 

т и к а л ь н о й о б л а с т и к л е т к и , м и — м и т о х о н д р и и , в — в е з и к у л ы ( и з : K u h l m a n n e t a l . : 

P r o t i s t o l o g i c a 16 [ 1 9 8 0 ] 3 9 ) . Увел.: 6 - 5 5 0 0 x , в — 30 OOOx. 

которые обеспечивают клеточное сокра
щение. У инфузорий, способных менять 
форму тела, между кортексом и эндо
плазмой расположен слой филаментов. 
Это сплетение филаментов подостлано 
митохондриями, а снаружи к нему при

мыкают многочисленные мелкие пу
зырьки (рис. 266). 

Логично предположить, что эта си
стема филаментов сокращается в ответ 
на выход кальция из мелких пузырьков, 
расположенных кортексе. Клетка изги-
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бается весьма причудливо, поэтому 
надо полагать, что сокращение распро
страняется локально, а не по всей сети 
филаментов. Поскольку у этих организ
мов не обнаружена антагонистическая 
система, считается, что после сокраще
ния клетка принимает первоначальную 
форму за счет естественного тургора. 

Д р у г и е ф е н о м е н ы 
с о к р а щ е н и я 

Помимо рассмотренных, существу
ют и другие сократительные системы, 
которые участвуют в движении. В боль
шинстве случаев механизм их работы 
или неясен, или неизвестен. 

Одной из таких систем является 
корешковая система жгутикового аппа
рата. Корешки либо связывают кинето

сомы между собой, либо тянутся вглубь 
клетки. Обнаружены пучки филамен
тов, которые выявляются на электроно-
граммах в виде исчерченных фибрилл, 
образованных белком центрином (рис. 
267). Добавление кальция вызывает со
кращение этих фибрилл, что выражает
ся в изменении периода исчерченности. 
Предполагается также, что помимо вы
полнения опорной функции они могут 
изменять направление эффективного 
удара жгутика. Это происходит, вероят
но, в результате изменения ориентации 
кинетосомы по отношению к клеточной 
поверхности. 

Филаменты, похожие на центрино-
вые, но не связанные с кинетосомами. 
найдены у некоторых инфузорий. Они 
образуют филаментозный слой между 
кортексом и эндоплазмой (рис. 267) и. 

*Lт л -ш Л 

ш > * <ат т 

1 
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Рис. 2 6 7 . Клеточные с т р у к т у р ы , п р е д п о л о ж и т е л ь н о а к т и в н о у ч а с т в у ю щ и е в и з г и б а н и я х п р о 

с т е й ш е г о : а — к и н е т о д е с м а (кд), о т х о д я щ а я от к и н е т о с о м ы (кн), на п р е п а р а т е вычленен

ной к и н е т и д ы ; б — п о п е р е ч н о и с ч е р ч е н н ы й пучок ф и л а м е н т о в , п р и к р е п л е н н ы й к с л о ю ф и 

л а м е н т о в ( ф м ) и н ф у з о р и и Loxophyllum; в — п о п е р е ч н о и с ч е р ч е н н ы й к о р е ш о к ж г у т и к а 

Chilomonas; г, д — с и с т е м а у п о р я д о ч е н н ы х ф и л а м е н т о в у к р у г о р е с н и ч н о й и н ф у з о р и и 

Trichodina. Увел.: а - 25 ОООх, 6 - 2 0 ОООх, в — 60 ОООх, г - 30 ОООх, д - 65 ОООх. 
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Рис. 268. М и о ф р и с к и 

( м ф ) н а и г л а х ( и г ) 

а к а н т а р и й ( а ) , в р а с 

с л а б л е н н о м (б) и с о 

к р а щ е н н о м (в) с о с т о 

я н и и ( б и в — п о 

Ф е в р и Ф е в р - Ш е в а -

лье) . Увел.: а — 160х. 

вероятно, участвуют в изгибании клет
ки. От кинетосом инфузорий отходят 
поперечно исчерченные кинетодесмаль-
ные фибриллы, но их сократимость не 
доказана. А вот исчерченные фибриллы 
(миофриски) Acantharea, безусловно, 
сократимы. Их сокращение и расслаб
ление вызывает движение игл, с кото
рыми они связаны (рис. 268). По стро
ению и функциям они похожи на мио-
немы, обнаруженные в щупальце ди-
нофлагеллаты Noctiluca scintillans. 

Филаментозные системы ряда про
тистов выполняют неизвестные функ
ции, как, например, в случае с корти
кальными филаментами Paramecium 
(см. рис. 111). Несмотря на отсутствие 
экспериментальных подтверждений, та
кие системы обычно описывают как 
сократимые. Примером могут служить 
филаментозные тяжи прикрепительно
го диска Trichodina, о которых часто 
говорят, что они сообщают усилие дис

ку в процессе присасывания этой инфу
зории. На деле же предположение о 
сократимости этих тяжей умозрительно, 
а их функция неизвестна. 

Скольжение 

Есть определенный тип движения, 
наиболее подходящее описание для ко
торого — скольжение. Оно в первую 
очередь характерно для трофонтов гре-
гарин и спорозоитов' кокцидий. Эти 
организмы передвигаются по субстрату 
без видимых признаков сокращения 
или активности каких-либо органелл, 
генерирующих движущую силу. 

Издавна предполагали, что движе
ние грегарин основано на направленной 
секреции набухающей слизи — что-то 
вроде реактивного двигателя. Ультра
структурные наблюдения показали, что 
вся поверхность клетки грегарин скульп-
турирована множеством параллельно 

1
 Всех зоитов кокцидий — спорозоитов, мерозоитов, оокинет. — Прим. ред. 
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Рис. 2 6 9 . Г р е б н и пелликулы у с и з и г и я г р е -

г а р и н ы , р и с у н к и : в н е ш н и й в и д (а) и п о п е 

р е ч н ы й с р е з ( б ) ; в — г р е б н и пелликулы т р о -

ф о з о и т а Gonospora beloneides на у л ь т р а 

т о н к о м с р е з е (в — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н 

И. Д е с п о р т е , П а р и ж ) . Увел.: 48 ОООх. 

расположенных продольных гребней 
(рис. 269). В этих гребнях проходят 
микрофиламенты, а под ними — мик
ротрубочки. Было выдвинуто предполо
жение, что эти гребни способны к не
уловимой ундуляции (за пределами раз
решения светового микроскопа), кото
рая могла бы обеспечивать необходи
мую движущую силу. Эту гипотезу 
подтверждали электронно-микроскопи
ческие исследования: гребни имеют 
разный угол наклона к поверхности и 
высоту. Сейчас с помощью современ
ных световых микроскопов можно на
блюдать эти гребни на живом материа

ле, но их движение не было замечено. 
Вот почему некоторые авторы все еще 
верят в старую гипотезу, объясняющую 
движение грегарин секрецией слизи. 

Недавние исследования показали 
наличие актина, а-актинина и миозина 
вблизи кортикальных мембран. Теоре
тически эти белки способны обеспечить 
поверхностную механо-энзиматичес-
кую активность и таким образом уча
ствовать в скольжении и других процес
сах клеточной подвижности грегарин. 
Актин-связывающие белки (ос-актинин 
и спектрин), вероятно, стабилизируют 
актиновые филаменты, а следовательно, 
и поверхность клетки во время движе
ния. 

Сходный механизм скольжения 
предполагается для спорозоитов кокци
дий. Эти инфекционные стадии способ
ны к подвижности различного типа, но 
при этом у них нет органелл движения. 

Прижизненные наблюдения показы
вают, что контакт с субстратом необяза
телен для скольжения

1
. Предполагается, 

что в плазматической мембране есть 
сайты связывания с субстратом. Веро
ятно, контрактильная система переме
щает эти поверхностные сайты от пере
днего к заднему полюсу клетки по тра
ектории в форме пологой винтовой спи
рали и обеспечивает таким образом 
скольжение спорозоита. 

Некоторые из белков, обеспечиваю
щих связывание с субстратом, охарак
теризованы: например, спорозоиты 
Plasmodium (малярийного плазмодия) 
экспрессируют так называемый нерас-

1
 Авторы оставляют эти наблюдения необъясненными. Описываемый в этом и следующем абза

цах гипотетический механизм скольжения зоита безусловно требует контакта с субстратом. — 

Прим. ред. 
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шифрованный трансмембранный белок, 
родственный тромбоспондину (throm-
bospondin-related anonymous protein — 
TRAP), имеющий гомологи у других 
Apicomplexa. TRAP высвобождается из 
микронем на поверхность спорозоита и, 
скорее всего, выступает лигандом для 
взаимодействия с рецепторами клетки 
хозяина. Со стороны цитоплазмы эти 
интегральные белки, вероятно, взаимо
действуют с компонентами кортикаль
ной системы микрофиламентов, а имен
но с моторными белками. В последних 
исследованиях имеются данные, указы
вающие, что миозин вместе с актином 
локализован под плазматической мемб
раной паразита и обеспечивает его пе
ремещение, а также инвазию клетки 
хозяина. Таким образом, TRAP участву
ет как в скользящем движении парази
та, так и в проникновении его в клетку. 

Диатомовые и зеленые водоросли, 
как известно, тоже перемещаются 
скольжением. Их клетки заключены в 
силикатный панцирь или покрыты цел
люлозной клеточной стенкой, которые 
не позволяют плазматической мембра
не войти в контакт с субстратом. Теоре
тически это должно препятствовать 
скольжению; но, по неизвестным при
чинам, не мешает'. Для некоторых дес-
мидиевых (см. рис. 174) показано, что 
скольжение обусловлено направленной 
секрецией слизи. В большинстве случа
ев, однако, механизм скольжения оста
ется неизвестным. 

Захват пищи, 
переваривание 
и дефекация 

Протесты усваивают необходимые 
для жизни вещества различными путя
ми. Среди них есть автотрофы и гете-
ротрофы, а также сочетающие оба спо
соба питания. Фотосинтезирующие 
протесты используют внешний источ
ник энергии, т.е. солнечный свет, для 
синтеза органических веществ из неор
ганических. Гетеротрофным однокле
точным организмам необходимо гото
вое органическое вещество, которое 
прямо или опосредованно поступает от 
фототрофов

2
. Фототрофы, поглощаю

щие и органическое вещество (в раство
ренной форме или в виде оформленных 
частиц), называются миксотрофами 
(рис. 270), а те организмы, которые в 
зависимости от условий могут питать
ся то фототрофно, то гетеротрофно, на
зываются амфитрофами. Многие пара
зитические протесты и некоторые сво-
бодноживущие гетеротрофные эвглени-
ды получают питательные вещества за 
счет активного транспорта сквозь кле
точную мембрану. Такие организмы 
называются осмотрофами. 

П и н о ц и т о з и ф а г о ц и т о з 

Способы приема пищи можно раз
делить на две основные категории: пи
ноцитоз и фагоцитоз. Пиноцитоз — 

1
 Каждая из двух створок панциря пеннатных диатомовых имеет продольную щель, затянутую 

плазмалеммой. Вероятно, именно в этом регионе локализованы механоэнзимы, обеспечиваю

щие скольжение. — Прим. ред. 
2
 Опечатка. Имеются в виду все автотрофы, то есть и фотоавтотрофы, и хемоавтотрофы. — Прим. 

ред. 
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Рис. 2 7 0 . М и к с о т р о ф н а я д и н о ф л а г е л л а т а Amphidinium cryophilum, ф а г о ц и т и р у ю щ а я д р у 

гую д и н о ф л а г е л л а т у . пв — п и щ е в а р и т е л ь н а я вакуоль (из: Wilcox a n d W e d e m a y e r : J. Phycol. 

27 [ 1 9 8 1 ] 6 0 0 ) . Увел.: 4 OOOx. 

поглощение растворенных питательных 
веществ. Этот процесс иногда сопро
вождается определенным отбором и 

концентрацией специфических молекул 
или ионов. Фагоцитоз — поглощение 
оформленных частиц. Разделить эти два 
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НС i 

И 
Рис. 2 7 1 . П и н о ц и т о з у Amoeba proteus: э т а п ы п и н о ц и т о з а , и н и ц и и р о в а н н о г о д о б а в л е н и 

е м 0 , 5 % я и ч н о г о белка. В р е м я о т начала и н в а г и н а ц и и клеточной п о в е р х н о с т и (а) д о о б 

р а з о в а н и я п и н о ц и т о з н о г о п у з ы р ь к а (г) о к о л о 3 м и н у т ( и з : S t o c k e m a n d Kle in: E u r o p . J . 

Prot istol . 23 [ 1 9 8 8 ] 3 1 7 ) . Увел.: 1 5 0 0 x . 

типа питания удается не всегда, по
скольку трудно провести границу меж
ду поглощением растворенных пита
тельных веществ (то есть пиноцитозом) 
и поглощением очень мелких частиц (то 
есть фагоцитозом)'. Даже степень опти
ческого разрешения имеет значение: 
различие обычно основано на светооп-
тических наблюдениях, тогда как элект
ронная микроскопия часто выявляет 
частицы, невидимые под световым мик
роскопом. Кроме того, на плазматиче
ской мембране находятся рецепторы, 
которые могут инициировать как пино
цитоз, так и фагоцитоз. 

Однако известны случаи, когда 
можно провести четкую границу. Обра
зование пиноцитозных каналов и пино-
сом у Amoeba proteus (рис. 271) — это 
феномен, который четко отличается от 
фагоцитоза. Пиноцитоз амеб осуществ
ляется, вероятно, за счет сокращения 
субмембранной сети микрофиламентов, 
той самой, которая участвует в вытяги
вании и втягивании псевдоподий. Пред

полагается, что внешний стимул инду
цирует локальный приток в клетку 
ионов кальция, который, в свою оче
редь, вызывает сокращение субмемб
ранных филаментов и формирование 
впячивания. По мере роста псевдопо
дии происходит удлинение пиноцитоз
ного канала. Дальнейшее сокращение 
кортикальных филаментов приводит к 
отшнуровыванию пиносом. Детали это
го процесса описаны только для Amoe
ba proteus. 

В то время как фагоцитоз встреча
ется у многих одноклеточных организ
мов, пиноцитоз обнаружен лишь у от
носительно небольшого числа протис
тов. Пиноцитоз, по-видимому, протека
ет в микропорах спорозоитов Apicom-
plexa и в парасомальных мешочках 
инфузорий (рис. 79, 86, 272). У жгути
коносцев он идет преимущественно в 
области жгутикового кармана (напри
мер, у эвгленовых) или в жгутиковой 
бороздке (например, Retortamonadea и 
Diplomonadea). 

1
 Фагоцитоз и пиноцитоз четко отличаются по своему механизму, а вот при пиноцитозе может 

происходить захват как жидкой фазы, так и оформленных частиц. — Прим. пер. 
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Рис. 2 7 2 . П и н о ц и т о з у и н ф у з о р и и Pseudo-
microthorax: о т ш н у р о в ы в а н и е о к а й м л е н н ы х 
п у з ы р ь к о в ( o n ) с к л а т р и н о п о д о б н ы м о п у 
ш е н и е м ( с т р е л к а ) о т п а р а с о м а л ь н о г о м е 
шочка ( п м ) . д — д и к т и о с о м а . Увел.: 40 ОООх. 

В ы б о р П И Щ И 

Одноклеточные организмы способ
ны в какой-то степени различать пище
вые частицы, но обычно не могут рас
познать, обладает ли частица питатель
ной ценностью. Paramecium будет за
глатывать одновременно с бактериями 

частицы кармина, шарики латекса и 
железные опилки. Правда, поглощение 
частиц происходит с разной скоростью. 
Примечательно, что парамеция быстро 
заглатывает дрожжевые клетки, но зача
стую не переваривает их, и дрожжи 
выводятся, не утратив всхожести. 

Неясно, какие факторы инициируют 
фагоцитоз. Экспериментально было 
показано, что большое значение имеют 
физические и химические особенности 
поверхности пищевых частиц, которые 
протесты могут различать, скорее все
го, при помощи гликокаликса. После 
поглощения пищи включаются внутри
клеточные механизмы, которые опреде
ляют ее усвояемость (природа этих ме
ханизмов до сих пор малопонятна). 
У Climacostomum шарики латекса уда
ляются из клетки гораздо быстрее, чем 
непереваренные остатки бактерий и 
водорослей. Хищные инфузории, безус
ловно, способны различать своих жертв 
и, поскольку примеры каннибализма 
встречаются нечасто, они должны отли
чать представителей жертвы от особей 
своего вида. Однако при определенных 
условиях, особенно при голодании,кан
нибализм имеет место. 

Захват п и щ и 

Протесты захватывают пищевые 
частицы разными способами. Флотиру
ющие организмы, такие как солнечник 
Actinophrys

1
 или планктонные форами-

ниферы, сталкиваются со своей жерт
вой более или менее случайно. У фора-
минифер пищевые частицы или орга
низмы попадают в сеть псевдоподий; у 

1
 Солнечники — преимущественно бентосные 

организмы. — Прим. пер. 
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солнечников псевдоподии выделяют 
клейкую слизь, которая обездвиживает 
жертву. При помощи электронной мик
роскопии было показано, что плазмати
ческая мембрана таких организмов име
ет сложную гофрированную поверх
ность. Это увеличивает площадь кон
такта и площадь слизи в зоне контакта, 
обеспечивая тесное взаимодействие 
между псевдоподиями и жертвой. 

У фильтраторов реснички и жгути
ки создают потоки воды, которые при
носят пищевые частицы ко рту (рис. 
273-276). Отбор частиц идет в ораль
ной зоне. Примеры доставки и захвата 
пищевых частиц при помощи жгутиков 
показаны на рисунке 274. У некоторых 
видов Prymnesiomonada в собирании 
пищевых частиц участвует гаптонема 
(рис. 277; см. рис. 60). 

Рис. 2 7 4 . С х е м а э т а п о в п о г л о щ е н и я п и щ и у 

трех г е т е р о т р о ф н ы х нанофлагеллат п о д а н 

н ы м в и д е о м и к р о с к о п и и . Cafeteria roen-

bergensis (а) и Bodo saltans 

( б ) п р и к р е п л я ю т с я к с у б 

с т р а т у з а д н и м ж г у т и к о м и 

с о з д а ю т п и щ е в ы е т о к и 

в о д ы б и е н и е м п е р е д н е г о 

ж г у т и к а . П и щ е в ы е ч а с т и ц ы 

(пч) з а г л а т ы в а ю т с я в и н в а 

г и н а ц и и клетки {Cafeteria) 

или в глотке {Bodo) без о б 

р а з о в а н и я п с е в д о п о д и й . 

Spumella sp. (в) п р и к р е п л я 

ется к с у б с т р а т у п л а з м а т и 

ч е с к о й н и т ь ю , п р и п о м о щ и 

д л и н н о г о ж г у т и к а п о р о ж д а 

ет д в и ж е н и е в о д ы и з а х в а 

т ы в а е т п и щ е в у ю ч а с т и ц у , 

и с п о л ь з у я о б а ж г у т и к а . 

З а х в а т п и щ е в о й ч а с т и ц ы 

о с у щ е с т в л я ю т п с е в д о п о 

д и и (из: B o e n i g k a n d A r n d t : 

J . E u k a r y o t . M i c r o b i o l . 4 7 

[ 2 0 0 0 ] 3 5 0 ) . 

A А б 

Рис. 2 7 3 . С х е м а водных п о т о к о в , п о р о ж д а 

е м ы х п и щ е в ы м б и е н и е м ж г у т и к а с и д я ч и х 

г е т е р о т р о ф н ы х ж г у т и к о н о с ц е в : а — Codo-

nosiga, б — Actinomonas, в — Ochromonas, 

г — Bicosoeca. Гладкий ж г у т и к (а) в ы з ы в а 

ет д в и ж е н и е в о д ы в п р о т и в о п о л о ж н о м на

п р а в л е н и и , п о с р а в н е н и ю с о ж г у т и к а м и , 

и м е ю щ и м и м а с т и г о н е м ы 1 ( б - г ) (по С л и ) . 

1
 Нет достаточных оснований утверждать, что 

направление создаваемого тока воды однознач

но связано с тем, опушен ли жгутик. В част

ности, у хоаноцитов губок жгутик часто несет 

два ряда мастигонем; тем не менее, характер

ное для Opisthokonta центробежное направле

ние тока сохраняется. — Прим. ред. 

пч a 

ftf\> ff> 

п ч _ , 
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Рис. 2 7 6 . М е м б р а н е л л ы Eufolliculina, у п о р я 

дочение- р а с п о л о ж е н н ы е по п е р и ф е р и и (а) 

и на в н у т р е н н е й п о в е р х н о с т и п е р и с т о м а л ь -

ных л о п а с т е й ( б ) , с о з д а ю т п о т о к и в о д ы , ко

т о р ы е н е с у т п и щ е в ы е ч а с т и ц ы к ц и т о с т о м у 

(из: Mul isch a n d H a u s m a n n : Prot is to log ica 2 0 

[ 1 9 8 0 ] 4 1 5 ) . Увел.: a - 7 0 x . 

Глотатели — за редкими исключе
ниями медлительные организмы, не 
способные догнать жертву. Однако эти 
неторопливые охотники имеют токси
цисты, которые парализуют или убива
ют проплывающую добычу. Обездви
женная жертва заглатываются без осо
бых трудностей. При этом у глотателей 
ротовая область способна сильно растя
гиваться (рис. 278). 

Р и с . 2 7 5 . П о т о к и в о 

д ы , в ы з ы в а е м ы е Sty-

lonychia: в и д с б о к у (а, 

б) и т р е х м е р н а я с х е м а 

п о т о к о в (в). Для визу

а л и з а ц и и э т о г о явле

ния в с р е д у д о б а в л я 

ли ч а с т и ц ы угля и фо

т о г р а ф и р о в а л и п р и 

д л и т е л ь н о й э к с п о з и 

ц и и . 

Наиболее сложными органеллами 
захвата и заглатывания пищи являются 
цитофарингальные корзинки

1
 жгутико

носцев и цилиат (рис. 279), а также 
щупальца сукторий (см. рис. 131). Мор
фологически и функционально щупаль
це сукторий очень похоже на цитофа-
рингальную корзинку. Такой аппарат 
состоит из сотен микротрубочек, кото
рые организованы в пластины, в сово
купности составляющие структуру в 
форме трубки. Диаметр трубки ограни
чивает набор пищевых объектов, зато 
заглатывание может быть в высшей сте
пени эффективным и крайне специфич
ным. Так, инфузория Pseudomicrothorax 
специализируется на питании нитчаты
ми цианобактериями диаметром при
мерно 5 мкм. Она предпочитает пред
ставителей рода Oscillatoria и обладает 
теми ферментами, которые нужны для 
очень быстрого переваривания клеточ
ной стенки (рис. 280, 281). Движущие 
силы фагоцитоза возникают внутри ци-
тофарингальной корзинки или щупаль
ца. Центральную роль в этом процессе 
играют пластины из микротрубочек, в 

1
 Цитофарингальная корзинка: в русскоязычной литературе эту структуру именуют палочковым 

аппаратом. — Прим. ред. 
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Рис. 2 7 7 . С х е м а э т а п о в захвата и з а г л а т ы в а н и я п и щ и п р и п о м о щ и г а п т о н е м ы у Chrysochro-

mulina hirta: захват п и щ е в ы х ч а с т и ц ( 1 - 2 ) , т р а н с п о р т их к о с н о в а н и ю г а п т о н е м ы (3) , акку

м у л я ц и я ( 4 ) , т р а н с п о р т к в е р ш и н е г а п т о н е м ы ( 5 - 7 ) , ф а г о ц и т о з ( 8 - 1 4 ) п и щ е в ы х ч а с т и ц . 

К р у г о в ы е с т р е л к и п о к а з ы в а ю т н а п р а в л е н и е в р а щ е н и я клетки (по Кавачи с соавт.) . 

которых у Pseudomicrothorax dubius ло
кализована АТФаза. Однако микротру
бочки играют, вероятно, лишь скелет
ную роль, а перемещение обеспечива
ет, скорее всего, система микрофила
ментов, часть из которых представлена 
актином. На молекулярном уровне этот 
процесс можно представить как актив
ное скольжение мембраны пищевой ва
куоли внутрь клетки. С этой точки зре
ния, процесс поглощения пищи у сосу
щих инфузорий некорректно именовать 
всасыванием, как его называют по тра

диции со времен, когда имелись лишь 
светооптические наблюдения. 

Суктория захватывает жертву (на
пример, инфузорию), когда та случайно 
соприкасается с гаптоцистами, располо
женными во вздутии (головке, или ши
шечке) на конце каждого щупальца 
(рис. 282). В щупальце непитающейся 
сукторий обнаружены актиноподобные 
микрофиламенты и микротрубочки. 
Пластины микротрубочек составляют 
две вложенные одна в другую структу
ры в форме трубки. В каждой трубке 
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Рис. 2 7 8 . Didinium nasutum п о г л о щ а е т Para

mecium (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Ж. А н -

т и п а , С а н - Ф р а н ц и с к о ) . Увел.: а — 290х. 

пластины микротрубочек располагают
ся по пологой винтовой спирали. При 
захвате жертвы пластины микротрубо
чек раздвигаются к периферии щупаль
ца, которое в результате расширяется и 
укорачивается, а мембрана жертвы в 
зоне контакта разрывается. Поскольку 
она плотно прилегает к мембране щу
пальца, цитоплазма жертвы не вытека
ет наружу. Во время питания по наруж
ной трубке щупальца центробежно пе
ремещаются пузырьки и сливаются с 
мембраной головки щупальца, обеспе
чивая рост пищевой вакуоли. Попутно 
мембрана головки впячивается во внут
реннюю трубку щупальца, и цитоплаз
ма жертвы быстро (со скоростью 1-
20 мкм в секунду) устремляется внутрь 
щупальца. Поток частиц продолжается 
с постоянной скоростью до тех пор, 
пока жертва не опустошится. Когда втя

нутая мембрана достигает проксималь
ного конца внутренней трубки, от нее 
отшнуровывается пищеварительная ва
куоль. Движущие силы процесса погло
щения обеспечивают, по-видимому, по
хожие на ручки мостики, которые свя
зывают микротрубочки щупальца с ин-
вагинирующей мембраной. 

Инфузории-микофаги, такие как 
Grossglockneria и Pseudoplatyophrya, 
питаются исключительно грибами и 
дрожжами. Для питания у них имеется 
специальная трубка, которая похожа на 
цитофарингальную корзинку; ее основ
ными конструктивными элементами 
также являются радиально расположен
ные пластины из микротрубочек. Инфу
зория делает небольшое отверстие в 
клеточной стенке жертвы, через которое 
поглощает ее цитоплазму путем эндоци-
тоза. Механизм перфорации клеточной 
стенки гриба неизвестен; скорее всего, 
в этом участвуют соответствующие 
ферменты. 

Мизоцитоз — механизм поглоще
ния пищи, обнаруженный у таких ди-
нофлагеллат, как Gymnodinium, Paulse-
nella и Peridiniopsis. Они протыкают 
жертву растягивающимся трубковид-
ным хоботком и заглатывают ее цито
плазму, включая как жидкое содержи
мое, так и частицы. 

Для некоторых Aconchulina извест
на иная стратегия пищедобычи. У них 
нет постоянного аппарата для поглоще
ния пищи, однако во время питания на 
поверхности клетки появляется специ
альная зона округлой формы. Свиде
тельством тому — круглые отверстия, 
образуемые вампиреллидами (Gobiella, 
Hyalodiscus, Lateromyxa, Vampyrella) в 
плотных стенках их пищевых объектов. 
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Рис. 2 7 9 . Ц и т о ф а р и н -

гальная к о р з и н к а (цк) 

Pseudomicrothorax 

п р и и с п о л ь з о в а н и и 

о п т и к и Н о м а р с к о г о 

( а ) , в п о л я р и з о в а н 

ном свете (б) и на уль

т р а т о н к о м п о п е р е ч 

н о м с р е з е ( в ) . Д в о й 

ное л у ч е п р е л о м л е н и е 

м и к р о т р у б о ч е к , м н о 

ж е с т в о к о т о р ы х вхо

д и т в с о с т а в н е м а т о -

д е с м ( н д ) и н е м а т о -

д е с м а л ь н ы х п л а с т и н 

(ндп) (в), высвечивает 

к о р з и н к у н а р и с . б 

( и з : H a u s m a n n a n d 

Peck: Differentiat ion 11 

[ 1 9 7 8 ] 157). Увел.: а и 

б - 8 0 0 х , в — 1 5 ОООх. 

it.;* V I L / * 

к которым принадлежат зеленые водо
росли (Oedogonium, Spirogyrd), красные 
водоросли, яйца коловраток, гифы гри
бов. Прободение стенки происходит, 
вероятно, за счет локальной секреции 
ферментов. Крупная псевдоподия про

никает в клетку через это отверстие и 
заглатывает все ее содержимое (рис. 
283). Интересно, что у определенных 
амеб шизопиренид, которые обычно 
питаются мелкими бактериями, удава
лось экспериментально индуцировать 
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Р и с . 2 8 0 . И н ф у з о р и я 

Pseudomicrothorax п о 

г л о щ а е т н и т ч а т у ю с и -

н е з е л е н у ю в о д о р о с л ь 

Oscillatoria. а — в и д в 

с в е т о в о й м и к р о с к о п : 

б — н и т ь Oscillatoria 

в т я г и в а е т с я в ц и т о ф а -

р и н г а л ь н у ю к о р з и н к у 

( ц к ) , с к а н и р у ю щ и й 

э л е к т р о н н ы й м и к р о 

с к о п ; в — с х е м а этапов 

п о г л о щ е н и я , н а к о т о 

р о й о т м е ч е н а с к о р о с т ь 

п р о ц е с с а : ц и ф р ы п о 

к а з ы в а ю т в р е м я в с е 

к у н д а х , п р о ш е д ш е е с 

м о м е н т а захвата. Т о л 

щ и н а нити цианобакте-

р и и о к о л о 5 м к м ( и з 

H a u s m a n n a n d P e c k : 

Dif ferent iat ion 14 [ 1 9 7 9 ] 

1 4 7 ) . У в е л . : a - 4 0 x , 

б - 1 OOOx. 

Рис. 2 8 1 . С х е м а о р г а н и з а ц и и и м о д е л ь ф у н к ц и о н и р о в а н и я ц и т о ф а р и н г а л ь н о й к о р з и н к у 

Pseudomicrothorax в п р о ц е с с е з а г л а т ы в а н и я ж е р т в ы : к о р з и н к а с о с т о и т из н е м а т о д е с м ( и д 

и н е м а т о д е с м а л ь н ы х п л а с т и н (ндп) и с к р е п л е н а ф и л а м е н т а м и ( ф и ) . В д и с т а л ь н о й части 

к о р з и н к и м е ж д у н е м а д е с м а м и п р о х о д я т м е л к и е п у з ы р ь к и (в) и с л и в а ю т с я с м е м б р а н о у 

р а с т у щ е й п и щ е в о й вакуоли ( м п в ) . цб — ц и а н о б а к т е р и я . 
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Рис. 282. Схема п р о ц е с с а питания с у к т о р и й : ж е р т в а (инфузория) захвачена щупальцем сук-

т о р и и (а); г а п т о ц и с т ы на конце щупальца з а я к о р и в а ю т плазматическую м е м б р а н у ж е р т в ы ; 

в н у т р е н н и й и в н е ш н и й ц и л и н д р ы из микротрубочек (мт) о б е с п е ч и в а ю т у д л и н е н и е щупаль

ца (б) и втягивание ц и т о п л а з м ы ж е р т в ы , заключенной в п и щ е в у ю вакуоль (пв), внутрь х и щ 

ника (стрелка) (в), пм — плазматическая м е м б р а н а (по Барделе, Низбет и Рудзинска). 

Рис. 2 8 3 . П о г л о щ е н и е п и щ и в а м п и р е л л и д а -

м и . а — Hyalodiscus во в р е м я п и т а н и я ц и т о -

п л а з м а т и ч е с к и м с о д е р ж и м ы м клеток н и т ч а 

т о й з е л е н о й в о д о р о с л и Oedogonium; б — от

в е р с т и я , п р о с в е р л е н н ы е а м е б о й Gobiella в 

клеточной стенке Oedogonium. Увел.: а и б — 

4 0 0 х , 
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Р и с . 2 8 4 . Naegleria fowleri с п и щ е в ы м и 

п с е в д о п о д и я м и ( а м е б о с т о м а м и ) ( и з : J o h n 

e t a l . : J . P r o t o z o o l . 3 2 [ 1 9 8 5 ] 1 2 ) . У в е л . : 

1 8 0 0 x . 

формирование округлых питающих 
структур, названных амебостомами 
(рис. 284). Происхождение и биологи
ческое значение этих структур еще не
ясно. 

Многие динофлагеллаты с мощной 
текой переваривают захваченные круп
ные объекты вне клетки, поскольку 
отверстие сулькуса слишком узко для 
втягивания внутрь крупных частиц. Не
обычный тип внеклеточного перевари
вания обнаружен у Protoperidinium coni-
сит. Эти протесты выпускают от осно
вания жгутика пищевую псевдоподию в 
виде покрывала (рис. 285), которое об
волакивает жертву (предпочитаемая 
пища — диатомовые водоросли). Ди-
нофлагеллата переваривает добычу вне 
теки за 20-30 минут, затем втягивает 
псевдоподию и возобновляет плавание. 

Ф о р м и р о в а н и е п и щ е в о й 
в а к у о л и 

У протистов, покровы которых 
представлены лишь плазмалеммой, об
разование пищевой вакуоли обычно 

Р и с . 2 8 5 . С х е м а э т а п о в п и т а н и я г е т е р о 

т р о ф н о й д и н о ф л а г е л л а т ы Protoperidinium 

conicum. Д и н о ф л а г е л л а т а п р и б л и ж а е т с я к 

нити к о л о н и а л ь н о й д и а т о м о в о й в о д о р о с л и 

( а ) , н а к р ы в а е т н и т ь п л а щ е в и д н о й п и т а ю 

щ е й п с е в д о п о д и е й (б) и п е р е в а р и в а е т ц и 

т о п л а з м у д и а т о м е и (в) ( п о Я к о б с о н и Т э й -

л о р ) . Увел.: 4 0 0 х . 

происходит в результате инвагинации 
плазматической мембраны, которая ох
ватывает пищу. Этот процесс, вероятно, 
обеспечивается работой акто-миозино-
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вой системы. Такой тип формирования 
пищевой вакуоли имеет место у амеб и 
некоторых жгутиковых протистов (на
пример, Trichonympha). 

Формирование пищевой вакуоли 
идет сложнее у организмов с постоян
ной формой тела и сильно развитым 
кортексом. В первую очередь речь идет 
об инфузориях (см. рис. 102, 103, 111, 
215). Им необходима особая зона, где 
под плазматической мембраной отсут
ствуют элементы кортекса (альвеолы, 
эпиплазма, фибриллярные сплетения и 
др.). Эта зона расположена на дне ро
тового аппарата, где и формируются 
пищевые вакуоли. 

Обладая постоянной формой, инфу
зории не имеют избытка поверхностной 
мембраны для образования пищевых 
вакуолей. Поэтому у них существует 
транспортная система, которая достав
ляет готовую мембрану из цитоплазмы 
в район формирования пищевой вакуо
ли. Доставку обеспечивают мелкие пу
зырьки, часто наблюдаемые в электрон
ный микроскоп. Известно, что в неко
торых случаях эти пузырьки транспор
тируются вдоль лент микротрубочек по 
направлению к цитостому, хотя детали 
этого процесса еще непонятны. Вероят
но, в этом участвует цитоплазматичес-
кий динеин, перемещающий их к минус-
концу микротрубочек. В районе цитос-
тома везикулы сливаются с мембраной 
растущей пищевой вакуоли (рис. 286). 
Такой механизм роста пищевой вакуо
ли обнаружен у всех исследованных 
фаготрофных инфузорий. 

Для формирования пищевой вакуо
ли таким способом требуются сотни 
или даже тысячи пузырьков. Было по
казано, что у инфузории нет необходи

мости формировать эти везикулы в ходе 
захвата пищи, поскольку они уже при
сутствуют в цитоплазме. Это означает, 
что инфузория способна поглощать 
пищу до тех пор, пока не израсходует 
все пузырьки. Мембрана этих везикул 
используется многократно: многие ве
зикулы формируются из мембранных 
трубочек, которые отшнуровываются от 
пищеварительной вакуоли или форми
руются в районе цитопрокта из мембра
ны дефекационной вакуоли. В ряде слу
чаев везикулы синтезируются в аппара
те Гольджи и содержат пищеваритель
ные ферменты. Как происходит их 
сегрегация в цитоплазме и транспорти
ровка на большие расстояния к цитос
тому, неясно. 

Транспорт этих пузырьков внутри 
цитофарингиальной корзинки у некото
рых цилиат можно наблюдать под све
товым микроскопом. Это выглядит как 
поток мелких гранул, идущий в на
встречу заглатываемой нити цианобак-
терии. Гранулы движутся в дистальныи 
участок корзинки вдоль ее наружной 
поверхности и там перемещаются 
внутрь нее (см. рис. 279в), проходя меж
ду пластинами микротрубочек. Внутри 
корзинки они сливаются с мембраной 
пищевой вакуоли, обеспечивая ее рост. 
Все эти взаимозависимые события — 
транспорт пузырьков, включение их в 
состав пищевой вакуоли и транспорт 
последней внутрь клетки — надежно 
скоординированы; поэтому даже при 
максимальной скорости поглощения 
нити цианобактерии (15 мкм/с) не про
исходит накладок и сбоев. 

Слияние везикул с растущей пище
вой вакуолью у этих инфузорий также 
инициирует переваривание, потому что 
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Рис. 2 8 6 . Ф о р м и р о в а н и е п и щ е в ы х вакуолей у и н ф у з о р и й : а, б — у Climacostomum п и щ е 

вые ч а с т и ц ы п о д г о н я ю т с я м е м б р а н е л л а м и (мб) в буккальную п о л о с т ь (бп) и п е р и о д и ч е с 

к и з а г л а т ы в а ю т с я н а д н е э т о й п о л о с т и . Плазматическая м е м б р а н а (пм) р а с т у щ е й п и щ е 

в о й вакуоли у в е л и ч и в а е т с я за счет включения мелких д и с к о и д а л ь н ы х п у з ы р ь к о в (указаны 

с т р е л к а м и в б ) , ал — альвеола, п ц м — п о с т ц и л и а р н ы е м и к р о т р у б о ч к и , св — с о к р а т и т е л ь 

ная вакуоль; в — д и с к о и д а л ь н ы е пузырьки ( с т р е л к и ) с л и в а ю т с я с п и щ е в о й вакуолью в ц и -

т о с т о м а л ь н о й о б л а с т и Trichodina. м т — м и к р о т р у б о ч к и ( б — и з : F i s c h e r - D e f o y a n d 

H a u s m a n n : Di f ferent iat ion 20 [ 1 9 8 1 ] 1 4 1 ; в — и з : H a u s m a n n a n d H a u s m a n n : J. Utrastruct . Res. 

74 [ 1 9 8 1 ] 131). Увел.: a - 5 0 0 x , в - 55 0 0 0 x . 

мелкие пузырьки содержат необходи
мые гидролитические ферменты. У 
Pseudomicrothorax dubius эти ферменты 
переваривают стенку цианобактерий за 
секунды. В результате нить цианобакте
рий теряет жесткость, и ее клетки, по
крытые еще сохранившейся плазмалем-
мой, заключаются в растушую пищевую 

вакуоль. Этим способом инфузория 
способна заглотить большое количество 
нитей. Среди инфузорий, питающихся 
водорослями, только Pseudomicrothorax 
характеризуется столь высоким уров
нем ферментной специфичности. Дру
гие, менее специализированные инфу
зории тоже поедают цианобактерий, но 



Р и с . 2 8 7 . С о л н е ч н и к 

Actinophrys sol з а х в а 

т ы в а е т (а) и з а г л а т ы 

вает и н ф у з о р и ю Colpi-

dium (б-г). С п е ц и а л ь 

ная п с е в д о п о д и я у ж е 

ч е р е з 1 5 м и н у т о х в а 

т ы в а е т ж е р т в у п о л н о 

с т ь ю ( и з : H a u s m a n n 

a n d P a t t e r s o n : C e l l 

M o t i l . 2 [ 1 9 8 2 ] 9 ) . 

Увел.: ЗООх. 

для переваривания одной нити им тре
буется несколько часов. 

По сравнению с голыми амебами, 
саркодовые с аксоподиями формируют 
свои пищевые вакуоли гораздо более 
сложным путем. Actinophrys sol спосо
бен заглатывать свободноподвижных 
инфузорий (рис. 287). На первом этапе 
происходит прилипание жертвы к аксо-
подиям; в этом процессе участвуют ки-
нетоцисты. На втором этапе, который 
занимает около 15 минут, формируется 
очень крупная пищевая вакуоль. Мем
брана пищевой вакуоли происходит не 
из плазмалеммы и не из обычных пу
зырьков-предшественников. Она возни
кает в результате быстрой трансформа
ции особых, ограниченных мембраной 
электронно-плотных гранул, которые 
всегда в большом количестве лежат под 

плазматической мембраной. В ответ на 
раздражение эти гранулы перемещают
ся вдоль мембраны к формирующейся 
вакуоли. Здесь их содержимое разрых
ляется, они увеличиваются в размерах, 
формируя пузырьки, которые сливают
ся друг с другом и встраиваются в стен
ку растущей пищевой вакуоли. 

К сожалению, почти неизвестны 
факторы, инициирующие формирова
ние пищевой вакуоли у протистов. В 
некоторых случаях, вероятно, необходи
мо наличие в окружающей среде 
оформленных частиц. У протистов с 
постоянным ротовым аппаратом про
цесс формирования пищевых вакуолей 
начинается только после нескольких 
контактов частичек с плазматической 
мембраной цитостома. Кроме того, пи
щевые частицы должны иметь опреде-
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ленные (неизвестные пока) свойства 
поверхности. 

Абиотические факторы, такие как 
температура, рН и ионный состав воды, 
регулируют периодичность отшнуровки 
пищевых вакуолей. Вероятно, воздей
ствуя на свойства мембраны, эти факто
ры меняют скорость слияния мембран
ных пузырьков с растущей пищевой 
вакуолью. 

П и щ е в а р е н и е 

После того как пищевая вакуоль 
отшнуровалась от плазматической мем
браны или цитостома, она называется 
пищеварительной вакуолью (рис. 288). 
Одним из первых событий пищеваре
ния является падение рН содержимого 
вакуоли. Это создает благоприятные 
условия для пищеварения, т.к. работа
ющие здесь гидролитические ферменты 

Рис. 2 8 8 . П и т а н и е Paramecium. а — о т ш н у -

р о в ы в а е т с я п и щ е в а я вакуоль ( с т р е л к а ) , б — 

п и щ е в а р и т е л ь н а я вакуоль с з а к л ю ч е н н ы м и 

в ней б а к т е р и я м и (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в 

лен Р. Ш т и м е р л и н г , Б о н н ) . Увел.: а — ЗбОх, 

б - 13 0 0 0 х . 

активны в кислой среде. После перева
ривания пищи усвояемые компоненты 
распределяются по клетке, а неперева
ренные остатки выводятся наружу. У 
разных видов простейших весь процесс 
занимает от 20 минут до нескольких 
часов. 

Хотя переваривание — это непре
рывный процесс, его можно подразде
лить на достаточно четко различающие
ся стадии (рис. 289). Детали этого про
цесса хорошо известны только для 
Paramecium. Вакуоль, только что отсо
единившая от цитостома, называется 
пищеварительной вакуолью-I (ПВ-1). 
В момент отделения ее диаметр состав
ляет 15 мкм, но вскоре он уменьшается 
до 6 мкм. Контур ПВ-1 неровный из-за 
множества пальцевидных выпячиваний 
диаметром 0,1 мкм и длиной 0,4-
0,8 мкм. От этих выпячиваний отшну-
роваваются мелкие везикулы, и в ре
зультате уменьшаются площадь повер
хности вакуоли и ее диаметр. Этот про
цесс, однако, не объясняет резкого 
уменьшения объема вакуоли. Дело в 
том, что у мелких пузырьков отношение 
поверхности к объему много выше, чем 
у крупных. Поскольку отщепляющиеся 
пузырьки имеют маленький размер, 
уменьшение поверхности вакуоли будет 
гораздо более выраженным, чем умень
шение ее объема. Значит, необходимо 
предположить, что большая часть жид
кости уходит из вакуоли сквозь ее по
лупроницаемую мембрану. Детали это
го явления еще не полностью понятны; 
возможно, она просто уходит в цитоп
лазму за счет осмоса, поскольку мемб
раны вообще проницаемы для воды. 

Перед и во время отшнуровывания 
пузырьков от трубочек происходит ели-
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пищевые 
частицы 

Рис. 2 8 9 . С х е м а э т а п о в п е р е в а р и в а н и я п и щ и и с х е м а п о т о к а м е м б р а н в ф а г о с о м н о - л и з о -

с о м н о й с и с т е м е Paramecium, ац — а ц и д о с о м ы , д — д и к т и о с о м а , дв — д и с к о и д а л ь н ы е пу

з ы р ь к и , кф — кислая ф о с ф а т а з а , л — л и з о с о м а , мтл — л е н т а м и к р о т р у б о ч е к , м п в — ф о р 

м и р у ю щ а я с я п и щ е в а я вакуоль, ПВ-1—ПВ-IV — с т а д и и п и щ е в а р и т е л ь н ы х в а к у о л е й , п о ф — 

п о с т о р а л ь н а я ф и б р и л л а , цп — ц и т о п р о к т , цф — ц и т о ф а р и н к с , эн — э н д о с о м а с к л а т р и -

н о в ы м о п у ш е н и е м , о т ш н у р о в а в ш а я с я от п а р а с о м а л ь н о г о м е ш о ч к а (по Ф о к у и Аллену). 
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яние с ПВ-1 других пузырьков различ
ной формы диаметром обычно до 
1 мкм. Они встраиваются в ее мембра
ну и вызывают снижение рН содержи
мого вакуоли. Эти пузырьки известны 
как ацидосомы. 

Когда диаметр ПВ-1 уменьшился до 
6 мкм, начинается вторая стадия — 
ПВ-Н (фагоацидосома). На этом этапе к 
вакуоли подходят лизосомы и выстраи
ваются у ее стенки. 

ПВ-Ш (фаголизосома) характеризу
ется быстрым увеличением диаметра 
вакуоли, которое продолжается до тех 
пор, пока ПВ-Ш не достигнет исходно
го размера ПВ-1. Это увеличение разме
ров является следствием слияния лизо-
сом (тех, что подошли к ее мембране) 
с ПВ-П. Эти овальные лизосомы имеют 
размер 0,2-0,4 мкм. Как и в случае с 
пузырьками, участвующими в уменьше
нии объема ПВ-1, увеличение объема, 
сопровождающееся слиянием с лизосо-
мами не может быть объяснено только 
добавлением мембран. Должен быть 
другой (еще неизвестный) механизм, 
который обеспечивает поступление 
воды и растворимых молекул из цитоп
лазмы в ПВ-П. 

Мембрана пищеварительной вакуо
ли почти полностью замещается в ходе 
процессов слияния и отшнуровывания 
пузырьков. Это можно проследить, на
пример, при помощи меченых антител: 
каждая стадия развития вакуоли и сли
вающиеся с ней перед этим пузырьки 
(дисковидные везикулы', ацидосомы, 
лизосомы), метятся разными антитела
ми. Кроме того, исследования методом 

замораживания-скалывания выявили, 
что количество внутримембранных ча
стиц и их относительное распределение 
на каждой из двух мембранных повер
хностей различается на разных ПВ-ста-
диях. Замещение мембраны в ходе пи
щеварительного цикла сопряжено с 
процессом распознавания мембраны и 
последующим повторным использова
нием ее (рециклингом). 

Причину уменьшения и последую
щего увеличения объема пищеваритель
ной вакуоли понять непросто. Предпо
лагали, что концентрация пищевых ча
стиц при уменьшении вакуоли позволя
ет более эффективно использовать 
пищеварительные ферменты. Однако, 
поскольку ПВ-Ш почти того же разме
ра, что и исходная вакуоль, здесь, веро
ятно, вовлечены и другие процессы. 
Было подсчитано, что содержимое ли-
зосом обеспечивает лишь часть допол
нительного объема при увеличении ва
куоли; поэтому потребность клетки 
состоит, вероятно, не столько в измене
нии объема пищеварительной вакуоли, 
сколько в изменении состава ее мемб
раны. 

На стадии ПВ-Ш происходит пере
варивание пищи. На всем ее протяже
нии наблюдается непрерывная актив
ность на периферии пищеварительной 
вакуоли. Здесь с вакуолью сливаются 
дополнительные лизосомы и происхо
дит удаление веществ, заключенных в 
отделяющиеся мелкие пузырьки. Непе
реваренные остатки накапливаются 
внутри ПВ-Ш, которая теперь становит
ся дефекационной вакуолью — ПВ-IV. 

1
 Так называют пузырьки, направляющиеся к растущей пищевой вакуоли и встраивающиеся в 

ее мембрану. — Прим. ред. 



Сравнительная морфология и физиология протистов 3 2 9 

В ходе дефекации непереваренные ос
татки выводятся наружу посредством 
экзоцитоза. 

Хотя описанная последовательность 
событий изучена в основном на Para
mecium, можно предположить, что про
цесс пищеварения идет сходным обра
зом и у других протистов. Надо отме
тить, что многие заглоченные патоген
ные прокариоты избегают переварива
ния, препятствуя слиянию фагосом с 
лизосомами. 

Циклоз 

Обычно в клетке одновременно на
ходится несколько пищеварительных 
вакуолей на разных стадиях цикла пе
реваривания пищи, которое происходит 
не в какой-либо специальной зоне клет
ки, а во время транспорта пищевари
тельной вакуоли по цитоплазме. У Para
mecium пищеварительная вакуоль опи
сывает фигуру в виде эллипса (рис. 
290). Это движение называется цикло-
зом, представляющим собой однонап
равленный поток цитоплазмы со скоро
стью около 3 мкм в секунду. 

Представления о механизме цикло-
за остаются на уровне догадок. Исходя 
из реологических показателей потока, 
это движение не может быть вызвано 
силами сдвига между стационарной и 
движущейся цитоплазмой. Поэтому ду
мают, что внутри потока цитоплазмы 
действует акто-миозиновая система. 
Вероятно, она состоит из многих мел
ких субъединиц, случайно распределен
ных по всему пути вакуолей. Субъеди
ницы предположительно претерпевают 
энергозависимый гель-золь переход. 
Эти трансформации, возможно, сопро-

Рис. 2 9 0 . В х о д е ц и к л о з а у Paramecium п и 

щ е в а р и т е л ь н ы е вакуоли п е р е м е щ а ю т с я п о 

в п о л н е о п р е д е л е н н о м у к о р и д о р у в н у т р и 

ц и т о п л а з м ы . Н е з а т р о н у т ы е ц и к л о з о м о б 

л а с т и ц и т о п л а з м ы о т т е н е н ы т о ч к а м и . Ско

р о с т ь п о т о к а ц и т о п л а з м ы ( о т м е ч е н с т р е л 

ками и з в е з д о ч к а м и ) 2 - 3 мкм в с е к у н д у (по 

С и к о р е ) . 

вождаются сокращением и расслабле
нием актомиозиновой системы. Если 
так, то процесс должен контролировать
ся несвязанными ионами кальция. 

Д е ф е к а ц и я 

Дефекационные, или остаточные 
вакуоли содержат непереваренные ос
татки; в них отсутствует ферментатив
ная активность, рН возвращается к нор
мальному, почти нейтральному значе
нию, а их содержимое извергается на
ружу (рис. 291). В простейшем случае, 
например у ризопод, дефекация похожа 
на фагоцитоз, идущий в обратную сто
рону. Дефекационная вакуоль сливает-
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Рис. 2 9 1 . Д е ф е к а ц и я у и н ф у з о р и и Climacostomum. а-г — фазы д е ф е к а ц и и ( о п т и к а Н о м а р -

с к о г о ) . д — д е ф е к а ц и о н н а я вакуоль, только что и з л и в ш а я с в о е с о д е р ж и м о е ( у л ь т р а т о н 

кий с р е з ) . О т у м е н ь ш а ю щ е й с я вакуоли б е р у т начало м н о г о ч и с л е н н ы е канальцы, о т кото

рых о т ш н у р о в ы в а ю т с я п у з ы р ь к и , у н о с я щ и е м е м б р а н н ы й м а т е р и а л , св — с о к р а т и т е л ь н а я 

вакуоль, д в — д е ф е к а ц и о н н а я вакуоль ( и з : F i s c h e r - D e f o y a n d H a u s m a n n : Z o o m o r p h . 100 

[ 1 9 8 2 ] 121). Увел.: а - г — 4 7 0 х , д - 1 3 0 0 0 х . 

ся с плазмалеммой и тем самым опо
рожняется наружу. При этом мембрана 
вакуоли встраивается в плазматическую 
мембрану, но вскоре, вероятно, транс
портируется обратно в цитоплазму. 

У инфузорий процесс дефекации 
путем простого экзоцитоза затруднен 
наличием кортикальных структур, по
этому он идет в определенной, специ
ально приспособленной для этой цели 

зоне клетки. Эта зона называется ци-
топрокт (или цитопиг) и часто маркиро
вана гребнем на поверхности клетки 
(рис. 292). Альвеолы, эпиплазма и фи-
ламентозный слой не продолжаются 
под гребень, поэтому дефекационная 
вакуоль имеет возможность подойти 
вплотную к плазмалемме. 

От области цитопрокта и от распо
ложенных поблизости безресничных 
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кинетосом вглубь цитоплазмы отходят 
одиночные микротрубочки и ленты мик
ротрубочек, которые направляют или 
даже активно транспортируют к цитоп-
рокту дефекационную вакуоль. После 
слияния вакуоли с плазмалеммой непе
реваренные остатки выбрасываются 
наружу, а ее мембрана разбивается на 
мелкие пузырьки (рис. 291, 292). Таким 
образом, материал мембраны остается 
внутри клетки. В одних случаях эти 
пузырьки служат источником мембран 
для растущих пищевых вакуолей; в дру
гих — и, вероятно, этот путь реализует
ся чаще — мембранный материал про
ходит через аппарат Гольджи, где под
вергается преобразованиям и лишь за
тем вовлекается в клеточные процессы, 
в том числе связанные с пищеварением. 

Э н е р г е т и ч е с к и й о б м е н 
а м и т о х о н д р и а л ь н ы х 
п а р а з и т и ч е с к и х п р о т и с т о в 

Определенные группы протистов — 
дипломонады, оксимонады, Entamoeba, 
парабазалии и Microspore

1
 — разитель

но отличны от большинства эукариот 
организацией своего метаболизма: у 
них отсутствуют митохондрии. Амито-
хондриальные протисты синтезируют 
АТФ исключительно в ходе гликолиза и 
субстратного фосфорилирования. Они 
не имеют связанной с энергетическим 
обменом системы транспорта электро
нов. Большинство из них, если не все, 
обладают гидрогеносомами или мито-
сомами, у которых, вероятно, имеется 
предок, общий с современными мито-

1
 К этим группам следовало бы добавить пелобионтид и некоторых инфузорий. — Прим. пер. 
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Лактат 

Алании 

Этанол 

Фосфоенолпируват 

Лактат 
[ 1 0 ] 

с о ГДФ ГТФ 

2J 
АДФ 

Оксалацетат-ур Фумарат Су к ц и н а т | Су кцинат] 

АТФ 

Пируват 

Амино
кислота 

Алании
 а

"Кето-
кислота - со . 

Этанол- Уксусный 
альдегид 

гх 2Н* 

Fd Fd 

>уват У 3 ^ > ^ Г / Л ^
А

Ц е т а т -

Сукцинат Сукцинил-КоА 

Фосфат 

Г и д р о г е н о с о м а АТФ 

Клеточная мембрана 

Ацетат 

Рис. 2 9 3 . С х е м а путей г л и к о л и з а п о с л е ф о с ф о е н о л п и р у в а т а у а м и т о х о н д р и а л ь н ы х пара

з и т о в Trichomonas vaginalis и Tritrichomonas foetus. М е т а б о л и з м малата в г и д р о г е н о с о м е 

и с у д ь б а в о с с т а н а в л и в а ю щ и х э л е м е н т о в не п о к а з а н ы . Конечные п р о д у к т ы м е т а б о л и з м а 

з а к л ю ч е н ы в п р я м о у г о л ь н и к и . [ 1 ] п и р у в а т к и н а з а , [2] ф о с ф о е н о л п и р у в а т к а р б о к с и к и н а з а 

( Г Т Ф - з а в и с и м а я ) , [ 3 ] п и р у в а т а м и н о т р а н с ф е р а з а , [4] п и р у в а т - ф е р р е д о к с и н о к с и д о р е д у к -

т а з а , [ 5 ] а ц е т а т / с у к ц и н а т - К о А - т р а н с ф е р а з а , [ 6 ] с у к ц и н и л - К о А - с и н т а з а , [ 7 ] г и д р о г е н а з а . 

[ 8 ] п и р у в а т д е к а р б о к с и л а з а , [ 9 ] а л к о г о л ь д е г и д р о г е н а з а , [ 1 0 ] л а к т а т д е г и д р о г е н а з а (толь

ко у Trichomonas vaginalis), [х] ф у м а р а т г и д р о л а з а (только у Tritrichomonas foetus), [у] фу-

м а р а т р е д у к т а з а (только у Tritrichomonas foetus), [Fd] ф е р р е д о к с и н (по: Mii l ler, 2 0 0 2 ) . 

хондриями. Все эти организмы относят
ся к анаэробам или микроаэробам, т.е. 
переносят низкие концентрации 02, но 
погибают при атмосферной концентра
ции кислорода. У них не обнаружен 
процесс окислительного фосфорилиро-
вания, который идет при участии мито-
хондриальной АТФ-синтазы типа Ф,Ф0 

за счет энергии трансмембранного про
тонного градиента. Тем не менее, гли
колиз, а также большинство реакций, в 
которых производятся конечные про
дукты обмена, очень похожи на эти про
цессы у аэробных эукариот. 

Амитохондриальные протисты не
способны доводить окисление органи

ческого субстрата до двуокиси углеро
да и воды, поэтому говорят, что они — 
ферментирующие организмы (рис. 293). 
Основным источником энергии являют
ся углеводы, преимущественно глюко
за и ее полимеры. Окисление одной 
молекулы гексозы дает лишь несколько 
молекул АТФ. Конечными продуктами 
ферментации углеводов чаще всего вы
ступают органические кислоты (уксус
ная, янтарная, молочная) или аланин, а 
также этанол и С02. 

По организации метаболизма ами
тохондриальные клетки принципиально 
делятся на два типа, которые неоднок
ратно и независимо возникали в разных 
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эволюционных ветвях. В клетках типа 
I (например, Giardia intestinalis, Enta
moeba histolytica) все процессы энерге
тического обмена идут в цитозоле. 
Организмы типа II (например, Рага-
basalea) имеют гидрогеносомы (см. рис. 
15). У этих организмов в цитозоле идет 
гликолиз до пирувата, а также форми
руются почти все конечные продукты 
гликолиза. Пируват же поступает в гид-
рогеносому и в результате окислитель
ного декарбоксилирования пируватфер-
редоксиноксидоредуктазой преобразу
ется в ацетил-КоА. Превращение аце-
тил-КоА в ацетат сопровождается 
фосфорилированием АДФ с образова
нием АТФ. В дополнение к ацетату в 
качестве конечных продуктов высво
бождаются С02 и Н2. Присутствие мо
лекулярного водорода породило назва
ние органеллы — гидрогеносома. 

Наличие специфических реакций и 
ферментов у амитохондриальных пара
зитов дает возможность применять про
тив них избирательные лекарственные 
препараты, такие как производные 
5-нитроимидазола, которые воздейству
ют на пируватферредоксиноксидоредук-
тазу. 

К р и с т а л л ы 

Многие протесты содержат кристал
лы, которые, благодаря их свойству 
двойного лучепреломления, хорошо 
видны в поляризационный микроскоп. 
Кристаллы бывают разной формы (рис. 
294), но всегда окружены мембраной. 
Их встречаемость и форма у гетеротроф
ных организмов каким-то образом свя-

Р и с . 2 9 4 . К р и с т а л л ы , в с т р е ч а ю щ и е с я в 

клетках Paramecium (по В и х т е р м а н у ) . 

заны с рационом. Питающиеся бактери
ями парамеции содержат мелкие крис
таллы; кормление белками и мясным 
экстрактом приводит к образованию у 
них множества крупных кристаллов. 
Фораминиферы образуют кристаллы 
после поглощения копепод или инфузо
рий, но они отсутствуют у особей, раци
он которых состоит лишь из диатомовых 
водорослей. Однако, какова связь меж
ду пищеварением и формированием кри
сталлов, пока совершенно непонятно. 

Химическую и физическую приро
ду большинства кристаллов еще пред
стоит выяснить. Кристаллы состоят в 
основном из солей кальция и фосфора 
с включениями магния, калия, хлора и 
серы. Из этих химических соединений 
образуются полифосфатные стяжения, 
гидроксиапатит и другие минералы. 
Внутриклеточные кристаллы Parame
cium tetraurelia содержат биогенный 
обогащенный кальцием струвит 
[(MgCa)NH4P04x6H20] — вещество, 
которое было найдено в отложениях 
экскрементов летучих мышей и пингви
нов

1
. Кроме того, часто встречаются и 

органические составляющие. Лучшим 

1
 Струвит, являясь одним из продуктов азотистого обмена, нередко входит в состав почечных 

камней человека, собак, кошек. — Прим. ред. 
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Рис. 2 9 5 . Euplotes (а) со с в е т о п р е л о м л я ю щ и м и к р и с т а л л а м и ( б ) , к о т о р ы е о г р а н и ч е н ы м е м 

б р а н о й (в) ; лс — л и т о с о м ы . В а к у о л и с к р и с т а л л а м и на у л ь т р а т о н к о м с р е з е Paramecium 

( г ) . Л и т о с о м ы о б р а з о в а н ы к о н ц е н т р и ч е с к и м и с л о я м и о р г а н и ч е с к о г о и н е о р г а н и ч е с к о г о 

м а т е р и а л а (д) ( а - г — из: H a u s m a n n : M i k r o k o s m o s 71 [ 1 9 8 2 ] 33; д — из: H a u s m a n n a n d Waltz: 

P r o t o p l a s m a 99 [ 1 9 7 9 ] 6 7 ) . Увел.: а и б- 2 6 5 х , в — 1 7 0 0 х , г - 19 ОООх, д - 9 5 0 0 х . 

примером так называемого «органиче
ского кристалла» служит литосома — 
шаровидное тело, образованное череду
ющимися концентрическими слоями 
органического и неорганического мате
риала (рис. 295). Кристаллические све
топреломляющие тельца, известные у 
ряда морских протистов (например, у 
динофлагеллаты Gonyaulax, инфузории 
Рагаигопета) содержат в высокой кон
центрации пурины, особенно гуанин. 
Кристаллы, состоящие из пуринов (гу
анина, гипоксантина и в меньшей сте
пени ксантина), недавно были обнару
жены у Paramecium tetraurelia. 

В прошлом считалось, что кристал
лы представляют собой продукты мета
болизма (экскреционные зерна), кото
рые должны выводиться из клетки. Од
нако экзоцитоз целых кристаллов, на
пример, у Paramecium, никогда не был 
описан; наблюдали лишь выведение из 

клетки растворимых пуринов. Форми
рование кристаллов может служить 
способом изоляции продуктов азотисто
го обмена, которые не следует выводить 
во внешнюю среду, где они могут по
служить аттрактантом для хищников. 
Таким образом, струвит и пурины, воз
можно, участвуют в азотистом обмене 
клетки протиста. 

В последнее время обсуждаются 
две другие гипотезы. (1) Кристаллы 
представляют собой депо или резерву
ар ионов, пуринов и органического азо
та, которые либо совершенно необходи
мы для определенных метаболических 
процессов, либо используются в случае 
голодания. (2) Кристаллы задействова
ны в регуляции концентрации опреде
ленных ионов в клетке. Имеются аргу
менты в пользу обеих гипотез. Так, кри
сталлы всегда присутствуют в цито
плазме некоторых амеб и, если их 
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удалить экспериментально, быстро об
разуются снова. Кроме того, многие 
протисты формируют кристаллы, когда 
их содержат в оптимальных условиях. 

Везикулы Paramecium, в которых 
образуется струвит, также содержат ли-

пиды. Предполагается, что липиды спо
собствуют формированию внутрикле
точных кристаллов, потому что они эк
страгируют металлы из растворов и 
вызывают кристаллообразование на 
границе раздела сред жир-вода. 
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Ядро и половое размножение 
(Мария Мулиш) 

Ядра простейших по форме, строе
нию и типу деления (рис. 296) более 
разнообразны, чем ядра многоклеточ
ных животных и растений. Большин
ство протистов имеет только одно ядро, 
хотя довольно часто встречаются виды 
с несколькими или многими идентич
ными ядрами. Такие организмы называ
ются гомокариотными; к ним относят
ся Chaos, Pelomyxa, Actinosphaerium, 
OpalinaK У протистов со сложным жиз
ненным циклом (например, Api-
complexa) встречаются одноядерные и 
многоядерные стадии. Это характерно 
для Coccidia, где спорозоиты и мерозо-
иты имеют только одно ядро, а шизон-
ты и микрогамонты содержат много 
ядер. В жизненном цикле ряда форами-
нифер гамонты одноядерны, в то время 
как агамонты многоядерны. 

Гетерокариотными или разноядер-
ными называют протистов, у которых в 
одной клетке единовременно присут
ствуют ядра разных типов. Если ядра 
двух типов выполняют различные функ
ции, то говорят о ядерном дуализме. 
Настоящий ядерный дуализм с одним 
или несколькими мелкими микронукле
усами и одним или несколькими круп
ными макронуклеусами (рис. 112, 113, 
297) характерен для всех цилиат и оп
ределенных стадий (агамонтов) некото
рых фораминифер (например, Rotaliella 
heterokaryotica; см. рис. 162). Микро
нуклеус — это генеративное ядро, у 

Р и с . 2 9 6 . Я д р о Lateromyxa gallica ( V a m -

p y r e l l i d a e ) н а у л ь т р а т о н к о м с р е з е . В и д н ы 

к о н д е н с и р о в а н н ы е х р о м о с о м ы ( х р ) , я д 

р ы ш к о (яд) и я д е р н а я п л а с т и н к а (яп). Увел.: 

15 000х. 

которого экспрессия генов слабо выра
жена или отсутствует. Макронуклеус — 
соматическое ядро, определяющее фе
нотип клетки; оно не участвует в поло
вом размножении. В противополож
ность этому, разноядерность других 
протистов (например, динофлагеллаты 
Peridinium balticum) нельзя считать на
стоящим ядерным дуализмом, посколь
ку одно из ядер принадлежит эндосим-
бионту и, естественно, содержит иной 
геном. 

Форма ядра у большинства протис
тов сферическая или яйцевидная. Диа-

1
 Можно привести и другие примеры: акантарии, плазмодии миксомицетов, многоядерные ста

дии различных свободноживущих жгутиконосцев. — Прим. пер. 
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Р и с . 2 9 7 . О к р а ш е н 

ные я д р а Euplotes (а) 

и Tetrachymena ( б ) 1 

н а т о т а л ь н ы х п р е п а 

р а т а х , м а — м а к р о 

нуклеус, ми — м и к р о 

н у к л е у с . У в е л . : а — 

5 0 0 х , б - 200х. 

метр ядра варьирует от менее 1 мкм до 
примерно 100 мкм*. Наиболее сложной 
формой отличаются макронуклеусы 
крупных инфузорий; эти ядра зачастую 
сегментированы или имеют дольчатое 
строение. Увеличение площади повер
хности макронуклеуса обеспечивает 
эффективный обмен между ядром и 
цитоплазмой. Объем макронуклеуса 
пропорционален объему клетки. 

Ядро (см. рис. 7, 18, 296) окружено 
ядерной оболочкой. Как у всех эукари-
от, она состоит из пронизанных порами 
цистерн, производных шероховатого 
эндоплазматического ретикулума. Внут
реннюю мембрану ядерной оболочки 
укрепляет филаментозный слой, или 
ядерная пластинка (рис. 296). У Amoeba 
proteus она представлена так называе
мым сотовым слоем — толстым харак
терно структурированным комплексом 
филаментов (рис. 298), — функция ко
торого до сих пор неизвестна. У неко
торых солнечников (например, Actino-
phrys) на ядерную оболочку опираются 
микротрубочки аксоподий. 

Рис. 2 9 8 . Ядерная п л а с т и н к а в ф о р м е с о т о 

в о г о слоя ( с т р е л к и ) п о д я д е р н о й о б о л о ч к о й 

Amoeba proteus ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н 

В. Ш т о к е м , Б о н н ) . Увел.: 12 ОООх. 

1
 Удлиненные интенсивно окрашенные тела в левой части иллюстрации 2976 — делящиеся мак

ронуклеусы клеток, претерпевающих поперечное бинарное деление. — Прим. ред. 

* У феодарий размер ядра достигает 600 мкм. — Прим. пер. 
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Кариоплазма содержит хроматин, 
который имеет тонкофибриллярную 
структуру и один или несколько элект
ронно-плотных агрегатов — ядрышек 
(рис. 296). Ядрышки являются центра
ми синтеза рибосомных субъединиц. 
Они отсутствуют в микронуклеусах 
инфузорий и в ядрах некоторых гамет. 

Степень конденсации хроматина в 
интерфазе различна у разных протис
тов. Компактный, плотно упакованный 
хроматин, заполняющий все ядро, ха
рактерен для ядер микрогамет боль
шинства Apicomplexa и микронуклеусов 
цилиат. У эвгленовых хроматин интер
фазного ядра формирует плотные па
лочковидные скопления, похожие на 
митотические хромосомы. У ряда ги-
пермастигид (например, Barbulanym-
pha, Trichonympha) хромосомы видны 
постоянно, они прикреплены кинетохо-
рами к внутренней стороне ядерной 
оболочки. У большинства динофлагел-
лят ядра мелкие и в них постоянно при
сутствуют конденсированные хромосо
мы, которые принципиально отличают
ся от хромосом всех других протистов 
способом упаковки хроматина. Предпо
лагается, что каждая хромосома диноф-
лагеллат состоит из длинной кольцевой 
молекулы ДНК, уложенной в суперспи
раль. По этому признаку ядро динофла-
геллат разительно отличается от всех 
остальных эукариотических ядер, и ему 
дано собственное название — динока-
рион. Уникальные черты организации 
динокариона считаются вторично при
обретенными. 

Как и у многоклеточных, ядерная 
ДНК протистов обычно ассоциирована 
с гистонами и, таким образом, органи
зована в хроматин. Все пять гистонов, 
известные для многоклеточных, обна
ружены в макронуклеусе Tetrahymena. 
Их аминокислотные последовательнос
ти на определенных участках отличны 
от таковых многоклеточных. Интерес
но, что транскрипционно пассивное 
ядро — микронуклеус — по составу 
гистонов существенно отличается от 
макронуклеуса. Ядра большинства ди-
нофлагеллат лишены гистонов, но все-
таки содержат немного основных бел
ков. 

Жизненные циклы протистов мно
гообразны: гаплофазный цикл с зиготи-
ческой редукцией (характерен для Vol-
vocida, динофлагеллат, гипермастигид и 
оксимонад, Apicomplexa), дишюфазный 
с гаметической редукцией (например, 
Actinophrys, Noctiluca) и гетерофазный 
с чередованием диплоидной и гаплоид
ной фаз (фораминиферы). Поэтому у 
них широко представлены гаплоидные 
и диплоидные ядра, а также немало и 
полиплоидных, которые отличаются 
большими размерами. 

Микронуклеусы всех изученных 
цилиат диплоидны

1
, а плоидность мак

ронуклеуса обычно высока (за исклю
чением кариореликтид с квазидиплоид
ным макронуклеусом — см. гл. 2). Со
держание ДНК в макронуклеусе Tetra
hymena thermophila в 10-20 раз больше, 
чем в микронуклеусе. Макронуклеус 
гипотрих содержит только 5% всего ге-

1
 По-видимому, существуют редкие исключения. Есть данные, что у определенных линий 

Paramecium caudatum и Paramecium aurelia микронуклеус низкополиплоиден (тетраплоиден, ок-

таплоиден) в норме. — Прим. ред. 
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нома микронуклеуса. Большее количе
ство ДНК в макронуклеусе объясняет
ся тем, что немногие оставшиеся гены 
представлены огромным количеством 
копий. ДНК макронуклеуса гипотрих 
представлена миллионами коротких 
линейных фрагментов размером в ген. 
Число копий каждого фрагмента прямо 
пропорционально размерам клетки. 

Роль микронуклеуса 
и макронуклеуса 
в жизненном цикле 
цилиат 

Экспериментальные исследования 
привели к широко распространенному 
мнению, что микронуклеус не участву
ет в поддержании и регуляции клеточ
ных функций, а отвечает только за 
хранение и рекомбинацию генетичес
кого материала. Это подтверждается 
существованием видов без микронук
леусов. Однако эксперименты по пере
саживанию ядер, особенно на Parame
cium и гипотрихах, показывают, что 
микронуклеусы все-таки выполняют и 
другие функции. У Paramecium с экс
периментально удаленными микронук
леусами в следующем поколении осо
бей развивается ненормальный рото
вой аппарат. Поэтому можно предпо
ложить, что микронуклеус участвует в 
формировании ротового аппарата (т.е. 
в стоматогенезе). После нескольких 
циклов бесполого размножения рото
вой аппарат формируется уже без на
рушений, то есть макронуклеус бе
рет на себя эту функцию утраченного 
микронуклеуса. 

Преобразования ядра 
в ходе жизненного 
цикла 

Клеточный цикл эукариотной клет
ки традиционно делится на несколько 
четких стадий (см. рис. 321). В интер
фазе, которая включает стадию репли
кации ДНК (S-фазу) и две промежуточ
ные фазы G, и G2, клетка непрерывно 
растет. В М-фазе происходит распреде
ление хромосом по дочерним ядрам 
(митоз) и деление клетки (цитокинез). 

Р е п л и к а ц и я г е н е т и ч е с к о г о 
м а т е р и а л а 

Синтез ДНК может идти на разных 
стадиях жизненного цикла. У много
ядерных гомокариотных протистов реп
ликация генетического материала и 
митоз идут независимо в каждом ядре 
и не связаны непосредственно с циклом 
деления клетки. У цилиат с нескольки
ми микронуклеусами последние также 
вступают в S-фазу независимо друг от 
друга и от макронуклеуса. 

В макронуклеусах гипотрих синтез 
ДНК и гистонов идет синхронно в од
ной или двух особых зонах (рис. 299). 
Преобразование хроматина, отчетливо 
видное на микрофотографиях, начина
ется в определенных зонах вблизи ядер
ной оболочки. Затем эти зоны сливают
ся в так называемую репликационную 
полоску, которая движется через весь 
макронуклеус, вызывая по ходу удвое
ние ДНК и гистонов. Непосредственно 
перед началом деления ядра репликаци-
онная полоска исчезает. В макронуклеу-
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Рис. 2 9 9 . Р е п л и к а ц и о н н а я п о л о с к а (рп) в м а к р о н у к л е у с е (ма) Stylonychia ( с в е т о в а я мик

р о с к о п и я ) (а) и Euplotes ( т р а н с м и с с и о н н а я и с к а н и р у ю щ а я э л е к т р о н н а я м и к р о с к о п и я ) (б, 

в), ми — м и к р о н у к л е у с , яо — я д е р н а я о б о л о ч к а . С т р е л к и у к а з ы в а ю т н а п р а в л е н и е д в и ж е 

ния р е п л и к а ц и о н н о й п о л о с к и (а — и з : S t e i n b r u c k : Europ. J. Prot istol . 26 [ 1 9 9 1 ] 2; б — л ю 

б е з н о п р е д о с т а в л е н К. Э й с л е р , Т ю б и н г е н ; в — из: Ar ikawa et al.: Europ. J. Prot istol. 36 [ 2 0 0 0 ] 

4 0 ) . Увел.: a - 6 5 0 x , 6- 13 5 0 0 x , в — 7 0 0 0 x . 

сах других цилиат синтез ДНК на уров
не ультраструктуры не выявляется. 

М и т о з 

В противоположность высшим 
эукариотам, у которых форма деления 
ядра варьирует лишь незначительно, у 
протистов обнаружены существенно 
различающиеся типы митоза (рис. 300). 
Они различаются судьбой ядерной обо
лочки, а также положением, симметри
ей и строением веретена деления и цен
тров его организации. 

При открытом митозе (как у много
клеточных организмов) ядерная оболоч
ка полностью разрушается, а при закры
том митозе, наоборот, оболочка ядра 
сохраняется на всех его стадиях. При 
полузакрытом митозе ядерная оболочка 

разрушается только на определенных 
участках. В ортомитозе аппарат верете
на имеет осевую симметрию, тогда как 
при плевромитозе оси полуверетен не 
совпадают. 

Характерный для многоклеточных 
животных открытый ортомитоз обнару
жен у многих протистов: хризомонад, 
криптомонад, гаптомонад, празиномо-
над, пединеллид, акантамеб, лабирин-
тул, некоторых грегарин (например, 
Monocystis) и некоторых Ешпуха. При 
полузакрытом ортомитозе центры орга
низации микротрубочек веретена 
(ЦОМТы) развиваются на одном полю
се снаружи ядра и в профазе расходят
ся к противоположным его полюсам. 
После этого ядерная оболочка прорыва
ется на полюсах и микротрубочки от 
ЦОМТов входят в ядро, формируя аппа-
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Рис. 3 0 0 . Т и п ы м и т о з о в в различных т а к с о н а х (анафаза): а — м и к р о т р у б о ч к и п р о х о д я т в 

каналах я д р а (динофлагеллаты); б — м и к р о т р у б о ч к и в н е я д е р н о г о в е р е т е н а в з а и м о д е й с т в у 

ет с х р о м о с о м а м и ( г и п е р м а с т и г и д ы ) ; в, г — в н у т р и я д е р н о е в е р е т е н о и в н е я д е р н ы е о р г а 

н и з у ю щ и е ц е н т р ы ( ф о р а м и н и ф е р ы ) ; д — а п п а р а т в е р е т е н а в н у т р и и н т а к т н о й я д е р н о й о б о 

лочки ( и н ф у з о р и и ) ; е — я д е р н а я о б о л о ч к а р а з р у ш е н а на п о л ю с а х я д р а ( н е к о т о р ы е х р и з о -

ф и т о в ы е ) (по Г р е л ю ) . 

рат веретена. Такой тип митоза описан 
для хлоромонад (особенно Volvocida) и 
рафидомонад, некоторых крупных амеб 
(Amoeba proteus), хоанофлагеллат 
(Monosiga ovata), грегарин (например, 
Deplauxis) и некоторых солнечников 
(например, Actinophrys). При закрытом 
ортомитозе аксиально-симметричное 
веретено развивается внутри ядерной 
оболочки. Этот тип митоза обнаружен 
у трипаносоматид, раковинных амеб 
{Euglypha, Arcella), вампиреллид (на
пример, Arachnula, Lateromyxa, Vampy-
rella) и в микронуклеусах инфузорий. У 
трипаносоматид формируются два неза
висимых полуверетена. При этом у од
них видов (например, Trypanosoma 
cruzi) они располагаются вдоль одной 
оси (ортомитоз), а у других (например, 
Т. raiae) лежат под углом друг к другу, 

как в плевромитозе. Поэтому митоз 
трипаносоматид можно считать проме
жуточным между закрытым ортомито-
зом и закрытым плевромитозом. 

При полузакрытом плевромитозе 
ЦОМТы располагаются вне ядерной 
оболочки, которая перфорируется, ког
да микротрубочки полуверетен прохо
дят в ядро. Этот тип митоза типичен 
для Apicomplexa. На стадии множе
ственного деления (шизогонии) после 
очередного митоза веретено сохраняет
ся, а хромосомы остаются прикреплен
ными к его микротрубочкам до тех пор, 
пока не закончатся все другие митозы. 
Такой механизм препятствует случайно
му распределению хромосом во вре
менно полиплоидном ядре. Закрытые 
плевромитозы идут у фораминифер, 
радиолярий, оксимонад, некоторых пра-
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зиномонад, кинетопластид, микроспо
ридий, гаплоспоридий и многих грибов. 
ЦОМТы микротрубочек веретена закла
дываются в ядерной оболочке поблизо
сти друг от друга и затем расходятся в 
противоположные стороны за счет раз
растания между ними ядерной оболоч
ки или каким-то образом перемещают
ся в ней. 

У трихомонад, гипермастигид и ди-
нофлагеллат организующие центры ве
ретена расположены снаружи ядер
ной оболочки; веретено также развива
ется вне ядра, либо сбоку от него (три-
хомонады, гипермастигиды), либо 
внутри пронизывающих его каналов 
(динофлагеллаты). 

На рис. 300а показан динокарион с 
пронизывающим его каналом. Стенка 
канала сформирована обычной ядерной 
оболочкой. Микротрубочки берут нача
ло от центросом, расположенных снару
жи от ядра. И полюсные, и кинетохор-
ные микротрубочки проходят по кана
лу. Последние присоединяются к ядер
ной оболочке. В тех же точках к 
ядерной оболочке изнутри прикрепля
ются хромосомы. Рис. 3006 иллюстри
рует сходную картину. Микротрубочки 
отходят от центросом, которые у пара-
базалий называются аттрактосферами, 
и присоединяются снаружи к ядерной 
оболочке, однако здесь нет пронизыва
ющих ядро каналов. 

Новая оболочка дочерних ядер со
бирается, как правило, из частей или 
фрагментов старой, однако в ряде слу
чаев (например, Actinophrys, микронук
леус некоторых инфузорий) она появля

ется под оболочкой материнского ядра 
еще до того, как последняя дегради
рует. 

Большое разнообразие типов деле
ния ядра позволяет предположить, что 
их становление произошло в процессе 
эволюции протистов. Предковые черты 
могут сохраняться в современных так
сонах наряду с примитивными и про
двинутыми признаками. При делении 
прокариот хромосомы прикрепляются к 
плазматической мембране и разделяют
ся благодаря росту мембраны между 
точками прикрепления. Внешне это на
поминает митоз динофлагеллат (дино-
митоз), поэтому ряд авторов считает 
диномитоз примитивным. Однако моле-
кулярно-биологические исследования 
показывают, что динофлагеллаты пред
ставляют собой эволюционно продви
нутую группу. Диномитоз существенно 
отличается от деления прокариот по 
многих параметрам, в частности, учас
тием микротрубочек. Эволюционная 
последовательность разных типов ми
тоза у протистов еще неизвестна

1
. 

Д е л е н и е м а к р о н у к л е у с а 
и н ф у з о р и й 

Макронуклеус инфузорий (исклю
чая кариореликтид) делится во время 
цитокинеза. Обычно он мигрирует в 
область разделения клеток еще до фор
мирования борозды деления, затем вы
тягивается продольно, располагаясь в 
обеих будущих дочерних клетках, и пе
решнуровывается в процессе цитокине
за. Его половинки разделяются непос-

1
 Пути эволюции митоза аргументированно обсуждаются в книге И.Б. Райкова «Ядро простей

ших». Л.: Наука. 1978. — Прим. пер. 
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редственно перед отделением дочерних 
клеток друг от друга. В течение всего 
этого процесса оболочка ядра сохраня
ется. 

В процессах миграции, удлинения и 
формирования новых ядер участвуют 
внутриядерные и цитоплазматические 
микрофиламенты и микротрубочки. 
Эксперименты на Stentor показали, что 
расположение макронуклеуса и его уд
линение контролируется кортикальны
ми элементами. По-видимому, это спра
ведливо и для других цилиат (напри
мер, Bursaria, Paramecium), макронук
леусы которых прикрепляются к 
кортексу клетки. 

Деление макронуклеуса инфузорий 
часто называют амитозом, поскольку 
отсутствуют хромосомы и типичный 
аппарат веретена. С другой стороны, 
маловероятно, что генетический мате
риал между дочерними клетками рас
пределяется случайно. Разветвленные 
или сегментированные ядра обычно 
конденсируются перед делением в еди
ную компактную массу; то же происхо
дит и с набором мелких макронуклеу
сов, как, например, у Urostyla grandis. 
Более того, генетический материал 
иногда перемешивается внутри ядра. 
Так, у Homalozoon было замечено вра
щение содержимого макронуклеуса пе
ред делением клетки. Внутриядерные 
микротрубочки в макронуклеусах Рго-
tocruzia и других инфузорий, по-види
мому, участвуют в разделении элемен
тов, соответствующих хромосомам. 
Возникающие в составе ДНК различия 
между дочерними ядрами нивелируют
ся либо избирательным синтезом, либо 
избирательным удалением генетическо
го материала. 

М е й о з 

Мейоз большинства эукариот состо
ит из двух последовательных делений 
ядра, которые сопровождаются клеточ
ными делениями. Если хромосомы в 
интерфазе деспирализованы, они кон
денсируются во время пролонгирован
ной профазы I первого мейотического 
деления. Предварительно удвоенные 
гомологи конъюгируют, образуя бива
ленты, связанные синаптонемальными 
комплексами (рис. 301). Реципрокный 
обмен гомологичными участками ДНК 
между несестринскими хроматидами 
(генетическая рекомбинация) осуществ
ляется в процессе кроссинговера. В 
метафазе I биваленты выстраиваются 
по экватору веретена, затем гомологич
ные хромосомы разделяются и движут
ся к противоположным полюсам клет
ки (анафаза I). Материнские и отцовс
кие гомологи случайно распределяются 
между дочерними ядрами, а количество 
хромосом уменьшается вдвое. Второе 
мейотическое деление соответствует 
митозу. В результате мейотических де
лений из каждого диплоидного ядра 
получается четыре генетически различ
ных гаплоидных ядра. 

У большинства протистов мейоз 
соответствует этой общей схеме. Одна
ко у многих из них особенности мейо-
за на ультраструктурном уровне еще 
неизвестны. Синаптонемальные комп
лексы, свидетельствующие о том, что 
мейоз является двухступенчатым, на
блюдались во многих таксонах: у аме
боидных протистов (Arcella, Lateromyxa 
gallica), микроспоридий (Amblyospora), 
Myxozoa (Aurantiactinomyxon), дино-
флагеллат (Prorocentrum), инфузорий, 
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Рис. 3 0 1 . С и н а п т о н е м а л ь н ы е к о м п л е к с ы у Lateromyxa gallica (Vampyrel l idae): а — я д р о на 

с т а д и и з и г о т е н ы с я д р ы ш к о м ( я д ) и н е с к о л ь к и м и с и н а п т о н е м а л ь н ы м и к о м п л е к с а м и 

( с т р е л к и ) ; б — п р и к р е п л е н и е с и н а п т о н е м а л ь н о г о к о м п л е к с а к я д е р н о й оболочке (яо); в — 

с х е м а с п а р и в а н и я г о м о л о г о в в с и н а п т о н е м а л ь н о м к о м п л е к с е , гхр — г о м о л о г и ч н ы е х р о 

м о с о м ы , ре — р е к о м б и н а ц и о н н ы й узелок, цэ — ц е н т р а л ь н ы й э л е м е н т (а и б — из: Ropstorf 

et al.: Europ. J. Prot istol . 29 [ 1 9 9 3 ] 3 0 2 ; s — по Крстичу). Увел.: a - 32 0 0 0 x , 6 - 7 5 OOOx. 

фораминифер, Chlamydomonas, Labyrin-
thula и Actinophrys. Считается, что у 
споровиков (Coccidea, Haemosporida и 
Piroplasmida) мейоз также двухступен
чатый, хотя иногда он идет без кроссин-
говера. 

Так называемый одноступенчатый 
мейоз (с одним делением ядра) был 
описан у жгутиконосцев из кишечника 
таракана Cryptocercus. При этом типе 
мейоза гомологичные хромосомы конъ-
югируют, по-видимому, без предвари
тельного удвоения, между ними не на
блюдаются хиазмы и кроссинговер. Та
ким образом, уровень рекомбинации при 
одноступенчатом мейозе значительно 
ниже, чем при двухступенчатом. Мейоз 

с одним делением ядра, по всей вероят
ности, имеется только у жгутиконосцев, 
обитающих в Cryptocercus. Есть подо
зрение, что определенную роль в станов
лении этого типа мейоза сыграл гормон 
линьки таракана (эгдизон). 

Развитие м а к р о н у к л е у с а 
у и н ф у з о р и й 

Геном макронуклеуса развивается 
из генома микронуклеуса. Новые мак
ронуклеусы инфузорий (за исключени
ем кариореликтид) формируются толь
ко после конъюгации. Процесс диффе
ренциации генома макронуклеуса очень 
сложен и еще не до конца понятен. 
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Содержание ДНК (пг) 

а б в г д е ж з 

Рис. 3 0 2 . Развитие зачатка м а к р о н у к л е у с а у Stylonychia lemnae: а — с р а з у п о с л е р а з д е л е 

ния э к с к о н ъ ю г а н т о в (t = 0) р а з м е р и с о д е р ж а н и е ДНК зачатка м а к р о н у к л е у с а с о о т в е т с т в у е т 

т а к о в ы м м и к р о н у к л е у с а ; б — у в е л и ч е н и е с о д е р ж а н и я ДНК; в — ф о р м и р о в а н и е г и г а н т с к и х 

х р о м о с о м ; г — ф р а г м е н т а ц и я г и г а н т с к и х х р о м о с о м и п а д е н и е с о д е р ж а н и я ДНК; д — ф о р 

м и р о в а н и е я д р ы ш е к (яд); е, ж — п о я в л е н и е р е п л и к а ц и о н н ы х п о л о с о к (рп) и р о с т с о д е р 

ж а н и я ДНК; з — ч е р е з 100 часов макронуклеус п о л н о с т ь ю с ф о р м и р о в а н (по А м м е р м а н у ) . 

У большинства изученных к настояще
му времени цилиат в процессе реорга
низации ДНК выделяют по меньшей 
мере три события: разрыв хромосом, 
удаление внутренних участков

1
 и амп

лификация ДНК. У Paramecium фраг
ментация хромосом микронуклеуса 
приводит к образованию субхромосом
ных участков размером 300-600 т.п.н. У 
гипотрих размер фрагментов генома в 
макронуклеусе варьирует от 0,4 до 20 
т.п.н. 

Эти молекулы размером в один ген 
похожи на настоящие хромосомы в том 

отношении, что они способны к авто
номной репликации и транскрипции, 
однако у них нет центромер для при
крепления микротрубочек. Молекулы 
ДНК размером в ген обнаружены так
же в макронуклеусе олиготрих (напри
мер, Halteria) и филлофарингид (напри
мер, Chilodonella). Окончательная сте
пень амплификации ДНК варьирует от 
вида к виду, но постоянна в пределах 
вида. Так, у Paramecium tetraurelia уро
вень плоидности макронуклеуса 1000— 
2000, а у Tetrahymena pyriformis — 
только 45. У всех инфузорий гены ри-

' Внутренних элиминируемых последовательностей — internal eliminated segments, или internal 

eliminated sequences. — Прим. пер. 
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босомных РНК в макронуклеусе — это 
отдельные короткие молекулы, пред
ставленные большим количеством ко
пий. 

Экстенсивная репликация ДНК в 
макронуклеарном зачатке приводит к 
развитию гигантских хромосом, напо
минающих политенные хромосомы на
секомых. Это отмечено у большинства 
стиготрих (например, Stylonychia) и ги
потрих (например, Euplotes), а также у 
некоторых представителей других 
групп (например, Chilodonella cuculus, 
Loxophyllum meleagris, Nyctotherus 
cordiformis). У Stylonychia политениза-
цию претерпевают лишь немногие из 
хромосом микронуклеуса, тогда как 
другие деградируют. Политенные хро
мосомы распадаются на фрагменты, 
(рис. 302). Во время развития макро
нуклеуса разрушается большая часть 
ДНК, в том числе повторяющиеся пос
ледовательности и специфичные мик-
ронуклеарные гены. В результате в за
чатке макронуклеуса Stylonychia lemnae 
остается только около 2% всех генов 
микронуклеуса. Они представлены от
дельными мелкими фрагментами ДНК 
(один фрагмент — один ген), рассеян
ными в макронуклеусе. 

Такие инфузории, как Paramecium, 
Tetrahymena, гетеротрихи и Litostoma-
tea, не формируют политенных хромо
сом. Однако и у них наблюдается вре
менное падение содержания ДНК при 
развитии макронуклеуса. Например, у 
Tetrahymena во многих участках гено
ма элиминируется часть нуклеотидов. 
Реорганизация ДНК у Paramecium, по-
видимому, не сводится к простому 
уменьшению размеров хромосом, так 
как из уникального набора хромосом 

микронуклеуса появляются различные, 
но близкие друг другу по нуклеотидным 
последовательностям субхромосомы 
макронуклеуса. Показано, что фрагмен
тация хромосом у Paramecium (как и у 
других цилиат) связана с вырезанием 
участков ДНК, однако размеры удаляе
мых участков, похоже, различаются в 
разных копиях субхромосом. Так же как 
и у гипотрих, степень редукции генома 
при развитии макронуклеуса здесь пря
мо пропорциональна размеру генома 
микронуклеуса: чем меньше геном мик
ронуклеуса, тем меньше степень его 
редукции при созревании макронукле
уса. Например, у Paramecium aurelia 
микронуклеарный геном 270-320 млн 
п.н. редуцирован до 46-80 млн п.н. в 
макронуклеусе; у P. bursaria геном мик
ронуклеуса 3500 млн п.н. в макронук
леусе редуцирован до 17 млн п.н. 

П о л о в о й п р о ц е с с 
в ж и з н е н н о м ц и к л е 
п р о т и с т о в 

Половой процесс заключается, глав
ным образом, в слиянии двух гаплоид
ных гаметических ядер, образовавших
ся в результате мейоза, и формировании 
диплоидной зиготы. Он не обнаружен у 
эвгленовых, хоанофлагеллат, трихомо-
над, шизопиренид и некоторых других 
протистов. Неизвестно, первично отсут
ствует у них половой процесс, или ут
рачен в эволюции, или просто половые 
стадии еще не найдены. 

У многих протистов гаметические 
ядра формируются в специальных 
дифференцированных половых клет
ках, или гаметах. Если половая диф-
ференцировка проявляется уже в роди-
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тельских клетках, такие клетки назы
ваются гамонтами. Гаметы могут быть 
морфологически одинаковы (изогаме-
ты) или различны (анизогаметы). Оп
лодотворение неподвижной яйцеклет
ки подвижной мужской гаметой назы
вается оогамией. Следует различать 
слияние гамет (гаметогамию) и слия
ние гамонтов (гамонтогамию). Слия
ние гаметических ядер, сформирован
ных одной родительской клеткой, на
зывается автогамией. 

В жизненном цикле многих проти
стов происходит чередование вегетатив
ного и полового размножения. При го-
мофазном чередовании поколений тип 
размножения меняется, а число хромо
сом остается неизменным. Это харак
терно, например, для Apicomplexa (см. 
рис. 84). Смена поколений у многих 
Apicomplexa связана со сменой хозяев. 
Для фораминифер характерно гетеро-
фазное чередование поколений, по
скольку мейоз происходит в середине 
жизненного цикла. 

У некоторых колониальных проти
стов вегетативные и генеративные клет
ки могут существовать вместе. Этот тип 
клеточной дифференциации можно на
блюдать, например, у Eudorina и Volvox 
(см. рис. 172), а также у некоторых ци
лиат (например, Zoothamnium alternans; 
см. рис. 315а). 

Гаплоидные протисты, например 
вольвоксовые, хризомонады, большин
ство динофлагеллат, некоторые гипер-
мастигиды, оксимонады и Apicomplexa, 
образуют гаметы непосредственно из 
вегетативных клеток или после их би
нарных делений. У Chlamydomonas 
формируются двужгутиковые изогаме-
ты, которые несут на поверхности жгу

тиков видоспецифичные и специфич
ные для типа спаривания гликопротеи-
ны. Эти гликопротеины вызывают аг
глютинацию жгутиков у совместимых 
(+/-) клеток. Клетки объединяются в 
пары, соединяясь друг с другом при 
помощи небольшой папиллы. После 
слияния клеток зигота развивается в 
толстостенную покоящуюся стадию, в 
которой идет мейоз с последующим 
формированием гаплоидных вегетатив
ных клеток. 

Более крупные колониальные Vol-
vocida (Eudorina, Volvox) оогамны. По
ловое размножение у Volvox carteri 
инициируется так называемым белком-
индуктором (гликопротеин 30 кД), ко
торый синтезируется в ответ на повы
шение температуры окружающей сре
ды. Он эффективен в очень низких 
концентрациях, около 6х10~

,7
М. Поэто

му количество индуктора, выделяемое 
одной колонией, бывает достаточным 
для того, чтобы все колонии в конкрет
ном водоеме начали готовиться к поло
вому процессу. В присутствии полово
го индуктора гонидии приступают к 
своего рода эмбриогенезу. Гаплоидная 
вегетативная клетка дает начало либо 
множеству микрогамет, либо одной не
подвижной макрогамете. У некоторых 
видов Volvox оба типа гамет созревают 
в одной колонии (например, Volvox glo-
bator); у других в этом участвуют раз
ные колонии одного клона (например, 
Volvox aureus) или колонии разных кло
нов (например, Volvox perglobator). 
Первое деление зиготы сопровождает
ся мейозом, а дальнейшие митотичес-
кие деления ведут к формированию ко
лоний, состоящих из гаплоидных веге
тативных клеток. 
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Рис. 3 0 3 . С х е м а т и ч е с к о е и з о б р а ж е н и е о с н о в н ы х с т а д и й ж и з н е н н о г о ц и к л а A p i c o m p l e x a : 

а — с п о р о з о и т ; б — участок ш и з о н т а ; в — м е р о з о и т ; г — м а к р о г а м о н т ; д — микрогаг/ 

е — м и к р о г а м е т а (по н е с к о л ь к и м а в т о р а м ) . 

Агамное размножение Apicomplexa 
начинается с появления гаплоидных 
клеток, спорозоитов (рис. 3 0 3 а ) , кото
рые развиваются из зиготы. Спорозои-
ты проникают в клетки хозяина (за ис

ключением некоторых грегарин, пара
зитирующих внеклеточно), где они ста
новятся трофозоитами. У большинства 
грегарин трофозоиты непосредственно 
трансформируются в гамонты, которые 
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дают начало гаметам. У других Apicom
plexa трофозоиты вырастают в крупные 
клетки (рис. 3036). Они называются 
шизонтами или меронтами, потому что 
подвергаются особому типу множе
ственного деления — шизогонии, — ко
торой предшествует ряд ядерных деле
ний. Клетка хозяина разрушается, и из 
нее выходит множество инфекционных 
клеток, мерозоитов (рис. ЗОЗв). Они 
могут повторять цикл роста и множе
ственного деления, что приводит к мас
совой аккумуляции инвазионного нача
ла. Некоторые клетки вместо шизонтов 
становятся гамонтами (рис. ЗОЗг, д), 
давая начало фазе полового размноже
ния. Гамонт первого типа — микрога-
монт — продуцирует путем шизогонии 
много мелких микрогамет (рис. ЗОЗе), 
а гамонт второго типа — макрога-
монт — трансформируется непосред
ственно в макрогамету. Микро- и мак
рогаметы сливаются, формируя дипло
идную зиготу. Она развивается в устой
чивую к внешним воздействиям спору

1
, 

которая способна инфицировать нового 
хозяина. 

Паразит пищеварительного тракта 
лягушек Opalina ranarum (см. рис. 64а) 
имеет много одинаковых диплоидных 
ядер. Многоядерные цисты покидают 
кишечный тракт взрослой лягушки вме
сте с фекальными массами (рис. 646). 
Из воды цисты попадают в кишечник 
головастика, где претерпевают мейоз и 

дают одноядерные гаметы разного раз
мера. В результате слияния микрогаме
ты с макрогаметой формируется зигота. 
После инцистирования зигота способна 
заразить другого головастика. 

Для актинофриидных солнечников 
характерна автогамия. Трофонт Actino
phrys sol при голодании инцистируется 
(рис. 304) и делится на две диплоидные 
клетки. Их ядра приступают к мейозу, 
в результате чего в каждой клетке фор
мируются четыре гаплоидных ядра, из 
которых три дегенерируют. Слияние 
клеток ведет к формированию диплоид
ной зиготы. При благоприятных услови
ях она дает начало вегетативной клет
ке. Автогамия известна для некоторых 
цилиат и фораминифер, а также для ра
ковинной амебы Arcella. 

Жизненный цикл многих форами
нифер включает чередующиеся стадии 
диплоидного многоядерного агамонта и 
гаплоидного одноядерного гамонта, 
иногда внешне неотличимые. Типы по
лового размножения фораминифер 
весьма разнообразны даже среди близ
кородственных видов. Это может быть 
гаметогамия (Elphidium crispum), гамон-
тогамия (Glabratella sulcata) и автога
мия (некоторые виды Rotaliella). 

Раковинки гамонтов и агамонтов 
часто отличаются по размерам и форме, 
а также по диаметру начальной камеры. 
У большинства таких диморфных ви
дов начальная камера гамонта (мегалос-

1 Ни одна из стадий развития споровиков не называется спорой. Зигота претерпевает серию 
делений, первое из которых мейотическое; пролиферация клеток сопровождается сложными 
морфогенетическими процессами. Эта репродуктивная фаза — спорогония — имеется в жиз
ненном цикле всех Apicomplexa. У тех споровиков, которые задействуют контаминативный спо
соб заражения, в результате спорогонии формируются стадии, одетые резистентной оболочкой. 
Таковы ооцисты и спороцисты кокцидий и гаметоцисты грегарин. — Прим. ред. 
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Рис. 3 0 4 . П о л о в о й п р о ц е с с ( а в т о г а м и я = п е д о г а м и я ) у Actinophrys sol (1) ; п о с л е и н ц и с т и -

р о в а н и я я д р о п р е т е р п е в а е т м е й о з ( 2 - 9 ) 1 ; г а м е т ы (10) с л и в а ю т с я и п о с л е к а р и о г а м и и (11) 

ф о р м и р у ю т з и г о т у (12) (по Белару). Увел.: 5 4 0 х . 

ферическое поколение) крупнее, чем 
начальная камера агамонта (микросфе
рическое поколение)

2
 (рис. 305). Допол

нительное, третье поколение — мега-
лосферический шизонт — отмечено у 
многих видов Foraminifera. У Hetero-
stegina depressa эти шизонты являются 
потомством микросферического ага

монта. Поэтому предполагается, что 
этот вид фораминифер обладает три-
морфным жизненным циклом, который 
включает три четкие фазы: микросфе
рический агамонт, мегалосферическин 
шизонт и мегалосферический гамонт. 

Чередование гаплоидной и дипло
идной фаз реализуется в жизненных 

1
 Неточная характеристика преобразований, предшествующих формированию гамет. Две гаме

ты в цисте Actinophrys sol формируются в результате одного митотического деления и затем дв\~\-

ступенчатого мейоза: 2-3 — митоз, формируются два гамонта; 4-7 — редукционное деление 

мейоза, отделяется направительное тельце; 8-9 — эквационное деление мейоза, отделяется на

правительное тельце. Каждый гамонт дает начало одной гамете. — Прим. ред. 
2
 Зигота невелика по размерам, и именно она строит начальную камеру раковин микросфери

ческой генерации; тогда как клетка, сформировавшаяся в результате шизогонии (агамета), крупнее 

зиготы и строит более объемную начальную камеру раковин мегалосферической генерации. — 

Прим. ред. 
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Рис. 3 0 5 . С х е м а ж и з н е н н о г о цикла ф о р а м и 

н и ф е р : д и м о р ф н ы й ж и з н е н н ы й ц и к л 

( с п л о ш н ы е с т р е л к и ) в к л ю ч а е т р а з в и т и е 

г а п л о и д н о г о г а м о н т а , н а с м е н у к о т о р о м у 

п р и х о д и т д и п л о и д н ы й м н о г о я д е р н ы й а г а -

монт; г и п о т е т и ч е с к и й т р и м о р ф н ы й ж и з н е н 

н ы й ц и к л ( п у н к т и р н ы е с т р е л к и ) в к л ю ч а е т 

также с т а д и ю ш и з о н т а (по Рётгеру) . 

циклах и других организмов, в частно
сти, у некоторых гаптомонад (например, 
Hymenomonas carterae) и определенных 
нитчатых зеленых водорослей (напри
мер, Cladophora). Для чего возникло 
чередование фаз, доподлинно неизвест
но, но стратегически оно сочетает вы
годы полового и бесполого размноже
ния. 

К о н ъ ю г а ц и я у и н ф у з о р и й 

Конъюгация инфузорий представля
ет собой особую форму гамонтогамии. 
Две клетки соединяются на некоторое 
время (рис. 306) и обмениваются гапло
идными ядрами. 

Далеко не все особи одного морфо
логического вида могут скрещиваться 
между собой. Для обозначения всех 

способных к спариванию особей мор-
фовида был введен специальный тер
мин — синген. Таким образом, синге-
ны представляют собой генетически 
изолированные виды, которые очень 
трудно идентифицировать по фенотипи-
ческим признакам. В пределах сингена 
выделяют так называемые типы спари
вания. В норме конъюгация происходит 
только между особями, принадлежащи
ми к разным, но комплементарным ти
пам спаривания. 

Сингены включают разное количе
ство типов спаривания. Например, в 
состав морфовида Paramecium cauda-
tum входят 16 сингенов с двумя типами 

Рис. 3 0 6 . К о н ъ ю г а ц и я у Paramecium cauda-

tum: м а к р о н у к л е у с ы ( м а ) п а р т н е р о в е щ е 

в и д н ы , т о г д а как о б а м и к р о н у к л е у с а ( с т р е л 

ки) к о н ъ ю г а н т а пока плохо з а м е т н ы ( л ю б е з 

н о п р е д о с т а в л е н Х.-Д. Г ё р ц о м , Ш т у т г а р т ) . 

Увел.: 3 5 0 х . 
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спаривания в каждом (бинарная систе
ма типов спаривания). Сингены у Para
mecium bursaria содержат от 4 до 8 ти
пов спаривания. Клетка, принадлежа
щая к одному из них, может конъюги-
ровать с особями всех других типов 
спаривания в пределах сингена (множе
ственная система типов спаривания). 

Методы молекулярно-биологиче-
ских исследований (в частности, сопо
ставление изоферментных спектров или 
анализ нуклеотидной последовательно
сти генов) позволяют различать синге
ны и определять родственные связи. 
Прогресс в изучении сингенов в даль
нейшем, возможно, приведет к ревизии 
классификации Ciliophora на уровне 
рода и вида. Уже сейчас сингены груп
пы P. aurelia воспринимаются как 14 ре
альных биологических видов, каждый 
со своим собственным названием. Си
туация с Paramecium caudatum более 
запутанна, т.к. между некоторыми синге-
нами случаются генетические обмены. 

Типы спаривания нестабильны у 
некоторых видов. Blepharisma japoni-
сит может менять тип спаривания при 
прохождении полового процесса: осо
би, образовавшиеся в результате серии 
постгамных делений одного эксконъю-
ганта, иногда принадлежат разным ти
пам спаривания. У Paramecium multi-
micronucleatum (клон cycler) активность 
гена mt+, детерминирующего тип спа
ривания, контролируется циркадными 
ритмами. Тип спаривания Paramecium 
aurelia определяется в процессе разви
тия макронуклеуса в постконъюгантах, 
т.е. под влиянием различных цитоплаз-
матических факторов. 

После окончания полового процес
са представители большинства видов 

инфузорий должны пройти через опре
деленное количество циклов агамного 
размножения, прежде чем они «созре
ют» и вновь будут готовы приступить к 
конъюгации. Кроме того, на готовность 
к конъюгации влияют такие эндогенные 
и экзогенные факторы, как питание, 
свет, температура и состав среды. 

Инфузории секретируют в воду спе
циальные индукторы спаривания (гамо-
ны), которые способны связываться с 
поверхностью клетки. Гамоны позволя
ют особям определять потенциального 
партнера и объединяться в пары. Спа
ривание можно вызвать эксперимен
тально химическими веществами (на
пример, К

+
, Mg " и Cs

+
 у Paramecium 

caudatum). 

Особи Blepharisma intermedium. 
принадлежащие к типу спаривания I. 
выделяют гамон I — в данном случае, 
гликопротеин. Он действует даже при 
исключительно низкой концентрации 
60 нг/л. Гамон I связывается с поверх
ностными рецепторами клеток типа 
спаривания И, что изменяет свойства 
клеточной поверхности и поведение 
этих особей, обеспечивая таким обра
зом условия для слияния мембран. 
Клетки типа спаривания II в ответ вы
деляют гамон II (блефаризмин) небел
ковой природы, который по структуре 
похож на нейромедиатор серотонин. 
Гамон II меняет свойства поверхности 
клеток типа спаривания I (рис. 307) и 
является аттрактантом для клеток это
го типа. В результате партнеры прили
пают друг к другу своими ресничками, 
а через несколько часов клетки слива
ются в зоне контакта. 

Спариванию многих инфузорий (на
пример, Paramecium aurelia, Euplotes 
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crassus, Tetrahymena thermophila) долж
но предшествовать касание клеток, т.к. 
вещества, индуцирующие подготовку к 
конъюгации, у них расположены в мем
бране определенных ресничек. Эти ин
дукторы еще не выделены и биохими
чески не охарактеризованы. Когда клет
ки комплементарных типов спаривания 
касаются друг друга, их реснички сли
паются (стадия агглютинации). Затем 
особи разворачиваются параллельно 
одна другой, образуя пару. Между парт
нерами устанавливается стабильный 
контакт в околоротовой области. Рес
нички в зоне контакта дегенерируют, и 
происходит слияние мембран с образо
ванием цитоплазматического мостика 
между партнерами. У Paramecium 
caudatum такой мостик формируется 
примерно через 3 часа после контакта 
(см. рис. 306). 

Из всех попыток объяснить взаимо
действие преконъюгантов и гамонов, 
упомянем здесь только две гипотезы. 

(1) Гипотеза «гамон-рецептор» была 
предложена для Blepharisma japonicum, 
а позднее обобщена применительно ко 
всем инфузориям. По этой гипотезе, в 
каждой системе типов спаривания коли
чество гамонов соответствует числу 
специфических рецепторов на поверх
ности клетки. Связывание гамона с 
рецептором вызывает реакцию спарива
ния. Тип спаривания особи определяет
ся тем, какое сочетание гамона и типа 
рецепторов она несет. У Blepharisma 
japonicum два типа спаривания. Пред
полагается, что этот вид имеет всего два 
гамона (G15 G2), к которым восприимчи
вы соответственно два типа рецепторов 
(Rj, R2). Тип спаривания I выделяет га
мон I и экспрессирует рецептор, специ-

Рис. 3 0 7 . Р а с т в о р и м ы е г а м о н ы у Blepharis

ma: с х е м а в о з д е й с т в и й и р е а к ц и й . Клетка, 

п р и н а д л е ж а щ а я к т и п у с п а р и в а н и я I, в ы д е 

л я е т г а м о н I , к о т о р ы й в ы з ы в а е т р е а к ц и ю 

к о н ъ ю г а ц и и и с е к р е ц и ю г а м о н а II в компле

м е н т а р н о м т и п е с п а р и в а н и я II. В с в о ю оче

редь, гамон I I вызывает р е а к ц и ю к о н ъ ю г а ц и и 

в клетках т и п а с п а р и в а н и я I (по Майаке). 

фичный гамону II; поэтому его форму
ла будет G, R2, тогда как тип спарива
ния II описывается формулой G2 Rr 

Euplotes octocarinatus имеет 10 типов 
спаривания и четыре гамона (G,, G2, G3, 
G4), для которых предполагается нали
чие четырех рецепторов (R , R2, R3, R4). 
Все варианты поведенческих реакций 
клеток, принадлежащих к различным 
типам спаривания, можно объяснить 
комбинацией гамонов и рецепторов. 
Например, тип спаривания, секретиру-
ющий гамоны 1 и 2 и восприимчивый 
к гамонам 3 и 4, будет описан форму
лой Gp G2, R3, R4; другой тип спарива
ния, сам не выделяющий гамонов, но 
реагирующий на все гамоны, имеет 
формулу R,, R2, R3, R4. 

(2) Гипотеза самоузнавания предпо
лагает, что каждая клетка имеет рецеп
тор для выделяемого ею же гамона 
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(своего гамона). Связывание своего га
мона с рецептором подавляет конъюга
цию, тогда как связывание другого га
мона (гамона комплементарного типа 
спаривания) с тем же рецептором дей
ствует в противоположном направле
нии, уменьшая ингибирующий эффект 

своего гамона. Эту гипотезу подтверж
дают наблюдения за Euplotes raikovi. 
Например, было показано, что связыва
ние своего гамона с клеткой у Euplotes 
raikovi конкурентно ингибирует реак
цию спаривания, запущенную гамоном 
комплементарного типа. Впрочем, неко-

б 

Рис. 3 0 8 . С х е м а о с н о в н ы х я д е р н ы х п р е о б р а з о в а н и й в х о д е к о н ъ ю г а ц и и и н ф у з о р и й (а) и 

п о с т г а м н ы х д е л е н и й я д е р у Paramecium caudatum (б): частичное с л и я н и е к о н ъ ю г а н т о в (1); 

м е й о з м и к р о н у к л е у с о в ( м и ) ( 2 - 4 ) ; т р и и з четырех г а п л о и д н ы х я д е р р а з р у ш а ю т с я ; о с т а в 

ш е е с я я д р о д е л и т с я м и т о т и ч е с к и н а д в а г а м е т и ч е с к и х я д р а ( о д н о с т а ц и о н а р н о е , д р у г о е 

м и г р и р у ю щ е е ) (5) ; клетки о б м е н и в а ю т с я м и г р и р у ю щ и м и я д р а м и (6) , к о т о р ы е с л и в а ю т с я 

со с т а ц и о н а р н ы м и я д р а м и и ф о р м и р у ю т с и н к а р и о н в к а ж д о м п а р т н е р е (7) ; поскольку мак

р о н у к л е у с ы (ма) р а з р у ш а ю т с я 1 , к а ж д ы й и з д в у х э к с к о н ъ ю г а н т о в (8) с о д е р ж и т только о д и н 

д и п л о и д н ы й с и н к а р и о н (ск) . б — н а б о р я д е р и н т е р ф а з н о й клетки в о с с т а н а в л и в а е т с я после 

с е р и и п о с т г а м н ы х я д е р н ы х и клеточных д е л е н и й ( п о Г р е л ю ) . 

1
 Не вполне верно. Старый макронуклеус запускает процесс созревания новых; он окончатель

но исчезает значительно позже — перед первым цитокинезом эксконъюганта, в момент, когда 

судьба макронуклеарных зачатков определена. — Прим. ред. 
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торые явления процесса преконъюга-
ции еще не вполне понятны. 

Спаривание клеток инициирует 
ядерные перестройки. Мейотическое и 
последующие несколько митотических 
делений (точное число меняется от вида 
к виду) микронуклеуса приводят к об
разованию гаплоидных ядер (рис. 308а). 
Из них остаются только два, стационар
ное и мигрирующее, остальные ядра 
разрушаются. Мигрирующие ядра пере
ходят в клетку-партнера по цитоплазма-
тическому мостику. Здесь каждое из 
них сливается со стационарным ядром, 
формируя диплоидный синкарион; пос
ле этого клетки расходятся. Макронук
леусы в ходе конъюгации разрушаются. 
Исходный набор макронуклеусов и 
микронуклеусов восстанавливается из 
синкариона в эксконъюгантах, т.е. пос
ле расхождения клеток (рис. 3086). У 
одних видов синкарион дифференциру
ется в макронуклеарный и микронукле-
арный зачатки непосредственно после 
первого же деления, у других это про
исходит после нескольких ядерных и 
клеточных делений. Митотические де

ления синкариона могут приводить к 
формированию дополнительных ядер, 
впоследствии деградирующих. У мно
гих видов развитие постконъюганта в 
вегетативную клетку — это сложный 
морфогенетический процесс, в ходе ко
торого происходит многоступенчатая 
реорганизация соматической и ротовой 
инфрацилиатуры (например, у гипот
рих). У инфузорий, характеризующих
ся серией постгамных делений синка
риона, в ходе этих делений формирует
ся избыточное количество ядер. Экспе
рименты на Paramecium показывают, 
что судьба ядра (будет оно развиваться 
дальше или деградирует) зависит от его 
позиции в постконъюганте. 

У большинства видов конъюганты 
морфологически неразличимы. Однако 
у ряда сидячих цилиат, например перит-
рих и хонотрих, спариваются клетки 
разного размера. Часто происходит так 
называемая тотальная конъюгация, в 
ходе которой все содержимое клетки 
(ядро и цитоплазма) мелкого подвижно
го микрогамонта перетекает в клетку 
крупного сидячего макрогамонта

1
. 

1
 Тотальная конъюгация — это, в сущности, гамонтогамная копуляция инфузорий. Настойчи

вое использование термина «конъюгация», во-первых, отражает традицию протозоологов под

черкивать особый статус «приматов мира одноклеточных» — инфузорий, во-вторых, позволяет 

сохранить характеристику типа Ciliophora: «половой процесс протекает по типу конъюгации». — 

Прим. ред. 
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Морфогенез и размножение 
(Мария Мулиш) 

Многие протисты меняют свое 
строение в ответ на внутренние и внеш
ние сигналы. Если эти изменения со
провождаются резорбцией или, наобо
рот, построением новых частей орга
низма или органелл, этот процесс назы
вают морфогенезом (рис. 309). 

Факультативные 
изменения 
морфологии клетки 

Факультативные изменения морфо
логии клетки происходят в ответ на воз
действие внешних факторов (соленос
ти, температуры, рН или доступности 
пищевых ресурсов) и включают форми
рование цист, изменения размеров клет
ки или трансформацию типа клетки (на
пример, амебоидная клетка трансфор
мируется в жгутиковую). 

Инцистирование 
и эксцистирование 

Многие протисты переживают не
благоприятные условия, к примеру вы
сыхание или голодание, формируя цис
ты — покоящиеся стадии с толстыми 
прочными стенками. Устойчивые к вне
шним воздействиям цисты характерны 
для почвенных протистов. У паразити
ческих протистов (например, Apicom
plexa), такие клетки называются спора
ми, которые часто представляют собой 
инвазионную стадию. Слизевики (Асга-

sea, Myxogastrea, Dictyostela; см. рис. 
56, 179, 180) и инфузории Sorogena (см. 
рис. 226) при голодании продуцируют 
плодовые тела, состоящие из инцисти-
рованных клеток. Когда плодовые тела 
лопаются, сухие цисты распространя
ются по воздуху. 

Другие протисты формируют цисты 
с тонкими, относительно проницаемы
ми стенками, которые подразделяются 

Рис. 3 0 9 . С т а д и я м о р ф о г е н е з а Paramecium 

с д в у м я р о т о в ы м и а п п а р а т а м и ; р а з р ы в ы в 

кинетах о б о з н а ч и л и б у д у щ у ю б о р о з д у д е 

л е н и я клетки (из: I f tode et al . : D e v e l o p m e n t 

105 [ 1 9 8 9 ] 191). Увел.: 6 0 0 x . 
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на несколько типов. В цистах размноже
ния идет деление клеток, в цистах пи
тания клетка переваривает пищу, в ци
стах спаривания происходит копуляция. 
У некоторых протистов, таких как вам-
пиреллидная амеба Lateromyxa gallica, 
в жизненном цикле встречаются все эти 
три типа цист. 

Факторы, вызывающие инцистиро-
вание, у разных видов различны. Гете-
ролобозная амеба Naegleria gruberi ин-
цистируется при высыхании. Acantha-
moeba инцистируется в ответ на избы
ток кислорода, отсутствие пищи или 
пересев на минеральную среду, содер
жащую соли кальция и магния. Предпо
лагается, что все эти факторы блокиру
ют S-фазу, препятствуя синтезу ДНК. 
В начале процесса инцистирования 
клетка Acanthamoeba округляется. Мно
гие клеточные компоненты (митохонд
рии, гранулы запасных веществ) дегра
дируют, а усиленная активность сокра
тительной вакуоли приводит к обезво
живанию цитоплазмы. За этим следует 
формирование двухслойной стенки ци
сты и синтез специфичных для этой 
стадии РНК и ферментов. Наконец, по
чти вся метаболическая активность пре
кращается, и в таком покоящемся состо
янии циста способна сохранять жизне
способность несколько лет. 

Стенка цисты формируется за счет 
либо экзоцитоза ее предшественников, 
либо синтеза фибрилл хитина или цел
люлозы на клеточной поверхности. 
Синтезируемые в аппарате Гольджи 
предшественники, по-видимому, уча
ствуют в построении стенки цисты у 
паразитического жгутиконосца Giardia 
lamblia, актинофриидного солнечника 
Actinophrys sol, некоторых разнореснич-

ных инфузорий (Stentor, Fabrea, Blepha
risma) и перитрих (Epistylis), но, очевид
но, не вовлечены в формирование стен
ки цисты цилиат Hyalophysa chattoni и 
Euplotes muscicola. 

Роль синтеза РНК и белков в инци-
стировании изучалась у инфузорий. В 
ходе инцистирования обычно наблюда
ются глубокие морфологические и фи
зиологические изменения, например 
уменьшение объема клетки (потери до 
80%), высокая автофагическая актив
ность и существенные перестройки в 
макронуклеусе. В нем происходит 
уменьшение числа ядерных пор, кон
денсация хроматина, утрата части ДНК, 
смена характера метилирования ДНК, 
изменение ядрышка и переупаковка 
хроматина. Идет более или менее выра
женная деградация клеточных корти
кальных структур. Так, у Frontonia и 
Euplotes кортекс остается без измене
ний, у Pseudomicrothorax происходит 
разборка пароральной цилиатуры, у 
Bursaria исчезает буккальная цилиату-
ра, у Colpoda резорбируются буккаль-
ные структуры и соматические реснич
ки. Деградация кортекса во время инци
стирования наиболее выражена у оксит-
рих — их клетки в зрелых цистах 
полностью лишены ресничек и кинето-
сом с корешками. 

Пути передачи ведущего к эксцис-
тированию сигнала неясны. Экспери
ментальные исследования инфузории 
Colpoda позволяют предположить, что 
растворимые в среде вещества, такие 
как органические кислоты и сахара, 
проникают сквозь стенку цисты и сти
мулируют эксцистирование. Они накап
ливаются во время инцистирования и 
разрушаются при старении цисты. Ак-
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тивация эксцистирования у Acanthamoe-
ba зависит от синтеза РНК и белка. Уси
ление внутриклеточной активности со
провождается поглощением воды за 
счет осмоса. Клетка выходит наружу 
через специальное отверстие в стенке 
цисты или прободает ее, используя со
ответствующие ферменты. Инцистиро-
ванные клетки инфузорий, кортекс ко
торых частично или полностью разоб
ран, должны пройти морфогенез эксци
стирования. Инфузория Coniculostomum 
monilata претерпевает три агамных де
ления, прежде чем полностью восстано
вит видоспецифичные особенности ци-
лиатуры вегетативной клетки. 

П о л и м о р ф и з м 

Полиморфизм — это существова
ние в пределах одного вида или клона 
нескольких четко различающихся форм 
особей. 

Инфузории многих родов (напри
мер, Blepharisma, Stylonychia, Dileptus) 
полиморфны. При голодании они пре
вращаются в карликов, которые почти в 
100 раз меньше нормальных форм. На
против, особи Blepharisma становятся 
гигантами (рис. 310), если обычную для 
них пищу (бактерий) заменить крупны

ми пищевыми объектами (например, 
инфузориями). Размеры сложных или 
составных органелл (рядов ресничек, 
оральных структур) и у карликов, и у 
гигантов изменяются пропорционально 
размерам клетки, тогда как отдельные 
клеточные элементы (например, кине-
тосомы) остаются неизменными. Если 
ротовой аппарат особи увеличивается 
настолько, что способен вместить клет
ку средних размеров того же вида, ги
гантская клетка становится канниба
лом. В то же время, как только им ока
зывается доступна более мелкая пища, 
гигантские клетки быстро возвращают
ся к нормальным размерам. Это дости
гается за счет уменьшения интервала 
между делениями. 

При бактериальной диете ротовое 
отверстие Tetrahymena vorax становит
ся непропорционально маленьким 
(микростомная форма). Наоборот, ее 
ротовой аппарат увеличивается, когда 
она питается инфузориями (макростом-
ная форма). Фаза развития культуры 
тоже накладывает определенные огра
ничения на спектр возможных измене
ний размера ротового аппарата. Макро-
стомные клетки обычно появляются, 
когда плотность культуры уже не увели-

Рис. 3 1 0 . Г и г а н т с к и е ( г о ) и н о р м а л ь н ы е ( н о ) о с о б и Blepharisma ( а ) ; б — к а н н и б а л и з м у 

Blepharisma {а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Д.Дж. П а т т е р с о н о м , С и д н е й ; б — по Нильсону) . 

Увел.: а - ЮОх, б - 7 0 х . 
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Рис. 3 1 1 . Клетки Euplotes octocarlnatus п р и н о р м а л ь н ы х у с л о в и я х (а) и к о г д а в с р е д е п р и 
с у т с т в у е т х и щ н а я и н ф у з о р и я Lembadion ( б , в ) ; в — х о р о ш о в и д н ы д о р с а л ь н ы е г р е б н и и 
л а т е р а л ь н ы е л о п а с т и , к о т о р ы е р а з в и в а ю т с я в п р и с у т с т в и и Lembadion. г — к а н н и б а л и з м у 
Onychodromus quadricornutus (аиб— из: Kuhlmann a n d H e c k m a n n : S c i e n c e 2 2 7 [ 1 9 8 5 ] 1347; 
в — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н К.Ф. Б а р д е л е , Т ю б и н г е н ; г— и з : Wicklow: J. Protozool . 35 [ 1 9 8 8 ] 
137). Увел.: а и б-270х, в — 7 6 0 х , г- 2 8 0 х . 

чивается, и, если их не кормить, могут 
стать каннибалами. Таким образом, 
морфологическая изменчивость дает 
возможность одним особям выживать 
за счет других. 

Виды рода Euplotes изменяют фор
му в присутствии определенных хищни
ков (рис. 311). Например, в присутствии 
инфузории Lembadion клетки Euplotes 
octocarinatus образуют крыловидные 
боковые выросты и дорсальные гребни 
(рис. 3116, в) , которые предохраняют 
эуплотесов от поглощения хищником. 
Хищник выделяет вещество, по-видимо
му, полипептид, который вызывает ре
организацию цитоскелета Euplotes. 

Гетеролобозные амебы Naegleria и 
Tetramitus способны радикально изме
нять организацию клетки (рис. 312). 

При благоприятных условиях они пита
ются и размножаются как амебоидные 
клетки. В ответ на высыхание или го-

S^jgjZ* ^ Д е л е н и е 

Инцистирование < — • ' Тр; ансформация 
жгутиконосца 

Эксцистирование 
Трансформация 

Рис. 3 1 2 . С х е м а ж и з н е н н о г о цикла Naegle
ria gruberi (по Ф у л т о н у ) . 
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лодание они инцистируются. Уменьше
ние ионной силы среды вызывает диф-
ференцировку амебоидных клеток в 
жгутиковые. В ходе этого процесса эк-
спрессируются определенные гены (в 
частности, тубулина и кальмодулина) и 
происходит глубокая перестройка ци-
тоскелета: осуществляется сборка кине-
тосом и перемещение их к месту дефи
нитивной локализации, затем отрастают 
жгутики. У Naegleria жгутиковая стадия 
не способна к размножению; это вре
менная и факультативная стадия в жиз
ненном цикле, которая при подходящих 
условиях превращается в амебоидную. 
У Tetramitus, однако, особи питаются и 
размножаются на обеих стадиях. 

Циклические 
трансформации 

Циклической трансформацией на
зывают регулярную и облигатную сме
ну морф в течение жизненного цикла. 
Важно отметить, что смена морфологи
ческой организации зачастую сопряже
на со сменой биотопа. Так, паразити
ческие организмы формируют на раз
ных стадиях развития разные структу
ры, которые позволяют организму 
реализовать задачу, специфичную для 
конкретной стадии жизненного цикла: 
выжить во внешней среде, проникнуть 
в клетку хозяина, защититься от проте-
олитических ферментов хозяина или от 
его иммунной реакции. Стадии цикла 
имеют определенные названия. Питаю
щиеся стадии (трофонты) чередуются с 
непитающимися (например, цистами); 
прикрепленные протисты, чтобы обес
печить расселение вида, производят 

подвижных, зачастую неспособных пи
таться особей (бродяжек). 

Солнечник Clathrulina elegans произ
водит жгутиконосцев, которые затем 
трансформируются в амебоидные фор
мы. Осев, каждая из них выделяет стебе
лек, образует лорику и обретает привыч
ную форму солнечника (см. рис. 210). 

Прикрепленные инфузории претер
певают метаморфоз при образовании 
расселительных стадий. Взрослые 
Suctoria (см. рис. 130, 131) лишены рес
ничек и прикреплены к субстрату. Такой 
трофонт отпочковывает подвижную 
плавающую клетку с ресничками (бро
дяжку), которая оседает на субстрат, 
резорбирует реснички и формирует 
щупальца. 

Трофонты инфузорий фолликулинид 
(см. рис. 118) имеют хитиновый домик и 
ведут прикрепленный образ жизни, пи
таясь мелкими взвешенными в воде час
тицами. Фильтрацию осуществляет вы-

Р и с . 3 1 3 . С х е м а ж и з н е н н о г о ц и к л а Eufolli-

culina uhligi: 1 — т р о ф о н т , 2 - 4 — д е л е н и е . 

5 — б р о д я ж к а , 6 - 1 0 — ф о р м и р о в а н и е д о 

м и к а и м е т а м о р ф о з , 11 — р е о р г а н и з а ц и я 

(из: Mul isch a n d Pat terson: Prot is to logica 19 

[ 1 9 8 3 ] 2 3 5 ) . 
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двигающийся из домика ротовой аппа
рат в форме двух лопастей, обрамленных 
длинной адоральной полосой мембра-
нелл. При делении трофонта образуют
ся две морфологически различные осо
би: бродяжка (безротая клетка с корот
кой спиральной мембранеллой) и тро
фонт (рис. 313). Бродяжка покидает 
материнский домик и, осев, секретирует 
новый (см. рис. 220), после чего она ре-
зорбирует спиральную мембранеллу и 
развивается в трофонта (рис. 313). 

Многие паразитические протисты 
изменяют свою морфологию, когда про
никают в нового хозяина или в новую 
ткань (см. рис. 51, 52). Например, кине-
топластида Trypanosoma представлена 
лейшманиальной, лептомонадной, кри-
тидиальной и трипаносомной формами 
(см. рис. 51). Лептомонадная и крити-
диальная формы паразитируют преиму
щественно в беспозвоночных, трипано-
сомная форма — в позвоночных живот
ных. Лейшманиальная форма паразити
рует внутриклеточно у позвоночных и 
внеклеточно у беспозвоночных. Когда 
критидиальную форму Trypanosoma 
mega переносят в сыворотку позвоноч
ных, она трансформируется в трипано-
сомную, которая характерна для позво
ночных животных. Такие эксперименты 
показывают, что трансформация проис
ходит под влиянием среды. 

Инфузории апостоматы — паразиты 
различных беспозвоночных — развива
ют в течение своего сложного жизнен
ного цикла целый ряд различных форм 
(рис. 314). Трофонт питается на хозяи
не, растет, но не размножается. Затем он 
трансформируется в так называемый 
томонт, который в результате последо
вательных делений (обычно внутри ци-

Рис. 3 1 4 . С х е м а ж и з н е н н о г о цикла а п о с т о -

м а т н о й и н ф у з о р и и Polyspira delagei: 1 — 

п р о т о м и т , 2 — т о м и т , 3 — и н ц и с т и р о в а н -

н ы й ф о р о н т на ж а б р а х рака, 4 — м о л о д о й 

т р о ф о н т , 5 — в з р о с л ы й т р о ф о н т , 6 — т о 

м о н т , 7 - 8 — п о с л е д о в а т е л ь н ы е д е л е н и я 

( п а л и н т о м и я ) ( п о Л ь в о в у ) . 

сты) продуцирует мелкие клетки — то-
миты. Томит самостоятельно плавает и 
затем прикрепляется к хозяину-пере
носчику, где инцистируется. Инцисти-
рованная особь, именуемая форонтом, 
дает начало новым трофонтам. Напри
мер, форонт Spirophrya subparasitica 
прикрепляется к веслоногому рачку, а 
трофонты развиваются и растут в гид
роидном полипе после того, как тот заг
лотит рачка. 

Чередование одноклеточных и мно
гоклеточных стадий известно для мно
гих протистов, в частности для инфузо
рий Zoothamnium alternans и Z. arbus-
cula (см. рис. 144). Свободноплавающая 
клетка (в данном случае она называет
ся цилиоспора) оседает на субстрат и 
секретирует стебелек; на этой стадии 
клетка способна инцистироваться. Вет
вящаяся древовидная колония развива
ется в результате серии делений, кото
рые сопровождаются неполным обособ-
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Рис. 3 1 5 . Схемы основных стадий жизнен
ного цикла Zoothamnium: а — колония 
Z. alternans с микрозооидами (миз), макро-
зооидами (маз) и цилиоспорой (цеп); б — 
формирование колонии у Z. arbuscula: 1 — 
цилиоспора с телотрохом (тт), перистомом 
(пер) и скопулой (ско); 2 — оседание и ин-
цистирование; 3 — продукты первого деле
ния; 4 — дифференциация на микро- и мак-
розооиды после второго деления (а — по 
Саммерсу, б — по Фурсенко). 

лением клеток, поэтому все особи коло
нии связаны общим стебельком (рис. 
315). Не все деления равномерны: в 
основании боковых ветвей колонии раз
виваются крупные клетки — макрозо-
оиды, — тогда как на боковых ветвях 
формируются мелкие особи — микро-
зооиды. Делиться способны только тер
минальные клетки. Макрозооиды же 
образуют поясок ресничек (телотрох) и 
превращаются в цилиоспоры, которые 
основывают новые колонии. Некоторые 
из микрозооидов трансформируются в 
подвижных гамонтов, которые конъю-
гируют

1
 с определенными макрозооида-

ми. Этот процесс также дает начало 
цилиоспорам. 

Диктиостелиды питаются и размно
жаются в форме мелких амеб. При го

лодании эти клетки приступают к реа
лизации жесткой программы преобразо
ваний, включающей несколько много
клеточных стадий (рис. 316). Через не
сколько часов после истощения пище
вых ресурсов некоторые клетки начина
ют периодически выделять сигнальные 
молекулы, которые у Dictyostelium dis-
coideum (см. рис. 180) представлены 
циклическим аденозинмонофосфатом 
(цАМФ). Окружающие клетки, проявляя 
положительный хемотаксис, начинают 
двигаться к источнику цАМФ и, в свою 
очередь, также выделяют цАМФ. Пос
ле этого клетки в течение нескольких 
минут не реагируют на дальнейшие вол
ны цАМФ. Они соединяются друг с 
другом, образуя центростремительные 
потоки, которые, в конце концов, слива
ются в одном агрегационном центре. 
Агрегат из десятков тысяч амеб форми
рует мигрирующий псевдоплазмодий 
(слизевик). Со временем псевдоплазмо
дий трансформируется в плодовое те
ло — сорокарп, — состоящее из обра
зованного мертвыми вакуолизированны-
ми клетками стебелька и венчающей его 
споровой массы. После эксцистирова-
ния каждая спора дает начало одной аме
боидной клетке. 

Судьба клеток Dictyostelium discoi-
deum определяется в самом начале про
граммы развития. Есть свидетельства, 
что предрасположенность к дифферен-
цировке в споры или стебельковые 
клетки возникает уже в начале голо
дания: клетки, начавшие голодать на 
ранней фазе клеточного цикла, с боль
шой вероятностью станут предспоро-
выми клетками, а нехватка пищи на по-

1
 Это так называемая тотальная конъюгация, то есть гамонтогамная копуляция. — Прим. ред. 
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Рис. 3 1 6 . П р о д о л ь н ы й с р е з п л о д о в о г о т е л а (а) и с х е м а ж и з н е н н о г о ц и к л а Dictyostelium 

discoideum ( б ) : п р и г о л о д а н и и а м е б ы с т а н о в я т с я ч у в с т в и т е л ь н ы м и и а г р е г и р у ю т в о т в е т 

н а волны в ы д е л я е м о г о и м и ц А М Ф , з а т е м э т и а г р е г а т ы п о с л е с е р и и п р е о б р а з о в а н и й ф о р 

м и р у ю т п л о д о в о е т е л о . З а т е м н е н н ы е о б л а с т и п р е д с т а в л я ю т п р е д с т е б е л ь к о в ы е или с т е 

б е л ь к о в ы е клетки. PstA, PstAB, PstO — р а з н ы е т и п ы п р е д с т е б е л ь к о в ы х клеток; пц — п р е д -

ц и с т н ы е к л е т к и . Ц и ф р ы п о к а з ы в а ю т в р е м я в часах (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н М.Дж. 

Г р и м с о н , Л у б о к ; б — по Пауэлл-Кофман и Ф и р т е л ) . Увел.: а — 6 0 х . 

здних этапах клеточного цикла поста
вит их на путь дифференцировки в 
предстебельковые клетки. Оба типа кле
ток отличаются по содержанию каль
ция в цитоплазме, адгезивности и чув
ствительности к цАМФ. На ранних 
этапах агрегации предспоровые и пред
стебельковые клетки распределены 
случайным образом, но в процессе раз
вития псевдоплазмодия они перерас
пределяются. Предстебельковые клетки 
мигрируют к переднему кончику псев
доплазмодия, а предспоровые клетки 
остаются в его основании. Молекуляр-
но-биологические исследования позво
лили идентифицировать несколько ти
пов предстебельковых клеток (рис. 
316). Похоже, клетки становятся сте

бельковыми в результате последова
тельной экспрессии определенных ге
нов (pstA и pstB). Наиболее далеко за
шедшие в процессе дифференцировки 
предстебельковые клетки (pstAB) рас
положены в центре переднего кончика 
псевдоплазмодия. Когда миграция сли
зевика прекращается, именно эти клет
ки синтезируют полую внеклеточную 
трубку. Предстебельковые клетки миг
рируют по этой трубе к основанию, где 
они дифференцируются в стебельковые 
клетки, которые увеличиваются в раз
мерах и погибают. Этот процесс (в не
которых отношениях напоминающий 
гаструляцию в эмбриогенезе живот
ных) поднимает задние споровые клет
ки над субстратом. Если участок, со-



364 Избранные главы общей протистологии 

держащий предстебельковые клетки, 
экспериментально отделить от псевдо
плазмодия, обе части развиваются в 
нормальные пропорциональные плодо
вые тела. Таким образом, хотя предсте
бельковые и предспоровые клетки отли
чаются друг от друга и от вегетативных 
клеток по молекулярным, биохимиче
ским и цитологическим особенностям, 
их судьба еще может измениться в ре
зультате дедифференцировки и редиф-
ференцировки. 

Дифференцировку культивируемых 
клеток можно вызвать, воздействуя на 
них комбинацией цАМФ и низкомоле
кулярного липофильного белка из се
мейства DIF (differentiation inducing 
factor — фактор, вызывающий диффе
ренцировку). Белок DIF I стимулирует 
превращение амеб в предстебельковые 
клетки, а высокие концентрации цАМФ 
необходимы для экспрессии генов, спе
цифичных для предспоровой диффе
ренцировки. Есть данные, что присут
ствующие в псевдоплазмодии аммоний 
и аденозин действуют как морфогенети-
ческие индукторы, регулируя соотноше
ние и положение стебельковых и споро
вых клеток в агрегате. 

Размножение идет по половому или 
агамному пути у Discoideum murocoides 
в зависимости от условий культивиро
вания. В ветви цикла, включающей по
ловой процесс, формируются макроци
сты. Их формирование и последующее 
деление включает слияние половых 
клеток и последующий мейоз. Вся пос
ледовательность событий запускается 
этиленом. Это вещество, обнаруженное 
у нескольких видов диктиостелид, изве
стно как мощный гормон у различных 
растений. 

Хорошим примером циклической 
трансформации служит жизненный 
цикл Myxogastrea, который достаточно 
детально описан в главе 2. В этом цик
ле закономерно сменяют друг друга 
споры, амебоидные и жгутиковые клет
ки, амебоидная зигота и плазмодий, 
формирующий плодовые тела (см. рис. 
179). 

Деление клетки 

Большинство протистов размножа
ется делением на две или более равные 
дочерние клетки. Другие протисты (на
пример, сидячая инфузория Eufollicu-
lina; см. рис. 313) продуцируют дочер
ние клетки, различающиеся по размерам 
или форме. Дочерние клетки иногда 
отличаются от материнской и по внут
реннему строению (например, у орга
низмов со сложным жизненным циклом 
из Apicomplexa). Представители самых 
разных групп претерпевают деление 
внутри цист размножения. Неполное 
расхождение дочерних клеток ведет к 
формированию колонии (многие сидя
чие инфузории перитрихи) или времен
ной цепочки клеток (у ряда динофлагел-
лат и инфузорий) (см. рис. 80е), 146). 

Б и н а р н о е д е л е н и е 

Деление на две одинаковые дочер
ние клетки — самая обычная форма 
размножения протистов. Серия повтор
ных бинарных делений без промежу
точной фазы роста — палинтомия — 
присутствует в жизненном цикле мно
гих паразитических протистов, в част
ности, Toxoplasma; в результате форми-
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руется множество очень мелких дочер
них клеток. 

Чтобы образовались две идентич
ные дочерние клетки, все органеллы 
должны быть удвоены до начала или в 
ходе деления и распределены между 
продуктами деления поровну. Последо
вательность событий при расхождении 
удвоенных органелл часто видоспеци-
фична. Элементы контрактильной сис
темы (чаще всего акто-миозиновой) 
участвуют в разделении дочерних кле
ток — цитокинезе, — располагаясь по 
кругу под бороздой деления. Кариоки
нез идет одновременно с цитокинезом. 

Клетки без очевидной полярности (в 
частности, клетки солнечников) обыч-

Рис. 3 1 7 . С х е м ы б и н а р н о г о д е л е н и я рако

в и н н о й а м е б ы (Euglypha, а), ж г у т и к о н о с ц а 

(Euglena, б) и т р и х о м о н а д ы {Devescovina, 

в), акс — а к с о с т и л ь , ж — жгутик, я — я д р о , 

пс — п с е в д о п о д и и ( п о Г р е л ю ) . 

но делятся в плоскости деления ядра. У 
Dimorpha mutatis аксоподии отходят от 
центра организации микротрубочек 
(ЦОМТа), называемого аксопластом. Во 
время митоза аксопласт делится попо
лам и затем деградирует, при этом и 
большинство аксоподии исчезает. Ак
сопласт и аксоподиальные микротрубоч
ки вновь возникают в конце телофазы. 

У раковинных амеб плоскость кле
точного деления определяется плоско
стью отверстия раковинки (устья). Ци-
топлазматический вырост высовывает
ся в это отверстие и строит новую ра
ковинку — зеркальное отображение 
материнской (рис. 317а). 

У Amelia vulgaris раковинка строит
ся за счет текагенных гранул, которые 
предварительно синтезируются в аппа
рате Гольджи. Перед делением оба ядра 
(арцелла двуядерна) и все текагенные 
гранулы скапливаются в цитоплазме 
вблизи устья раковины. Эта масса ци
топлазмы выпячивается через устье, 
формируя почку. Оба ядра делятся ми-
тотически в процессе формирования 
почки. Текагенные гранулы выстраива
ются под ее плазматической мембраной 
и затем одновременно выводятся нару
жу. Снаружи эти элементы набухают, 
сливаются в сплошной слой с геометри
чески правильной текстурой, состоя
щий из кератиноподобного белка. Фор
ма новой раковинки задается поверхно
стью почки и псевдоподиями, которые 
на этом этапе облегают ее снаружи. По 
завершении строительства новой рако
винки, обе сохраняют супротивное по
ложение, прилегая устьями одна к дру
гой, а цитоплазма продолжает перерас
пределяться между клетками, пока не 
завершится деление. 
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У жгутиконосцев место выхода жгу
тиков определяет передний полюс клет
ки; борозда деления углубляется спере
ди назад. Двужгутиковые виды, такие 
как Euglena, перед делением формиру
ют две пары жгутиков. В процессе де
ления ядра, веретено которого перпен
дикулярно продольной оси клетки, па
ры жгутиков расходятся в стороны, и, в 
конце концов оказываются разделенны
ми проградирующей бороздой (рис. 
3176). Перед делением клетки кинето-
сомы удваиваются и дают начало новым 
жгутикам и ассоциированным с ними 
цитоскелетным элементам. Положение 
и ориентация нового цитоскелета и но
вых кинетосом зависит от расположе
ния старых кинетосом, поэтому счита
ется, что последние играют важную 
роль в морфогенезе. 

Окрашенные жгутиконосцы (жгути
ковые формы водорослей) в большин
стве случаев несут пару жгутиков, кото
рые различаются по выполняемым функ
циям и по принадлежащим им дополни
тельным структурам. В частности, раз
личаются корешки обоих жгутиков. 
Структуры, составляющие такой много
компонентный жгутиковый аппарат, 
проходят путь становления в течение 
более чем одного клеточного цикла; в 
этом смысле говорят о «созревании» 
структур жгутикового аппарата. Напри
мер, у Nephroselmis olivacea один жгу
тик короткий, а другой длинный (рис. 
318). Перед делением клетки заклады
ваются две новые кинетосомы. Они 
дают начало коротким жгутикам дочер
них клеток. Родительский же короткий 
жгутик, перешедший в одну из дочер
них клеток, трансформируется в длин
ный. Следовательно, кинетосома Neph-
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Рис. 3 1 8 . С х е м а ц и к л а р а з в и т и я ж г у т и к а у 
п р а з и н о м о н а д ы Nephroselmis olivacea: и н 
т е р ф а з н а я клетка и м е е т д л и н н ы й (1) и ко
р о т к и й (2) ж г у т и к и . П е р е д д е л е н и е м клет
ки п о я в л я ю т с я д в е новых к и н е т о с о м ы ( 2 ' и 
2 2 ) . От них о т р а с т а ю т к о р о т к и е ж г у т и к и . Ко
р о т к и й ж г у т и к р о д и т е л ь с к о й клетки у д л и н я 
ется и с т а н о в и т с я д л и н н ы м ж г у т и к о м о д н о й 
из д о ч е р н и х клеток (по М е л к о н я н у ) . 

roselmis olivacea в первом поколении 
дает начало короткому жгутику, а во 
втором и последующих поколениях эта 
кинетосома несет длинный жгутик. 

Все Hypermastigida имеют множе
ство жгутиков. В то же время, в опре
деленной зоне клетки лежат так назы
ваемые привилегированные кинетосо
мы (их три или четыре у Joenia; см. рис. 
44). Из всех кинетосом только эти уд
ваиваются перед цитокинезом, а осталь
ные резорбируются. У трихомонад и 
некоторых гипермастигид жгутики и 
ассоциированные с ними корешки, 
включая аксостиль, удваиваются и рас
ходятся к противоположным полюсам 
клетки, а деление клетки завершается 
на заднем ее конце (рис. 317в). 

У Volvox асимметричное деление 
клетки приводит, вероятно, к дифферен-
цировке клеток. Колония Volvox carteri 
состоит из множества мелких жгутико
вых клеток и нескольких крупных без
жгутиковых. При этом, только крупные 
клетки (репродуктивные клетки, гони-
дии) способны делиться и давать новые 
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колонии, тогда как мелкие (соматичес
кие) со временем погибают. Оба типа 
клеток появляются в результате асим
метричного деления и представляют 
собой обособленные клеточные линии. 
Если в результате мутации или микро
хирургического эксперимента крупные 
клетки (более 8 мкм в диаметре) ока
жутся в той зоне молодой колонии, ко
торая в норме дает мелкие соматичес
кие клетки, они все равно станут реп
родуктивными. Поэтому считается, что 
судьбу клеток Volvox carteri определяет 
их размер. 

Деление инфузорий сопровождают 
сложные морфогенетические процессы. 
Обычно особи делятся перпендикуляр
но продольной оси клетки (см. рис. 
114а). Показано, что в детерминации 
плоскости деления каким-то образом 
участвуют Са

2+
 и кальмодулин. Форми

рующаяся из передней части материн
ской особи дочерняя клетка (протер), 
как правило, наследует старый набор 
связанных с кортексом органелл: обыч
но ротовой аппарат, иногда сократи
тельную вакуоль и порошицу. Задняя 
дочерняя клетка (опист) должна сфор
мировать эти структуры заново (рис. 
319). Для большинства инфузорий ха
рактерна одинаковая ориентация пере-
днезадней оси дочерних клеток. Одна
ко при делении некоторых инфузорий 
оси протера и описта сильно смещены 
(например, у Halteria, Tintinnidium). Ве
роятно, по этой причине деление клеток 
Opercularia и Tintinnopsis subacuta ка
жется продольным. 

Почкование 

Отделение одной или нескольких 
мелких дочерних клеток от крупной 

Рис. 3 1 9 . Д е л е н и е клетки Didinium nasutum: 

р а н н я я с т а д и я (а) и д а л ь н е й ш е е р а з в и т и е 

(б) с д и ф ф е р е н ц и р о в к о й на п р о т е р (п) и 

о п и с т ( о ) , д щ — д о р с а л ь н а я щ е т о ч к а ( л ю 

б е з н о п р е д о с т а в л е н К.Ф. Б а р д е л е , Т ю б и н 

г е н ) . Увел.: а - 250х, б - ЗООх. 

материнской называется почкованием. 
Почкование характерно для прикреп
ленных форм: почки дифференцируют
ся в бродяжек. Экзогенное почкование 
у сукторий, перитрих и хонотрих вы
глядит как формирование наружного 
выроста родительской клетки, который 
затем отделяется и становится дочерней 
клеткой. Ephelota gemmipara размножа
ется множественным почкованием. На 
переднем полюсе клетки формируется 
крона из почек. Каждая почка получа
ет фрагмент лопастного макронуклеуса 
и один микронуклеус. Последние на
капливаются после множества митозов. 
Почки отделяются одновременно и ста
новятся бродяжками. Другая инфузо
рия, Tachyblaston ephelotensis, продуци
рует множество почек последовательно 
(рис. 3206). 

Эндогенное почкование встречается 
у некоторых представителей Suctoria. 
У Acineta tuberosa одна или несколько 
мелких дочерних клеток развиваются в 
выводковой сумке. Кольцевая борозда 
на апексе материнской клетки отделяет 
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Рис. 3 2 0 . С х е м а почкования с у к т о р и й Ерпе-

lota (а) и Tachyblaston ( б ) , ма — макронук

леус, ми — м и к р о н у к л е у с (по Г р е л ю ) . 

осевую зону цитоплазмы, в которую 
заходит лопасть макронуклеуса (см. 
рис. 129). В особом кинетосомальном 
поле формирующейся почки идет реп
ликация кинетосом, которые дают нача
ло цилиатуре бродяжки. 

М н о ж е с т в е н н о е д е л е н и е 

Множественное деление быстро 
дает большое количество клеток. Оно 
часто встречается у паразитов, которые, 
наводняя хозяина инфекционным нача
лом, подавляют его иммунную реакцию. 

У кокцидий (например, Eimeria, см. 
рис. 89) и других представителей Api
complexa и агамное размножение, и 
формирование гамет идет путем шизо
гонии. После нескольких митотических 
делений ядра клетка разделяется на со
ответствующее число дочерних особей. 
Характер развития дочерних клеток ва
рьирует у разных родов. У Eimeria ядра 
мигрируют к периферии клетки (см. 
рис. 3036, д); спорозоиты (или мерозо-
иты) отделяются по периферии всей 
клетки в результате процесса, напоми
нающего почкование (см. рис. 90); в 
центре клетки сохраняется остаточное 

тело. В других родах (например, Sarco-
cystis) спорозоиты развиваются во внут
ренней зоне цитоплазмы родительской 
клетки. 

У крупных многоядерных протис
тов, таких как Pelomyxa, бинарное де
ление клетки идет независимо от деле
ния ядер; количество ядер увеличивает
ся постепенно по мере роста клетки. 
У фораминифер агамонт путем шизого
нии (сопряженной с мейозом) произво
дит гамонтов (см. рис. 162). 

В жизненном цикле инфузорий 
Astomatia и Apostomatia (см. рис. 314) 
присутствует способ размножения, из
вестный как палинтомия. Клетка пре
терпевает серию поперечных делений 
без фазы роста. В результате неполно
го разделения дочерних клеток форми
руется цепочка особей. Представители 
некоторых родов (например, Radioph-
rya) отшнуровывают небольшие участ
ки клетки (см. рис. 146); другие разде
ляются на субъединицы одинакового 
размера (например, Haptophrya). Па
линтомия у Foettingeria идет внутри 
цисты размножения. 

Контроль к л е т о ч н о г о 
ц и к л а 

Морфогенез у протистов тесно свя
зан с клеточным циклом. Установлено, 
что важнейшие этапы эукариотного 
клеточного цикла — репликация ДНК. 
митоз, цитокинез — запускаются систе
мой контроля клеточного цикла (рис. 
321). Регуляция осуществляется в осо
бых контрольных точках. Например, 
клетке не разрешается вступать в митоз 
до тех пор, пока ядерная ДНК не реп-
лицирована полностью. 
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Основу системы контроля составля
ют два семейства белков: одно — это 
циклины, которые синтезируются, раз
рушаются и вновь синтезируются в хо
де клеточного цикла, другое — циклин-
зависимые протеинкиназы (cyclin-de-
pendent protein kinases, Cdk). Циклин 
образует комплекс с Cdk и таким обра
зом активирует протеинкиназу для фос-
форилирования определенных белков. 
Нормальный клеточный цикл регулиру
ют по меньшей мере два комплекса: 
один работает в контрольной точке 
поздней 0,-фазы перед самой S-фазой, 
другой — в поздней G

2
 перед М-фазой 

(рис. 321). 

Общий принцип таков: митотичес-
кий циклин синтезируется и постепен
но накапливается в фазе G

R
 Он свя

зывается с Cdk, формируя так называе
мый активирующий фактор М-фазы 
(M-phase promoting factor, MPF), кото
рый запускает ряд процессов, приводя
щих клетку в состояние готовности к 
митозу. Разрушение митотического цик-
лина инактивирует MPF, давая возмож
ность клетке выйти из митоза. Сборка 
подобного комплекса из Cdk и G,-UHK-
лина, по-видимому, запускает цепь со
бытий, ведущих к репликации ДНК. 

Система контроля клеточного цик
ла наиболее детально изучена у дрож
жей. Исследования животных и расти
тельных клеток показали, что основной 
механизм универсален. Однако у дрож
жей клеточный цикл, по-видимому, уп
равляется единственной Cdk, которая 
соединяется с различными циклинами 
в разных точках клеточного цикла, тог
да как в растительных и животных клет
ках, вероятно, действуют несколько пар 
Cdk-циклин. 

Р и с . 3 2 1 . С х е м а с т а н д а р т н о г о к л е т о ч н о г о 

цикла э у к а р и о т : д в е о с н о в н ы е к о н т р о л ь н ы е 

точки ( о б о з н а ч е н ы з а ш т р и х о в а н н ы м и круж

ками) р е г у л и р у ю т в с т у п л е н и е в фазу с и н т е 

за ДНК (S) или в м и т о з ( М ) . К о м п л е к с ы цик-

л и н - з а в и с и м ы х п р о т е и н к и н а з ( C d k ) и цик-

л и н а з а п у с к а ю т п о с л е д у ю щ и е п р о ц е с с ы 

ц и к л а . G, и G2 — п р о м е ж у т о ч н ы е ф а з ы . 

Есть данные, что последняя схема 
регуляции реализуется и у цилиат. Тем 
не менее, молекулы и механизмы, уча
ствующие в регуляции клеточного цик
ла протистов, по-видимому, довольно 
разнообразны, а изучение их только 
начинается. 

Деление Tetrahymena можно син
хронизировать при помощи теплового 
шока. Показано, что он разрушает не
устойчивый к нагреванию белок, кото
рый накапливается перед М-фазой и, 
по-видимому, необходим для перехода 
клетки к митозу. Белок исчезает после 
митоза и поэтому предполагается, что 
это циклин. 

Экстракты цитоплазмы инфузорий 
Tetrahymena pyriformis, Т. thermophila и 
Paramecium caudatum при введении в 
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ооциты амфибий вновь запускают у них 
мейоз. Этот фактор, возобновляющий 
мейоз (meiosis-reinitiating factor, MRIF), 
отличается от MPF. активирующего 
М-фазу. Последний не был обнаружен 
у Tetrahymena и Paramecium. У Tetra
hymena MRIF представлен термола
бильным Са

2+
-чувствительным раство

римым белком. Он присутствует в мей-
отической и митотической стадиях, 
но также встречается в клетках и на 
стадии роста. 

Многие гены, кодирующие белки 
семейства Cdk, были найдены у цили
ат (Tetrahymena thermophyla, Parame
cium tetraurelia), у жгутиковой водорос
ли Dunaliella tertiolecta, у Dictyostelium 
discoideum и Plasmodium falciparum. 
Три различные Cdk, которые действуют 
в разные периоды клеточного цикла, 
обнаружены у Paramecium. 

Получены данные о наличии у 
протистов циклина. Опубликовано не
сколько сиквенсов (в основном комп
лементарной ДНК), которые, вероятно, 
кодируют циклины. Эти последова
тельности найдены у трипаносоматид 
(Leishmania mexicana, Trypanosoma 
brucei), инфузорий (Paramecium tetrau
relia, Stylonychia lemnae, Tetrahymena 
thermophila и др.), динофлагеллат (Pro-
rocentrum minimum, Alexandrium tama-
rense), Dunaliella tertiolecta, Physarum 
polycephalum и Dictyostelium discoi
deum. У инфузории Eufolliculina uhligi 
был идентифицирован трофонт-специ-
фичный транскрипт, который, вероятно, 
кодирует и Cdk, и циклиноподобную 
молекулу. Гомолог циклина В у ди
нофлагеллаты Cryptothecodinium cohnii 
не разу не находили в ядре, но обна
ружили в цитоплазме. При митозе он 

связан с 3-тубулином митотического 
веретена. 

Формирование 
паттернов у цилиат 

Инфузории имеют сложный рису
нок (паттерн) кортикальных субъеди
ниц с точным местоположением рото
вого аппарата, сократительной вакуоли 
и цитопрокта. У клетки есть передне-
задняя полярность и асимметрия пра
вой и левой сторон. Асимметрия про
является не только на уровне клетки в 
целом, но и на уровне кортикальной 
субъединицы. Кортикальная субъедини
ца представляет собой кинетиду, т.е. 
одну или две кинетосомы с отходящи
ми корешками (см. рис. 102). Так как 
кинетиды специфически окрашиваются 
методом импрегнации серебром или 
методом иммунофлюоресценции (см. 
рис. 105), их развитие и взаимное рас
положение легко проследить с помо
щью светового микроскопа. При изуче
нии принципов и механизмов форми
рования паттерна в качестве модельных 
объектов используют представителей 
родов Stentor, Paramecium, Tetrahymena 
и некоторых гипотрих. Картина разви
тия орального аппарата (стоматогенеза) 
дает ценную информацию о филогене
тических связях внутри цилиат. По
скольку стадии стоматогенеза испыты
вали независимое давление отбора, 
сравнительное изучение формирования 
паттернов может быть полезно для со
здания естественной системы цилиат. 
Ниже представлены лишь немногие 
примеры формирования паттерна у ин
фузорий. 
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Р е г е н е р а ц и я , 
р е о р г а н и з а ц и я и д е л е н и е 

Клетка изфузории, как правило, 
способна восстановить эксперимен
тально удаленные части. Однако полно
ценной, способной расти и размножать
ся особью станет лишь тот фрагмент, 
который содержит хотя бы кусочек мак
ронуклеуса. 

Как и многоклеточные организмы, 
инфузории значительно различаются по 
их регенерационной способности. На
пример, Stentor даже из маленьких 
фрагментов воссоздает свою нормаль
ную морфологию в одном поколении 
(хотя клетка получается меньшего раз
мера), а у Paramecium удаленные струк
туры восстановятся полностью лишь 
через несколько клеточных делений. 
Вероятно, у Stentor и Tetrahymena мор
фогенез регулируется в масштабе всей 
клетки, а у Paramecium — локально. 

Оральные структуры регулярно ре
генерируют и без экспериментального 
вмешательства, деградируя перед деле
нием клетки и позднее восстанавлива
ясь у дочерних особей в процессе сто
матогенеза. Это явление называется 
физиологической регенерацией или ре
организацией. Оно наиболее выражено 
у разноресничных инфузорий, в частно
сти Stentor, и, вероятно, связано с про
исходящими при делении клетки ядер
ными перестройками (консолидация 
макронуклеуса и последующее восста
новление его четковидной формы, ми
тоз микронуклеусов). Цель физиологи
ческой регенерации — вероятно, заме
на поврежденных частей ротового аппа
рата или приведение размеров ротового 
аппарата в соответствие с измененны

ми размерами клетки (например, в ре
зультате уменьшения клетки после го
лодания). 

Деление клетки сопровождается 
серией морфогенетических событий. 
С одной стороны, идут процессы дегра
дации, к примеру, частичная или полная 
разборка ротового аппарата. С дру
гой — осуществляются сборка и разме
щение в клетке новых органелл и их 
комплексов. Происходит удвоение со
матических кинетид и соответствующая 
реорганизация цитоскелета. 

Судьба элементов цитоскелета (на
пример, кинетодесмальных фибрилл) 
при делении Paramecium детально про
слежена при помощи иммунофлюорес-
центной микроскопии. Уже известно, из 
каких зон родительской клетки проис
ходят определенные элементы кортекса 
дочерних клеток (рис. 322). Морфогене-
тические процессы (в частности, удвое
ние кинетосом) у Paramecium начина
ются в районе ротового аппарата роди
тельской особи и в районе будущей 
борозды деления, а затем распространя
ются по всему кортексу. Предполагает
ся, что этот порядок регулируется вол
нами морфогенетических сигналов в 
кортексе. У делящихся парамеций обна
ружена пробегающая по клетке волна 
фосфорилирования корешков ресничек, 
которая предшествует разборке этих 
корешков. Эти морфогенетические сиг
налы по-разному воспринимаются в 
разных участках кортекса, и поэтому 
судьба субъединиц кортекса зависит от 
их локализации в клетке. 

У брюхоресничных инфузорий ци-
лиатура обновляется в ходе всех морфо
генетических процессов: деления, реге
нерации, реорганизации,эксцистирова-
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Рис. 3 2 2 . С х е м а н а с л е д о в а н и я о п р е д е л е н н ы х з о н с о м а т и ч е с к о г о к о р т е к с а ( п о к а з а н ы р а з 

н о й ш т р и х о в к о й ) п р и д е л е н и и Paramecium (а) ; э т и з о н ы т р а н с ф о р м и р у ю т с я в о в р е м я д е 

л е н и я клетки и п о - р а з н о м у р а с п р е д е л я ю т с я м е ж д у д о ч е р н и м и к л е т к а м и п о с л е д е л е н и я 

( б ) : з о н ы с п е р е д и о т к л е т о ч н о г о м е р и д и а н а с о х р а н я ю т с я в п р о т е р е , р а с п о л о ж е н н ы е с з а 

д и — в о п и с т е . В п е р е д н е й (точечная ш т р и х о в к а ) и з а д н е й ( г о р и з о н т а л ь н а я ш т р и х о в к а ) 

о б л а с т я х кортекс не и з м е н я е т с я в п р о ц е с с е д е л е н и я (по И ф т о д у ) . 

ния. Кортикальный паттерн воспроизво
дится даже в тех случаях, когда проис
ходит полная разборка инфрацилиатуры 
в ходе морфогенеза, как это имеет мес
то у Oxytricha. Так, пройдя инцисти-
рование и эксцистирование, клетка со
храняет индивидуальные особенности 
строения кортекса, в частности, абер
рантное удвоение кинет. До сих пор не 
выяснено, как при отсутствии какой-
либо структурной разметки клетка вос
станавливает индивидуальный рисунок 
кортекса. Последние иммуноцитохими-
ческие исследования Paraurostyla weis-
sei показали, что материал невыяснен
ной природы, связанный в интерфазе с 
кинетосомами, выстраивается, высту
пая в качестве «направляющих» морфо
генеза. Эти направляющие, по-видимо
му, участвуют в сопровождении клеточ
ных компонентов к месту сборки и слу

жат «лесами» для восстановления пат
терна органелл. 

И регенерация, и реорганизация, и 
деление клетки — варианты морфоге
неза, которые не всегда удается четко 
разграничить. У Stentor и других гете-
ротрих регенерация ротового аппарата 
иногда приводит к делению особи. У 
гетеротрих же начавшееся деление 
клетки может закончиться ее реоргани
зацией, если с момента предыдущего 
деления прошло мало времени. В ходе 
морфогенетических процессов проли
ферация кинетосом в большинстве слу
чаев сопровождается ядерными пере
стройками: митозами микронуклеусов, 
конденсацией и деконденсацией четко-
видного макронуклеуса. Эти наблюде
ния позволяют предположить, что су
ществует единая система сигналов для 
регенерации, реорганизации и клеточ-
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ного деления. Одна из современных 
версий механизма такова: активация 
циклин-зависимой протеинкиназы за
пускает морфогенетическую перестрой
ку цитоскелета и ядерного аппарата. 

С т о м а т о г е н е з 

Инфузории со сложной оральной 
цилиатурой обычно не восстанавлива
ют ротовой аппарат путем замены ста
рых частей новыми. Поэтому и деление 
клетки, и повреждение оральных струк
тур вызывает формирование всего рото
вого аппарата заново особым способом, 
который называется стоматогенезом. 

Первый этап стоматогенеза — обра
зование новых кинетосом в особой зоне 
кортекса. Вместе они составляют ораль
ный примордиум (зачаток будущей ро
товой цилиатуры). Затем синтезируют
ся все компоненты будущего ротового 
аппарата, после чего они выстраивают
ся в строгом порядке, характерном для 
вида. Происхождение кинетосом зачат
ка и ход стоматогенеза различны в раз
ных группах цилиат. Наиболее прими
тивными считаются инфузории с рото
вой цилиатурой, похожей на соматичес
кую. Такие инфузории выстраивают 
ротовой зачаток из фрагментов опреде
ленных соматических кинет. Этот тип 
формирования зачатка называется тело-
кинетальным и характерен для инфузо
рий, объединяемых по этому признаку 
в Kinetofragminophorea. В одних случа
ях фрагменты кинет непосредственно 
трансформируются в ротовую цилиату-
ру задней дочерней клетки (Colpoda), в 
других трансформация наступает после 
их сложного вращения и перемещения 
(Trithigmostoma; рис. 323а). Трансфор

мация включает также изменения в 
структуре и положении кинетид. Напри
мер, у Trithigmostoma одиночные сома
тические кинетосомы становятся пар
ными, то есть монокинетиды становят
ся дикинетидами (рис. 324). У Colpoda 
вся ротовая цилиатура возникает из 
фрагментов соматических кинет, а у 
Furgasonia из них формируется только 
левая адоральная цилиатура (рис. 325а); 
правая же адоральная цилиатура возни
кает из кинетосом родительской паро-
ральной цилиатуры, которая расщепля
ется в ходе стоматогенеза при делении 
клетки. 

У Paramecium вся ротовая цилиату
ра происходит из пароральных кинето
сом родительской клетки. Следователь
но, элементы нового ротового аппарата 
развиваются внутри старого. Такой тип 
развития называется буккокинеталь-
ным. При разделении двух оральных 
полей и их перемещении к месту окон
чательной локализации в дочерних 
клетках происходят очень сложные сме
щения и вращения кинетид. 

В стоматогенезе Tetrahymena ба-
зальные тельца одной соматической 
кинеты (к1) приступают к размноже
нию и поначалу собираются неупорядо
ченно в так называемое анархическое 
поле; позднее они выстраиваются в оп
ределенном порядке и в конечном ито
ге формируют мембранеллы (рис. 3236, 
3256). Сходный паттерн развития на
блюдается у гипотрих (например, Рага-
urostyla; рис. 325в) и гетеротрих (Sten
tor). Однако у этих инфузорий анархи
ческое поле формируют несколько сто-
матогенных кинет (у гетеротрих) или 
цирры (у гипотрих). И пароральная, и 
адоральная цилиатура возникает из 
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Рис. 3 2 3 . С х е м а с т о м а т о г е н е з а п р и д е л е н и и клетки и н ф у з о р и й : а — т е л о к и н е т а л ь н о е ф о р 

м и р о в а н и е зачатка ц и т о с т о м а у Trithigmostoma steini; б — п а р а к и н е т а л ь н о е ф о р м и р о в а 

ние зачатка ц и т о с т о м а у Tetrahymena. о п р — о р а л ь н ы й п р и м о р д и у м , ра — р о т о в о й а п п а 

рат (а — и з : H o f m a n n a n d Bardele: Europ. J. Prot istol . 23 [ 1 9 8 7 ] 2 ) . 

анархического поля и имеет, таким об
разом, соматическое происхождение. 
Этот тип формирования ротового зачат
ка называется паракинетальным. 

Новая кинетосома формируется в 
большинстве случаев у основания пред-
существующей. У некоторых инфузо
рий оральные кинетосомы возникают 
вне видимой связи с соматической или 
оральной цилиатурой — это апокине-
тальное формирование ротового зачат
ка. Инцистированная клетка Oxytricha 
fallax не содержит кинетосом, но эксци-
стированная клетка несет реснички, то 
есть кинетосомы здесь формируются de 
novo. 

Новая кинетосома возникает в виде 
короткого цилиндра из неполных трип
летов, расположенного перпендикуляр
но к так называемой родительской ки-
нетосоме. Созревшая кинетосома при
крепляется к плазматической мембране, 
где может дать ресничку (рис. 324). За
тем отрастают фибриллярные и микро-
трубочковые корешки. Кинетосомы за
чатка ротовой цилиатуры дают начало 
монокинетидам, дикинетидам или по-
ликинетидам в зависимости от вида 
инфузории и от того, в каком участке 
примордиума они расположены (рис. 
324, 325). Во время сборки адоральных 
мембранелл Tetrahymena и Paraurosv. 
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Рис. 3 2 4 . С х е м а р а з в и т и я о р а л ь н ы х к и н е т и д из с о м а т и ч е с к и х у Trithigmostoma steini (а — 
п о п е р е ч н ы е с р е з ы , б — п р о д о л ь н ы е с р е з ы тех же к и н е т о с о м ) : 1 — с о м а т и ч е с к а я м о н о к и -
н е т и д а ; 2 - 4 — ф о р м и р о в а н и е д о ч е р н и х к и н е т о с о м (дк) и д е г р а д а ц и я с о м а т и ч е с к и х р е с 
ничек ( с р ) ; 5 — р о с т о р а л ь н ы х р е с н и ч е к ( о р ) ; 6 — оральная д и к и н е т и д а . С в я з а н н ы е с к и -
н е т о с о м а м и с т р у к т у р ы и з м е н я ю т с я на к а ж д о м э т а п е , кф — к и н е т о д е с м а л ь н а я ф и б р и л л а , 
п м т — п о с т ц и л и а р н ы е м и к р о т р у б о ч к и , пм — п а р а с о м а л ь н ы й м е ш о ч е к , с к м т — с у б к и н е -
тальные м и к р о т р у б о ч к и , т м т — т р а н с в е р с а л ь н ы е м и к р о т р у б о ч к и , тф — т р а н с в е р с а л ь н ы е 
ф и б р и л л ы , э м — э л е к т р о н н о - п л о т н ы й м а т е р и а л ( и з : H o f m a n n a n d B a r d e l e : E u r o p . J . 
Prot istol . 2 3 [ 1 9 8 7 ] 2) . 

сначала возникают двухрядные промем-
бранеллы. Последующие циклы проли
ферации кинетосом (один у гетеротрих, 
два у гипотрих) обеспечивают дефини
тивное количество ресничных рядов в 
мембранелле (рис. 3 2 5 в ) . Сам цитостом, 
где собственно и формируются пище
вые вакуоли, развивается на заключи
тельном этапе стоматогенеза, когда 
оральный аппарат уже занял свое окон
чательное положение в клетке. 

Стоматогенез инфузорий — это не
прерывная череда событий, скоордини
рованных во времени и пространстве. 
Контроль этого процесса осуществляют 
генетические механизмы, а также мор-
фогенетические поля, как действующие 
в масштабе всей клетки, так и возника
ющие локально при взаимодействии с 
соседними структурами. 

Например, у Stentor в формирова
нии паттерна цилиатуры участвуют, 
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Рис. 3 2 5 . П р и м е р ы р а з в и т и я а д о р а л ь н о й ц и л и а т у р ы : а — Furgasonia blochmanni; б — Tetra

hymena thermophila; в — Paraurostyla weissei. Кружки с к р е с т и к о м о б о з н а ч а ю т б е з р е с н и ч 

н ы е к и н е т о с о м ы , к в а д р а т и к а м и о б о з н а ч е н ы вновь с ф о р м и р о в а н н ы е к и н е т о с о м ы . кф — 

к и н е т о д е с м а л ь н а я ф и б р и л л а , п м т — п о с т ц и л и а р н ы е м и к р о т р у б о ч к и , т м т — т р а н с в е р с а л ь 

ные м и к р о т р у б о ч к и (из: Eisler: Europ. J . Prot istol . 2 4 [ 1 9 8 9 ] 181). 

судя по всему, морфогенетические гра
диенты. Продольные ряды ресничек 
тесно сближены на вентральной сторо
не, но если двигаться вокруг клетки по 
часовой стрелке (при взгляде со сторо
ны адорального поля), расстояние меж
ду ними постепенно увеличивается, и, 
наконец, после полного оборота, наибо
лее широко расставленные ряды при
мыкают к наиболее сближенным рядам 

(рис. 326). Эта так называемая зона кон
траста всегда является местом форми
рования примордиума, даже если ее 
пересадить в другую часть клетки или 
создать новую путем микрохирургиче
ской операции. Экспериментальное пе
реворачивание зоны контраста дает зер
кально отображенный ротовой аппарат 
(рис. 326в). В дополнение к круговому 
градиенту у Stentor имеется базально-
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по ао 

ао по 

Рис. 3 2 6 . И л л ю с т р а ц и я м е х а н и з м а , о п р е д е л я ю щ е г о п о л о ж е н и е с т о м а т о г е н н о й з о н ы ( з а 

ш т р и х о в а н а ) у Stentor. а — с х е м а клетки, п о к а з ы в а ю щ а я р а с п о л о ж е н и е с о м а т и ч е с к и х и 

о р а л ь н ы х кинет. В с е кинеты (к) с п р о е ц и р о в а н ы н а п е р е д н ю ю п о в е р х н о с т ь клетки, чтобы 

п о к а з а т ь ч а с т о т у с о м а т и ч е с к и х к и н е т ( о а — о р а л ь н ы й а п п а р а т ) . О р а л ь н ы й зачаток р а з 

в и в а е т с я в т о й з о н е , г д е ч а с т о т а с о м а т и ч е с к и х к и н е т м е н я е т с я н а и б о л е е к о н т р а с т н о 

( /+++). б, в — з а д н я я часть о р а л ь н о г о п р и м о р д и у м а во в р е м я ф о р м и р о в а н и я г л о т к и ; 

б — р а с п р е д е л е н и е п а р о р а л ь н ы х (по) и а д о р а л ь н ы х (ао) о р г а н е л л и н а п р а в л е н и е б и е н и я 

р е с н и ч е к (стрелка) в н о р м е ; в — п о с л е э к с п е р и м е н т а л ь н о г о п е р е с а ж и в а н и я з о н ы к о н т р а 

с т а ( п е р е в е р н у т а з е р к а л ь н о ) (по н е с к о л ь к и м а в т о р а м ) . 

апикальный градиент. Предполагается, 
что ножка стентора активирует форми
рование органелл заглатывания — вес-
тибулума и цитостома; ее влияние по
степенно ослабевает к переднему полю
су клетки. Ротовой же аппарат, располо
женный на апексе клетки, напротив, 
ингибирует стоматогенез. Эффект по
давления ослабевает по мере того, как 
клетка растет и отношение оральной 
зоны к соматической становится мень
ше. Стоматогенез инициируется, когда 
отношение соматической зоны к ораль

ной достигает критической величины 
(что ведет к реорганизации или деле
нию) или при экспериментальном уда
лении ротового аппарата (что приводит 
к регенерации). 

На основании анализа формирова
ния паттерна у различных видов и ро
дов инфузорий были сформулированы 
две гипотезы. Первая основана на кон
цепции позиционной информации: в 
соответствии с ней, поверхность клет
ки инфузории как бы несет цилиндри
ческую систему координат, заданную 
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градиентными сигналами. Каждая 
структура закладывается в том месте, 
которое предопределено величиной 
сигнала и, соответственно, удаленнос
тью от его источника. Эта модель хоро
шо объясняет формирование паттерна у 
Tetrahymena, а также у разноресничных 
и брюхоресничных инфузорий. Вторая 
гипотеза основана преимущественно 
на работах с Paramecium. Согласно 
этой гипотезе, поверхность клетки раз

делена на достаточно четко очерченные 
зоны, которые обособлены по молеку
лярным и структурным характеристи
кам. Кинетосомы и связанные с ними 
цитоскелетные элементы предположи
тельно играют важную роль в размеще
нии вновь образованных структур. 
Сможет ли одна модель объяснить все 
явления формирования паттерна у ин
фузорий, покажут дальнейшие исследо
вания. 
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Молекулярная биология 
(Гюнтер Штайнбрюк) 

В настоящее время значительно 
усовершенствованы методы ведения 
культур, например, культивируются 
даже такие организмы, как паразити
ческие трипаносомы и малярийный 
плазмодий. Вместе с тем, метод поли-
меразной цепной реакции (ПЦР) позво
ляет проводить многие молекулярно-
биологические исследования, имея в 
наличии всего одну клетку. Эта методи
ка дает возможность получить милли
оны копий определенного участка ДНК. 
При этом нам достаточно знать всего 
несколько пар нуклеотидов в начале и 
в конце выбранного участка генома, 
который может насчитывать более 
10 ООО пар нуклеотидов. Информация о 
таких фланкирующих последовательно
стях необходима для искусственного 
синтеза олигонуклеотидов, которые 
служат праймерами для синтеза ДНК in 
vitro. Метод ПЦР крайне чувствителен: 
одна-единственная молекула ДНК в 
пробе может стать основой для высоко
специфичной реакции амплификации. 
Внедрение этого метода позволило ре
шить многие проблемы молекулярной 
биологии и достичь значительных успе
хов в понимании молекулярных ме
ханизмов. В будущем молекулярные 
исследования протистов выведут на об
наружение новых феноменов и будут 
вносить все более весомый вклад в ре
шение общих молекулярно-биологиче-
ских проблем. 

В последние десятилетия было по
казано, что по сравнению с высшими 
организмами протисты демонстрируют 
поразительное многообразие не только 
в морфологии и экологических адапта-
циях, но также в биохимических и мо
лекулярных механизмах. Развитие мо-
лекулярно-биологических методов и 
интенсивное изучение протистов оказа
лось взаимообогащающим: 

• Несколько видов протистов стали 
модельными объектами в молекулярно-
биологических исследованиях эукариот. 

• Обнаружение уникальных моле
кулярных особенностей, присущих не
которым группам протистов, принципи
ально изменило наше понимание путей 
молекулярной эволюции. 

В этой главе представлены наибо
лее яркие открытия молекулярной био
логии протистов. 

Вариабельные 
поверхностные 
гликопротеины 
трипаносом 

Африканские трипаносомы
1
 вызы

вают такие серьезные заболевания, как 
сонная болезнь человека и нагана круп
ного рогатого скота. Жизненный цикл 
наиболее исследованного вида Trypano
soma brucei состоит из нескольких пос-

1
 Их часто называют секция Salivaria или саливарные трипаносомы. — Прим. ред. 
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ледовательных стадий (см. рис. 51). У 
млекопитающих паразит обитает пре
имущественно в кровеносной системе. 
Когда муха це-це поглощает жгутико
носцев при кровососании, паразиты 
дифференцируются в так называемые 
проциклические формы. Поверхность 
клетки у такой трипаносомы покрыта 
единственным типом гликопротеина — 
проциклином. Затем паразиты переме
щаются из задних отделов кишечника в 
слюнные железы мухи, где они превра
щаются в неделящиеся метацикличе-
ские формы. 

Муха це-це инфицирует млекопита
ющее метациклическими формами три-
паносом со слюной при кровососании. 
Поверхность клетки этой формы пара
зита покрыта «вариабельными поверх
ностными гликопротеинами» (variant 
surface glycoproteins — VSG). В этот 
момент у паразита обнаруживается 
лишь 14 или около того гликопротеи-
нов, причем отдельная особь несет 
только один VSG. Замена одного гли
копротеина на другой у этих форм про
исходит очень быстро. Таким образом, 
«шуба» из VSG преадаптирует метацик-
лических трипаносом к обитанию в 
млекопитающем-хозяине. Уже находясь 
в кровяном русле млекопитающего, па
разит единовременно экспрессирует 
одну из 1000 или более имеющихся у 
него копий VSG гена. 

В млекопитающем паразиты под
вергаются атаке со стороны иммунной 
системы хозяина. Стратегия ухода от 
иммунной атаки состоит в изменении 
антигенных свойств шубы гликокалик-

са. Новые VSG экспрессируются с ча
стотой 10~

2
-10~

6
на одно деление клет

ки. Иммунная система хозяина перио
дически сталкивается с новыми анти
генными эпитопами разделившихся 
клеток, поэтому заражение проявляет
ся в виде характерных паразитемиче-
ских волн. Иммунная система успеш
но истребляет большинство паразитов, 
но те клетки, которые при делении 
изменили VSG гликокаликса, ускольза
ют от иммунного ответа и вызывают 
вспышку следующей паразитемичес-
кой волны. 

Молекулярные механизмы, стоящие 
за изменчивостью VSG, изучались весь
ма интенсивно и относительно неплохо 
известны. Замена антигена осуществля
ется различными путями. Упрощенная 
схема, иллюстрирующая два наиболее 
часто встречающихся, приведена на 
рисунке 327. Геном Т. brucei состоит 
примерно из 20 больших и 100 мини-
хромосом. В них обнаружено более 
1000 различных, транскрипционно пас
сивных копий гена VSG. Эти копии тан
демами расположены во внутренних, 
удаленных от теломер, участках хромо
сом

1
. Несколько сайтов экспрессии ге

на VSG располагаются субтеломерно. 
О сайтах экспрессии будет сказано 
ниже. Транскрибируется всегда только 
одна из VSG-копий, находящихся в суб-
теломерной позиции (ELC-VSG см. рис. 
327). В этой связи интересно отметить, 
что была обнаружена необычная моди
фикация ДНК в генах VSG: в ДНК 
Т. brucei был обнаружен 3-глюкозил-
гидроксиметилурацил. Это основание 

1
 Идет речь о больших хромосомах. Кроме того, молчащие VSG-копии расположены субтело

мерно во всех или части минихромосом. — Прим. ред. 
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Рис. 3 2 7 . У п р о щ е н н а я с х е м а м е х а н и з м а з а м е н ы а н т и г е н о в у т р и п а н о с о м . А н т и г е н н ы е пе

р е к л ю ч е н и я о б е с п е ч и в а ю т н е с к о л ь к о различных м е х а н и з м о в . З д е с ь п р и в е д е н н а и б о л е е 

часто в с т р е ч а ю щ и й с я в а р и а н т так н а з ы в а е м о й д у п л и к а т и в н о й т р а н с п о з и ц и и . I : с и т у а ц и я 

до а н т и г е н н о г о п е р е к л ю ч е н и я : а — т а н д е м ы так н а з ы в а е м ы х п а с с и в н ы х к о п и й г е н а VSG 

(basic c o p y VSG, или BC-VSG; в п р я м о у г о л ь н ы х рамках) р а с п о л о ж е н ы во в н у т р е н н и х учас

тках х р о м о с о м . К о р о т к и е в е р т и к а л ь н ы е л и н и и п р е д с т а в л я ю т 7 0 ф л а н к и р у ю щ и х пар нук

л е о т и д о в , к о т о р ы е м а р к и р у ю т г е н ы VSG; б — п о т е н ц и а л ь н о э к с п р е с с и р у е м а я копия г е н а 

VSG (express ion l inked c o p y , ELC-VSGa) р а с п о л о ж е н а в с о с т а в е п о л и ц и с т р о н н о г о участка 

н а конце х р о м о с о м ы р я д о м с т е л о м е р о й ( о б о з н а ч е н а б о л ь ш о й ч е р н о й с т р е л к о й ) ; л и т е р а 

«а» о з н а ч а е т , что э т о т с а й т в д а н н ы й м о м е н т т р а н с к р и п ц и о н н о а к т и в е н , в — ELC-VSGa 

т р а н с к р и б и р у е т с я п о л и ц и с т р о н н о в м е с т е с « г е н а м и , с в я з а н н ы м и с с а й т о м э к с п р е с с и и » 

(express ion site a s s o c i a t e d g e n e s ) ESAG 1 и ESAG 2 п о д к о н т р о л е м е д и н о г о п р о м о т о р а ( р ) . 

II: а н т и г е н н о е п е р е к л ю ч е н и е п р о и с х о д и т с л е д у ю щ и м о б р а з о м : а — п а с с и в н а я копия VSG 2 

у д в а и в а е т с я и п е р е н о с и т с я в с у б т е л о м е р н у ю п о з и ц и ю , где с т а н о в и т с я а к т и в н о й ; б — преж

няя же активная к о п и я VSGa у д а л я е т с я и з а м е щ а е т с я д у б л и к а т о м VSG 2; в — а к т и в и р о 

ванная к о п и я VSG 2 с ч и т ы в а е т с я в п о л и ц и с т р о н н ы й т р а н с к р и п т . 

до сих пор не было найдено ни у одно
го другого организма

1
. Предполагается, 

что это уникально видоизмененное ос

нование задействовано в регуляции ак
тивации копий гена VSG, находящихся 
в субтеломерной позиции. 

' Гидроксиметилурацил в трех модификациях присутствует в ядерной ДНК динофлагеллят, но 

ни одна из этих модификаций не идентична видоизмененному основанию трипаносоматид. — 

Прим. ред. 
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Замена активной копии VSG-гена 
идет либо за счет контроля транскрип
ции субтеломерных сайтов, либо путем 
различных перегруппировок ДНК

1
. 

Один из возможных механизмов пока
зан на рисунке 327. Альтернативный, 
реже встречающийся механизм замены 
активной копии VSG-гена — это обрат
ная замена

2
. 

В отличие от большинства эукари-
отных генов, активная VSG-копия счи-
тывается полицистронно совместно с 
расположенными перед ней генами — 
так называемыми генами, ассоцииро
ванными с сайтом экспрессии

3
. Промо

тор этого полицистронного участка рас
положен на расстоянии около 50 т.п.н. 
выше VSG-гена. 

Другая уникальная особенность 
трипаносом состоит в том, что гены 
VSG и проциклина считываются РНК-
полимеразой I. У всех других эукариот 
эта полимераза транскрибирует только 
рибосомные гены. При такой транс
крипции первичные транскрипты этих 
генов не кэпируются на 5'-конце. Кэпы 
эукариотных мРНК играют важную 
роль в инициации трансляции, а также 
в транспортировке и обеспечении ста
бильности молекул мРНК. У трипано
сом мРНК приобретают кэпы в резуль
тате уникального процесса созревания, 

который называется транс-сплайсингом. 
Короткая РНК-донор (mini-exon donor 
RNA) считывается с повторяющихся 
последовательностей, расположенных в 
другом участке генома, и кэпируется. 
Эта РНК-донор сшивается с кодирую
щим экзоном, полученным при полици-
стронном считывании (рис. 328). 

Значительные успехи были достиг
нуты в анализе структуры белков VSG 
и способа их прикрепления к плазмати
ческой мембране. Для нескольких VSG 
известна полная последовательность 
аминокислот. Цепи VSG располагают
ся на поверхности клетки трипаносомы, 
как колосья на поле. В состав VSG вхо
дят олигосахариды. Структура их раз
личается у разных трипаносом. Тополо
гически олигосахариды подразделяют 
на наружные, которые венчают пептид
ную цепь, и внутренние, которые распо
ложены в глубине гликокаликса. Удиви
тельно, но наружные олигосахариды не 
служат иммуногенетическими эпитопа-
ми; иммунодетерминантами являются 
только наружные белковые части VSG. 
Примечательно, что на трипаносомах 
впервые было четко показано, что по
верхностные белки гликокаликса кова-
лентно связаны через этаноламин с гли-
козилсульфатидилинозитолом, который 
служит мембранным якорем (рис. 329). 

1
 Под первым вариантом автор, по-видимому, подразумевает переключение экспрессии на суб-

теломерную позицию в другой большой хромосоме; второй вариант включает два субварианта, 

перечисленные далее в абзаце. — Прим. ред. 
2
 Вероятно, речь идет о следующем механизме. Копии VSG-гена, находящиеся в минихромосо-

мах, хотя и расположены субтеломерно, остаются транскрипционно пассивными. Активизация 

такой молчащей копии произойдет, если она, за счет обмена концевыми участками хромосом, 

перейдет в транскрипционно активную субтеломерную позицию на большой хромосоме. — 

Прим. ред. 
3
 Несмотря на предпринимаемые усилия, функция этих генов и по сей день остается неизвест

ной. — Прим. ред. 
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РНК-доноры r~j ESAG 1 ESAG 2 r VSG 

транс-сплаисинг и . 
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Рис. 3 2 8 . Т р а н с - с п л а й с и н г у т р и п а н о с о м . Гены, к о д и р у ю щ и е Р Н К - д о н о р ы , т р а н с к р и б и р у 
ю т с я н а с о о т в е т с т в у ю щ и е РНК ( а ) . Гены в а р и а б е л ь н ы х п о в е р х н о с т н ы х г л и к о п р о т е и н о в 
(var iab le s u r f a c e g l i c o p r o t e i n s — VSG) и д в у х « г е н о в , с в я з а н н ы х с с а й т о м э к с п р е с с и и » 
(express ion site a s s o c i a t e d g e n e s — ESAG 1 и ESAG 2), т р а н с к р и б и р у ю т с я с о б щ е г о п р о м о 
т о р а (Р) на д л и н н у ю п о л и ц и с т р о н н у ю пре-мРНК ( б ) . Р Н К - д о н о р ы затем с ш и в а ю т с я с т р а н с 
к р и п т а м и и н д и в и д у а л ь н ы х г е н о в в с о с т а в е п о л и ц и с т р о н н о й п р е - м Р Н К (в) . Таким о б р а з о м , 
ф у н к ц и о н а л ь н ы е 5'-концы п р и с о е д и н я ю т с я к э к з о н а м т р а н с к р и п т о в ESAG и VSG, а п о л и -
а д е н и н о в ы е (поли-А) х в о с т ы ф о р м и р у ю т с я на их З'-концах (по н е с к о л ь к и м а в т о р а м ) . 

Сейчас установлено, что многие мемб
ранные белки других клеток заякорива-
ются в мембране ковалентными связя
ми с гликолипидным якорем. 

Кинетопластная ДНК 
и редактирование РНК 

В дополнение к стратегии антиген
ной изменчивости, трипаносомы обла
дают и другой особенностью, которая 
была впервые обнаружена в митохонд
риях трипаносом: феноменом редакти
рования РНК. Позднее этот феномен 
был найден и у других организмов. 

Клетка Trypanosoma обладает одной 
гигантской митохондрией, у которой 

имеется особый участок, называемый 
кинетопластом (см. рис. 47-50). Кине-
топласт содержит необычайно большое 
количество ДНК. Эта митохондриаль-
ная ДНК состоит из кольцевых моле
кул: около 50 максиколец и 10 ООО ми-
николец. Кольца сплетены в сложную 
сеть (см. рис. 50д, е). Максикольца со
держат информацию митохондриаль-
ных генов. Функция миниколец долгое 
время оставалась загадкой. Казалось, 
что многие митохондриальные гены в 
ДНК максиколец не функциональны: у 
них нет кодонов начала трансляции или 
сдвинута рамка считывания. Однако 
выяснение последовательностей соот
ветствующих мРНК показало, что их 
кодирующие области функциональны. 
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Рис. 3 2 9 . Схема с т р о 

е н и я V S G Trypano

soma congolense (по 

Р и с у ) . 

Это означает, что лишенная смысла 
последовательность ДНК преобразует
ся в осмысленную в мРНК. Этот про
цесс называется редактированием РНК 
(или иногда РНК-редактированием). 
У трипаносом уридин-монофосфатные 
(УМФ) основания вставлены в пре-
мРНК после транскрипции. У некото
рых генов более 50% кодирующих об
ластей не найдены в самом гене, но 
появляются в результате редактирова
ния. В ряде случаев удаляется также и 
уридин. Степень редактирования одно
го и того же гена различна у разных 
видов. Так, у одного вида определенная 
мРНК подвергается кардинальным из
менениям, а тот же ген у другого вида 
вовсе не редактируется. Было показано, 
что необходимая для корректной встав
ки или удаления уридина информация 

кодируется в миникольцах. Это и есть 
дотоле неизвестная функция минико-
лец. Короткая РНК, так называемая на
правляющая РНК (guide RNA, гид-
РНК), транскрибируется с миниколец 
ДНК и снабжает информацией процесс 
редактирования. Необходимо, чтобы 
комплементарное спаривание пре-
мРНК и направляющей РНК произош
ло вплотную к сайту начала редактиро
вания. Гипотетическая эдитосома, веро
ятно, стабилизирует этот комплекс и 
участвует в добавлении и удалении 
УМФ (рис. 330). 

Редактирование РНК теперь обна
ружено и у других организмов. Оно 
идет в митохондриях Physarum и расте
ний, у вирусов и даже в ядрах млекопи
тающих. Однако механизм редактиро
вания и его особенности у этих организ-
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Рис. 3 3 0 . Р е д а к т и р о в а н и е РНК в м и т о х о н д р и и т р и п а н о с о м (по Ш у с т е р и Б р е н и к е ) . 

мов отличаются от тех, что найдены у 
трипаносом. 

Является ли процесс редактирова
ния РНК реликтом времен пребиоти-
ческой РНК (что кажется маловероят
ным), или он дает дополнительную эво
люционную пластичность, или имеет 
другое неизвестное значение? Ответ 
еще предстоит найти. 

Специфика 
молекулярных 
процессов у инфузорий 

В результате интенсивного изучения 
методами молекулярной биологии ин
фузории стали предметом особого ин
тереса с общебиологических позиций 
сразу в нескольких аспектах. 

Структура г е н о м а 
и е г о п р е о б р а з о в а н и я 

Самая яркая особенность инфузо
рий — ядерный дуализм. Каждая клет
ка содержит от одного до нескольких 
мелких микронуклеусов, которые вы
полняют генеративную функцию, и от 
одного до нескольких крупных и содер
жащих большое количество ДНК мак
ронуклеусов, которые отвечают за сома
тические, или вегетативные функции. 
Микронуклеус содержит нормальные 
эукариотные хромосомы и делится пу
тем митоза или мейоза. Макронуклеу
сы, наоборот, не имеют классических 
хромосом и делятся при помощи ами
тоза. Наличие генеративного и вегета
тивного ядер в одной клетке, а также 
подозрительное несходство двух типов 
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SI Pb Ld Lc Sc Т, Тг Т3 

Рис. 3 3 1 . Р а з д е л е н и е ф р а г м е н т и р о в а н н о й 

м а к р о н у к л е а р н о й Д Н К Tetrahymena м е т о 

д о м п у л ь с - э л е к т р о ф о р е з а . М а к р о н у к л е а р -

ная ДНК д в у х клонов Т. thermophila (Tv Т2) 

и б л и з к о р о д с т в е н н о й Т. pyriformis (Т 3 ) р а 

з о г н а н ы н а а г а р о з н о м геле. Для с р а в н е н и я 

в ф о р е з в к л ю ч е н ы : м а к р о н у к л е а р н а я ДНК 

Stylonychia lemnae (SI) и Paramecium 

bursaria (Pb), а также х р о м о с о м ы д р о ж ж е й 

{Saccharomyces cerevisiae, Sc), к о н к а т е м е -

р ы 1 ф а г а л я м б д а (Lc) и ДНК ф а г а л я м б д а , 

о б р а б о т а н н а я г и д р о л а з а м и (Ld). Д л и н а п о 

в т о р а в к о н к а т е м е р а х ф а г а л я м б д а с о с т а в 

ляет 4 9 т .п.н. Р а з м е р ы ф р а г м е н т о в м а к р о 

н у к л е а р н о й ДНК Tetrahymena в а р ь и р у ю т от 

2 0 д о б о л е е 1000 т . п . н . Г о р а з д о м е н ь ш и е 

п о р а з м е р у молекулы ДНК д р у г и х в и д о в и н 

ф у з о р и й у х о д я т з а п р е д е л ы геля п р и э т и х 

у с л о в и я х . 

1
 Конкатемер ДНК образован тандемно повто

ряющимися единицами генома. — Прим. пер. 

ядер давно заинтересовали исследова
телей, которые стали активно изучать 
организацию генома и структуру гена 
инфузорий. 

Из тысяч видов инфузорий деталь
но изучены лишь немногие из подклас
са Hymenostomata (преимущественно 
представители родов Tetrahymena и 
Paramecium) и ряд видов из подклассов 
Stichotrichia и Hypotrichia (главным об
разом, Stylonichia, Oxytricha и Euplotes). 
Сравнения геномов микро- и макронук
леуса у этих видов привели к обнаруже
нию удивительных и совершенно нео
жиданных различий в их молекулярной 
организации. 

Новый макронуклеус начинает раз
виваться из микронуклеуса после поло
вого процесса (в форме конъюгации 
или автогамии). Незрелый макронукле
ус называют макронуклеарным зачат
ком. В ходе развития макронуклеуса его 
геном претерпевает глубокие измене
ния. В макронуклеарном зачатке Tetra
hymena 10-20% нуклеотидов исходного 
генома удаляется в ходе сложных пере
строек. Микронуклеарная ДНК предпо
ложительно хромосомного размера 
фрагментируется примерно на 200 от
дельных молекул ДНК, размер которых 
варьирует от 20 до 1 500 т.п.н. (рис. 
331). Самые мелкие молекулы ДНК в 
макронуклеусе представлены димерамн 
генов рРНК. Одиночный ген рРНК мик-
ронуклеарного генома вырезается и уд
ваивается, и эти две копии сшиваются 
в палиндромный димер, то есть «голо
ва к голове». В ходе фрагментации к 
концам всех молекул ДНК присоединя
ются специальные теломеры. За 
идет амплификация; количество копий 
разных фрагментов неодинаково. 
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У некоторых цилиат происходит 
более кардинальная реорганизация мак
ронуклеуса. В результате нескольких 
циклов репликации исходных хромосом 
в зачатке макронуклеуса этих видов 
формируются политенные хромосомы 
(см. рис. 302). Иногда репликация идет 
избирательно, и тогда разные гены по
лучают неодинаковое количество ко
пий. У Stylonychia удаляется до 98% 
нуклеотидов микронуклеарной ДНК, у 
других видов меньше. Причем удаляют
ся как уникальные, так и повторяющи
еся последовательности, и в первую 
очередь элиминируются транспозон-
подобные элементы. Наконец, ДНК 
фрагментируется на мелкие участки 
размером в один ген, насчитывающие 
от 100 до 15 ООО п.н. (рис. 332). У Tetra
hymena каждый фрагмент снабжается 
особыми теломерами и амплифицирует-
ся до специфичного для каждого гена 
количества копий, которое варьирует от 
немногих сотен до более чем миллиона. 
Общая организация макронуклеарных 
молекул ДНК размером в ген у стихот-
рих и гипотрих показана на рисунке 
333. 

К настоящему времени более 50 ге
нов инфузорий клонированы и полнос
тью секвенированы. Для ряда генов уда
лось прочесть полную последователь
ность нуклеотидов и в микронуклеусе, 
и в макронуклеусе. Сопоставление этих 
двух версий одного и того же гена вы
явило очередную странную черту гено
ма инфузорий: микронуклеарные вер
сии некоторых генов гипотрих содер
жат так называемые внутренние элими
нируемые последовательности (internal 
eliminated segments, или internal eliminated 
sequences — IES), которые вырезаются 

А В С D E F G 

Рис. 3 3 2 . М а к р о н у к л е а р н ы е и м и к р о н у к л е 

а р н ы е ДНК различных в и д о в и н ф у з о р и й р а 

з о г н а н ы о б ы ч н ы м э л е к т р о ф о р е з о м н а а г а -

р о з н о м геле. Гель о к р а ш е н б р о м и д о м э т и -

д и я . Д о р о ж к а А — м а р к е р ; д о р о ж к и В-Е с о 

д е р ж а т м а к р о н у к л е а р н у ю Д Н К г и п о т р и х ; 

д о р о ж к а F — м а к р о н у к л е а р н у ю Д Н К Para

mecium и д о р о ж к а G — м и к р о н у к л е а р н у ю 

Д Н К г и п о т р и х . Д л и н а ф р а г м е н т о в м а к р о -

н у к л е а р н о й ДНК г и п о т р и х в а р ь и р у е т о т ме

н е е 0 , 5 т . п . н . д о б о л е е 1 0 т . п . н . Т о н к а я 

с т р у к т у р а паттерна п о л о с м а к р о н у к л е а р н о й 

Д Н К г и п о т р и х ( д о р о ж к и В-Е) р а з л и ч н а у 

р а з л и ч н ы х в и д о в . М а к р о н у к л е а р н а я Д Н К 

д р у г и х и н ф у з о р и й и м и к р о н у к л е а р н а я ДНК 

и м е е т м н о г о б о л ь ш и й м о л е к у л я р н ы й вес и 

п о т о м у н е ф р а к ц и о н и р у е т с я э т и м м е т о д о м . 

п р и ф о р м и р о в а н и и м а к р о н у к л е а р н о й 

в е р с и и э т о г о г е н а . Е щ е б о л е е п о р а з и т е 

л е н т о т факт, ч т о ф р а г м е н т ы и с х о д н о г о 

к о д а , к о т о р ы е н е э л и м и н и р у ю т с я и с о 

с т а в л я ю т м а к р о н у к л е а р н у ю в е р с и ю 

г е н а — т а к н а з ы в а е м ы е п о с л е д о в а т е л ь 

н о с т и , п р е д н а з н а ч е н н ы е д л я м а к р о н у к 

л е у с а ( m a c r o n u c l e a r d e s t i n e d s e q u e n 

ces — MDS), — в и с х о д н о й в е р с и и г е н а 

р а с п о л о ж е н ы в и н о м п о р я д к е , а н е к о т о 

р ы е ф р а г м е н т ы д а ж е з а п и с а н ы с з а д и 

н а п е р е д . П е р в ы й р а с ш и ф р о в а н н ы й г е н 
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Рис. 3 3 3 . О б о б щ е н н а я с х е м а с т р у к т у р ы к о р о т к и х молекул ДНК м а к р о н у к л е у с а р а з м е р о м 
в о д и н ген у г и п о т р и х . Каждая такая молекула с о д е р ж и т е д и н с т в е н н у ю к о д и р у ю щ у ю о б 
ласть, с о б е и х с т о р о н от к о т о р о й р а с п о л о ж е н ы к о р о т к и е н е к о д и р у ю щ и е п о с л е д о в а т е л ь 
н о с т и , с о д е р ж а щ и е ц и с - р е г у п я т о р н ы е э л е м е н т ы . Н а к о н ц а х в с е х м о л е к у л о б н а р у ж е н ы 
и д е н т и ч н ы е т е л о м е р ы с в ы с т у п а ю щ и м и З ' - о д н о ц е п о ч е ч н ы м и к о н ц а м и . 

такого типа — это ген актина Oxytri
cha

1
. К настоящему времени детально 

охарактеризованы участки ДНК, кото
рые обеспечивают элиминацию IES-cer-
ментов и правильную сшивку MDS-cer-
ментов. Это специфичные короткие по
вторы, расположенные в каждом проме
жутке между MDS- и IES-сегментами; 
именно они отвечают за элиминацию 
IES и корректный сплайсинг

2
. 

Когда выяснилось, что геном макро
нуклеуса у Hymenostomatia, Stichotrichia 
и брюхоресничных инфузорий пред
ставлен короткими цепочками ДНК, 
стали изучать макронуклеусы и других 
инфузорий. В некоторых группах — ряд 
из них не является близкими родствен
никами гипотрих — обнаружена очень 
похожая организация макронуклеарно-

го генома, где ДНК представлена фраг
ментами длиною в один ген или чуть 
больше. У всех исследованных цилиат 
в составе макронуклеарного генома 
были найдены молекулы ДНК, суще
ственно уступающие по размеру нор
мальным хромосомам. Можно предпо
ложить, что фрагментация ДНК при 
развитии макронуклеуса характерна для 
большинства, если не для всех, инфузо
рий. 

Функциональное значение этих 
странных процессов реорганизации не
понятно. В дополнение к ним, в ряде 
случаев обнаружен альтернативный 
процессинг. Это означает, что из одно
го исходного гена, содержащегося в 
микронуклеусе, созревают две или бо
лее разновидности молекул ДНК (каж-

1
 Английский термин «scramled gene» пока не имеет устоявшегося соответствия в русском язы

ке. Выражение «перетасованный ген» подошло бы. — Прим. ред. 
2
 Имеет место сплайсинг на уровне ДНК. Каждая разграничительная последовательность меж

ду MDS- и IES-сегментами гомологична одной и только одной разграничительной последова

тельности, расположенной в другом участке того же перетасованного гена. Вся цепь ДНК, со

ставляющая перетасованный ген, сворачивается в трехмерную фигуру так, что каждая разгра

ничительная последовательность находит свой гомолог. По месту контакта гомологов возника

ют хиазмы, каждый IES замыкается в кольцо и вышепляется, а MDS-сегменты сшиваются в 

осмысленную последовательность дефинитивного гена, работающего в зрелом макронуклеусе. — 

Прим. ред. 
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дая размером приблизительно в один 
ген), обнаруживаемых в макронуклеусе. 
Остается выяснить, ведут ли эти про
цессы реорганизации к большей генети
ческой вариабельности видов и, соот
ветственно, лучшей адаптации к изме
нениям условий среды. 

Т е л о м е р ы и т е л о м е р а з ы 

Уникальный по своей организации 
геном макронуклеуса цилиат, состоя
щий из тысяч несвязанных линейных 
молекул ДНК, стал удобным объектом 
для изучения структуры и механизма 
формирования теломер — концевых 
участков эукариотных хромосом, кото
рые выполняют стабилизирующую 
функцию и предотвращают потерю ко
дирующих последовательностей при 
репликации. Еще одна фундаменталь
ная функция теломер, вероятно, состо
ит в том, что они фиксируют концы 
хромосом на ядерной оболочке в про
фазе мейоза. Хромосомы, лишенные 
теломер, часто слипаются концами, что 
приводит к образованию аберрантных 
хромосомных конструкций. 

Обеспечивая полное удвоение кон
цов хромосом, теломеры играют ключе
вую роль в репликации ДНК эукариот. 
ДНК-полимеразы работают только в 
направлении 5'—3' и требуют праймер 
для начала синтеза. Поэтому при каж
дом цикле удвоения 5'-конец реплика-
тивной вилки укорачивается на длину 
праймера. В последовательных циклах 
репликации длина хромосом постоянно 
уменьшается. После того как теломер-
ные концы, содержащие интроны, ис
черпаны, клетка становится неспособ
ной к дальнейшему делению. У агамно 

размножающихся протистов 5'-конец 
восстанавливается при помощи фер
мента теломеразы. 

Изучение синтеза и функций тело-
мер у высших эукариот было крайне 
затруднительно из-за их малого количе
ства в геноме. Фрагментированный и 
сильно амплифицированный геном ци
лиат содержит, в зависимости от вида, 
от десятков тысяч до миллионов тело-
мер в одном макронуклеусе. Именно 
поэтому структура и механизмы синте
за теломер были впервые раскрыты на 
инфузориях. Поскольку структура тело-
мер очень похожа у всех организмов, 
выводы, полученные при изучении ин
фузорий, правомочны для большинства 
эукариот. 

Первыми были изучены теломеры, 
фланкирующие молекулу гена рибосом-
ной РНК в макронуклеусе Tetrahymena 
thermophila. Затем они были детально 
изучены у нескольких видов гипотрих. 
Все эти теломеры состоят из коротких 
тандемных повторов (3'-G4T4-5')n у ги
потрих и (3'-G2T4-5')50 70 у Tetrahymena. 
У инфузорий и некоторых других про
тистов теломеры заканчиваются одно-
цепочечным З'-выступом (рис. 333). 
Обогащенная гуанином нить синтезиру
ется ферментом теломеразой (теломер-
ной терминальной трансферазой) — ри-
бонуклеопротеином с обратной транс-
криптазной активностью. 

Теломеразная активность впервые 
была обнаружена в клеточном экстрак
те Tetrahymena, а позднее и у гипотрих. 
Активность этого фермента сейчас по
казана для многих организмов, включая 
человека. У цилиат теломераза восста
навливает теломеры на концах фрагмен
тов ДНК, которые формируются при 
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созревании макронуклеуса. Эти теломе
ры затем предотвращают потерю коди
рующих последовательностей при мно
гократных циклах репликации коротких 
молекул ДНК, составляющих геном 
макронуклеуса. 

Неотъемлемый компонент теломе
разы — молекула РНК — служит мат
рицей при синтезе теломерных повторов 
(табл. 17). Теломеразная РНК была кло
нирована из Tetrahymena и Euplotes. 
У Tetrahymena она содержит последова
тельность СААССССАА, которая ком
плементарна TTGGGG-повтору в тело-
мере Tetrahymena. Сходным образом, те-
ломерная РНК Euplotes содержит после
довательность СААААССССААААСС, 
которая комплементарна TTTTGGGG-
повтору в теломере Euplotes. 

Доказательство того, что теломераз
ная РНК служит матрицей при удлине
нии серии теломерных повторов, было 

Т а б л и ц а 1 7 . Т е л о м е р н ы е п о в т о р ы 

у п р о т и с т о в 

Группа Организм Теломерный 
повтор 

Cil iophora Tetrahymena TTGGGG 
Glaucoma TTGGGG 
Paramecium TT(T/G)GGG 
Stylonychia I I I IGGGG 
Oxytricha TTTTGGGG 
Paraurostyla I I I I GGGG 
Onychodromus I I I IGGGG 
Urostyla I I I I GGGG 
Keronopsis I I I IGGGG 
Pleurotricha I I I I GGGG 
Euplotes I I I IGGGG 

Kinetoplastidea Trypanosoma TTGGGA 
Crithidia TTGGGA 

Apicomplexa Plasmodium (C/T)TTGGGA 
Myxogastrea Physarum TTGGGA 

Didymium TTGGGA 
Dictyostelia Dictyostelium AG,., 
Chlorophyta Chlamydomonas I I I IGGGA 

получено в изящном эксперименте с 
использованием мутаций. В клониро
ванных генах теломеразной РНК произ
водили замену одного основания. Затем 
клетки Tetrahymena трансформировали 
этими мутантными генами. Последую
щее секвенирование ДНК показало, что 
в трансформированных клетках Tetra
hymena теломеры были синтезированы 
на концах молекул макронуклеарной 
ДНК, и они содержали измененные 
последовательности, соответствующие 
точечной мутации гена теломеразной 
РНК. Этот эксперимент убедительно 
показал, что теломераза участвует в 
нормальном синтезе теломеры, а тело
меразная РНК служит матрицей этого 
синтеза. Клетки Tetrahymena с мутант
ными теломеразными РНК проявляют 
морфологические аберрации, и скорость 
старения клонов резко возрастает. 

Одноцепочечные выступы 3'-концов 
теломер являются странной и непонят
ной особенностью инфузорий. Похожие 
одноцепочечные хвосты обнаружены у 
теломер слизевика Didymium и дрож
жей, поэтому наличие таких выступов 
вполне может оказаться обычной чер
той строения теломер. Такой обогащен
ный гуанином одноцепочечный выступ 
формирует шпильку. Две шпильки спо
собны взаимодействовать друг с дру
гом, образуя необычную структуру из 4 
нитей, которые удерживаются вместе 
неканоническим спариванием кварте
тов гуаниновых оснований. Благодаря 
этому притяжению молекулы ДНК in 
vitro смыкаются своими концами, фор
мируя длинные агрегаты. Делаются по
пытки выяснить, играют ли подобные 
сшивки, удерживаемые слипанием 
G-квартетов (или Г-тетрад), существен-
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ную роль в организации хроматина in 
vivo. Было показано, что в агрегации 
теломер in vivo участвуют теломеросвя-
зывающие белки (telomere binding pro
tein — ТВР). Такие белки обнаружены 
у некоторых видов брюхоресничных 
инфузорий. 

В то время как инфузории и другие 
низшие эукариоты проявляют постоян
ную теломеразную активность, у чело
века она выявлена только в клетках за
родышевого пути и отсутствует в сома
тических. Как следствие, длина тело-
мер уменьшается с каждым делением 
клетки. Однако было показано, что те-
ломераза реактивируется в клетках 
карциномы яичника человека, что по
зволяет этим клеткам восстанавливать 
теломеры и делиться бесконечно. 
Соответственно, предполагают, что ин
гибиторы теломеразы могут стать эф
фективными антиопухолевыми препа
ратами. У инфузорий теломераза всегда 
активна, и поэтому они могли бы стать 
удобными тест-объектами при поиске 
подходящих ингибиторов. Аналогич
ным образом, ингибиторы теломеразы 
могли бы стать препаратами, направ
ленными против патогенных протес
тов. Поскольку теломеразная актив
ность отсутствует в соматических клет
ках млекопитающего-хозяина, инакти-
вирующее теломеразу лекарство будет 
избирательно действовать на протиста-
паразита. Таким образом, изучение 
структуры теломер и функций теломе
разы, которое началось на инфузориях, 
неожиданно оказалось весьма перспек
тивным. Поэтому сейчас идут масштаб
ные исследования компонентов теломе-
раз, и уже началось производство их 
рекомбинантов. 

А у т о с п л а й с и н г и н т р о н о в 

Особенности организации генома 
цилиат таковы, что они являются пре
красными объектами для изучения экс
прессии генов. Неожиданное открытие 
были сделано в результате изучения 
процессинга рибосомной РНК у Tetra
hymena. 

Гены рРНК Tetrahymena представле
ны линейными палиндромными диме-
рами и амплифицированы примерно до 
10 ООО копий на макронуклеус. Каждая 
половинка димера содержит кодирую
щие последовательности для 17S, 5.8S 
и 26S рРНК и считывается как 35S пер
вичный транскрипт (35S пре-рРНК). У 
Т. thermophila кодирующая 26S рРНК 
область прервана вставкой в 414 пар 
оснований длиной. Многие эукариотные 
и единичные прокариотные гены преры
ваются некодирующими последователь
ностями, которые называются нитрона
ми. Для формирования зрелой функци
ональной формы РНК транскрипты та
ких генов подвергаются сплайсингу 
При исследовании механизма сплайсин
га, который удаляет интрон в 414 пар 
оснований из пре-рРНК у Tetrahymena, 
было показано, что он вырезается без 
участия белков-ферментов. Тщательней
шим образом поставленный контроль 
отсекал возможность присутствия мало
заметного белка, плотно пришитого к 
нуклеиновой кислоте. Все эксперимен
ты приводили к одному и тому же выво
ду: интрон должен обладать автокатали
тическими свойствами. Эти интроны 
были названы нитронами аутосплайсин-
га или рибозимами. 

Реакция аутосплайсинга состоит из 
двух стадий формирования сложных 
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Рис. 3 3 4 . С х е м а а у т о с п л а й с и н г а п р и с о з р е 
в а н и и р и б о с о м н о й Р Н К Tetrahymena 
thermophila. П е р в и ч н ы й т р а н с к р и п т с о с т о 
ит из двух э к з о н о в , р а з д е л е н н ы х и н т р о н о м . 
Г у а н о з и н или г у а н о з и н о в ы й н у к л е о т и д (G) 
п р и с о е д и н я е т с я к РНК на г р а н и ц е м е ж д у 
и н т р о н о м и э к з о н о м и о т щ е п л я е т э к з о н 2. 
На с л е д у ю щ е м э т а п е и н т р о н о т д е л я е т с я , а 
д в а э к з о н а с о е д и н я ю т с я д р у г с д р у г о м . З а 
т е м и н т р о н з а м ы к а е т с я в к о л ь ц о ; в х о д е 
э т о г о п р о ц е с с а о т щ е п л я е т с я к о р о т к и й уча
сток РНК, к о т о р ы й у н о с и т G-остаток. Нако
нец, кольцо и н т р о н а р а з в о р а ч и в а е т с я в л и 
н е й н у ю молекулу. В с е э т и с л о ж н ы е р е а к ц и и 
идут б е з у ч а с т и я б е л к о в ы х ф е р м е н т о в (по 
Чеху). 

эфиров и требует в качестве кофактора 
гуанозиновый нуклеотид или сам гуано
зин (рис. 334). Интрон вырезается как 
линейная молекула и позднее конверти
руется в кольцо, которое в конце снова 

расшивается в линейную молекулу. Ин-
троны этого типа, теперь называемые 
нитронами группы I, позднее были най
дены в митохондриальных генах гри
бов, в гене рРНК слизевика Physarum и 
в генах хлоропласта растений. Помимо 
этого было установлено, что РНК инт
рона способна действовать как настоя
щий фермент по отношению к другим 
полинуклеотидам, выступающим в ка
честве субстрата. Таким образом, была 
разрушена догма, согласно которой 
только белки бывают ферментами. РНК 
также проявляет каталитические свой
ства, причем она как участвует в авто
каталитических реакциях, так и дей
ствует в качестве настоящего фермента. 
Это открытие дает ответ на вопрос, что 
первично — белок или нуклеиновая 
кислота, и позволяет по-новому пред
ставить ранние ступени пребиотиче-
ской эволюции. 

Генетический код 
инфузорий 

Еще одна нетривиальная черта мо
лекулярной организации инфузорий — 
это своеобразие их генетического кода. 
Из учебников известно, что генетичес
кий код универсален, т.е. каждый из 64 
возможных кодонов обозначает одну и 
ту же аминокислоту у всех организмов. 
Однако при анализе генов у различных 
видов инфузорий было обнаружено, что 
они являются исключением из этого 
правила. Несколько групп исследовате
лей почти одновременно установили, 
что у Tetrahymena, Paramecium, Stylo-
nichia и Oxytricha два кодона — ТАА и 
TAG, — которые являются универсаль
ными стоп-кодонами в ядерных генах 
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Т а б л и ц а 1 8 . О с о б е н н о с т и к о д о н о в TGA, 

T A G и ТАА у ц и л и а т . В я д е р н ы х г е н а х 

в с е х д р у г и х о р г а н и з м о в э т и т р и п л е т ы 

с л у ж а т с т о п - к о д о н а м и . 

О р г а н и з м TGA TAG ТАА 

Tetrahymena с т о п Gin Gin 

Paramecium с т о п Gin Gin 

Stylonychia с т о п Gin Gin 

Oxytricha с т о п Gin Gin 

Paraurostyla с т о п Gin Gin 

Euplotes Cys с т о п с т о п 

Blepharisma ? ? с т о п 

всех других организмов, кодируют глу-
тамин (табл. 18). Единственный стоп-
кодон, обнаруженный в генах этих орга
низмов, — TGA. Для Tetrahymena ther-
mophila было показано, что она имеет 
три тРНК для глутамина, две из кото
рых распознают кодоны ТАА и TGA. 
Сравнение сиквенсов тРНК привело к 
выводу, что необычная тРНК эволюци
онировала из нормальной глутаминовой 
тРНК за счет мутации антикодона. Од
нако эта история оказалась еще более 
запутанной. Euplotes и Blepharisma ис
пользуют кодон ТАА, кодирующий глу-
тамин у других цилиат, в качестве стоп-
кодона, то есть так же, как все осталь
ные эукариоты и прокариоты. Более 
того, кодон TGA (единственный стоп-
кодон у других инфузорий) кодирует 
цистеин в разных генах нескольких ви
дов Euplotes. Поскольку Euplotes отно
сится к Hypotrichia и филогенетически 
связан со стиготрихами Stylonichia и 
Oxytricha, должно было произойти об
ратное мутационное переключение к 
оригинальному значению ТАА-кодона, 
так же как и второе переключение в 
случае TGA-кодона. Причины, которые 
могли привести к таким изменениям 
генетического кода у цилиат, неизвест

ны. Было высказано предположение, 
что, поскольку у инфузорий до сих пор 
настоящие вирусы не обнаружены, осо
бое использование кодонов стало барь
ером на пути вирусов. 

Малярийный 
плазмодий: избегание 
иммунного ответа 
хозяина 

Малярия — одно из наиболее тяже
лых инфекционных заболеваний; она 
массово поражает население тропичес
ких и субтропических районов земного 
шара. Возбудителями малярии челове
ка являются четыре вида Apicomplexa: 
Plasmodium falciparum, P. vivax, P. ovale 
и P. malariae. В настоящее время интен
сивно изучаются различные аспекты 
молекулярной биологии Plasmodium, в 
частности структура антигенов и их 
локализация. Применение методов ре-
комбинантной ДНК и моноклональных 
антител позволило получить необходи
мые сведения об антигенах, а также о 
структуре и изменчивости соответству
ющих генов. Это дает возможность ис
пользовать антигены в качестве мише
ней для вакцин. 

В некоторых странах систематиче
ская борьба с малярией (применение 
антималярийных препаратов и мощных 
пестицидов против насекомых-хозяев) 
дала положительные результаты и даже 
привела к ее искоренению в отдельных 
регионах. Однако в большинстве тропи
ческих регионов малярию не удалось 
подавить, напротив, ситуация ухудшает
ся, так как появились устойчивые к пре-
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паратам штаммы паразитов и невоспри
имчивые к пестицидам комары. Да и 
само по себе массированное использо
вание пестицидов наносит ущерб как 
состоянию окружающей среды, так и 
здоровью населения. Таким образом, 
создание эффективной вакцины стало 
бы колоссальным научным прорывом, 
имеющим огромное значение для мно
гих миллионов людей по всему миру. 
Путь к разработке вакцины лежит через 
изучение антигенов малярийного плаз
модия. 

Малярийный плазмодий имеет 
сложный жизненный цикл, состоящий 
из половой и бесполой фазы (см. рис. 
96). Значительную часть времени, в те
чение которого осуществляется цикл, 
паразит проводит внутри эритроцита, 
заключенный в паразитофорную ваку
оль (см. рис. 97, 98). Поэтому интере
сующие нас антигены, вероятно, распо
ложены на поверхности внеклеточных 
стадий паразита. За последние годы при 
помощи иммунологических и молеку
лярных методов у видов рода Plasmo
dium было обнаружено более 20 повер
хностных антигенов (S-антигены

1
). В 

большинстве таких исследований ген 
соответствующего белка клонировали и 
затем экспрессировали в подходящей 
системе трансляции. Оказалось, что у 
многих из этих антигенов и пептид, и 
ген имеют повторы (рис. 335). 

S-антиген P. falciparum был первым 
малярийным антигеном, в котором были 
обнаружены тандемные повторы олиго-
пептидных последовательностей. Его 
ген состоит из единственного экзона с 
центральным блоком тандемных повто-

Э ! ШШКШШШ т ^ И И Д ш ^ ! 
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Рис. 3 3 5 . В а р и а б е л ь н о с т ь с и к в е н с о в генов 
п о в е р х н о с т н ы х а н т и г е н о в Plasmodium falci
parum. Р а з л и ч н а я ш т р и х о в к а у к а з ы в а е т 
р а з л и ч н ы е с и к в е н с ы (по Кемпу). 

ров. Клоны P. falciparum обладают раз
личными наборами поверхностных ан
тигенов. Аллели различаются по разме
ру повтора, последовательности основа
ний в нем, количеству повторов и поло
жению рамки считывания. Все эти 
источники изменчивости обеспечивают 
высокое серологическое разнообразие. 

Аминокислотные последовательно
сти ряда эукариотных белков, в частно
сти шелка, кератина и коллагена, содер
жат многочисленные повторы опреде
ленного мотива. У плазмодия же мотив 
различен в разных аллелях, и поверхно
стные протеины обеспечивают защиту 
от иммунной атаки хозяина. Эта стра
тегия напоминает систему переключе
ния VSG трипаносом, но задействует 
иные молекулярные механизмы. 

Геномные проекты 
протистов: от геномики 
к протеомике 

В последние годы стремительно 
накапливается информация по последо-

1
 S-антиген впервые был выделен из Plasmodium falciparum в 1983 году. — Прим. пер. 
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вательностям нуклеотидов различных 
генов животных и растений. Полностью 
или почти полностью секвенированы 
геномы нескольких эукариотных орга
низмов: человека, дрозофилы, немато
ды Caenorhabditis, пивных дрожжей 
Saccharomyces, аскомицета Neurospora, 
крестоцветного Arabidopsis, риса. Наи
более резонансным был проект «Геном 
человека» (HUGO). До протистов оче
редь дошла недавно, но ряд геномных 
проектов уже идет полным ходом, а еще 
несколько планируется запустить в бли
жайшее время. Понятно, что большин
ство текущих проектов посвящено наи
более важным с медицинской точки зре
ния паразитическим протистам: Plas
modium, Toxoplasma, Cryptosporidium, 
Eimeria, Entamoeba, африканские три-
паносомы, Trypanosoma cruzi, Leishma-
nia и Giardia lamblia. Однако уже нача
ты или находятся в стадии планирова
ния несколько геномных проектов по 
свободноживущим протистам, ставшим 
важнейшими модельными объектами 
молекулярно-биологических исследова
ний (Dictyostelium, Tetrahymena и Para
mecium). 

Не следует забывать, что помимо 
ядерного генома клетки протистов по
чти всегда несут митохондриальный и 
часто пластидный, а иногда и остатки 
ядерного генома бывших эндосимбион-
тов (см. рис. 29). Изучение этих гено
мов привело к неожиданным открыти
ям в филогении протистов. Так, у не
скольких споровиков (в частности, 
Plasmodium falciparum и Toxoplasma 
gondii) был обнаружен внехромосом-
ный геном размером от 27 до 35 т.п.н., 
расположенный внутри оболочки из 
нескольких мембран. Анализ сиквенса 

показал, что это остаток пластидного 
генома, поэтому органелла была назва
на апикопластом (см. рис. 16); ее функ
ция поныне неизвестна. Сравнение 
ядерных генов фермента глицеральде-
гид-3-фосфат-дегидрогеназы (GAPDH), 
который локализован в пластидах, под
тверждает гомологию апикопласта и 
пластид динофлагеллат. Пластиды ди-
нофлагеллат ведут происхождение от 
красных водорослей. Еще более удиви
тельно, что ген GAPDH близок по 
последовательности нуклеотидов гомо
логичным генам гетероконтов и крипто-
монад — двух других групп, которые 
также прибрели пластиды в результате 
симбиоза с красными водорослями. Эти 
исследования привели к переосмысле
нию филогенетических взаимоотноше
ний среди протистов и абсолютно ново
му взгляду на ранние события симбио-
генеза в эволюции эукариот. 

Вероятно, наибольший эффект этих 
масштабных исследований будет полу
чен на следующем этапе, когда резуль
таты различных геномных проектов 
будут осмыслены и обобщены. Напри
мер, взгляды на роль цитоскелета в та
ких важных клеточных процессах, как 
фагоцитоз и формирование псевдопо
дий, принципиально обновились после 
исследований ранее неизвестных тубу-
линов и благодаря изучению генов мо
торных белков. До недавнего времени 
надсемейство тубулиновых генов состо
яло только из двух семейств: альфа-ту-
булинов и бета-тубулинов. Как извест
но, молекулы альфа- и бета-тубулина 
являются основными строительными 
блоками микротрубочек. Недавно были 
открыты еще по меньшей мере четыре 
семейства тубулинов. Постоянно увели-
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чивается список эукариот, у которых 
обнаружен гамма-тубулин; он запуска
ет самосборку микротрубочки. Дельта-
и эпсилон-тубулины обнаружены у не
скольких эукариотных организмов, в 
том числе протистов, но их распростра
нение явно ограниченно. Дельта-тубу-
лин, по-видимому, участвует в сборке 
жгутика Chlamydomonas. Дзета-тубулин 
пока найден только у кинетопластид. 
Функции дельта- и эпсилон-тубулинов 
пока не изучены. 

Сходная ситуация складывается и с 
семействами моторных белков. По ре
зультатам геномных проектов описыва
ются все новые и новые гены миозина, 

кинезина и динеина. От сложнейшего 
взаимодействия этого обширного спект
ра белковых компонентов зависят мемб
ранный транспорт и функционирование 
цитоскелета. Для изучения этих меха
низмов уже развернута целая серия спе
циальных исследовательских проектов. 
В качестве объектов задействованы Dic-
tyostelium и Entamoeba и в меньшей сте
пени некоторые другие протисты. 

Таким образом, начаты и продолжа
ются многие проекты полного секве-
нирования геномов протистов. Однако, 
несмотря на это, акцент в молекулярной 
биологии протистов все же начинает 
смещаться от генома к протеому

1
. 

1
 Протеом — это полный набор белков организма. Его изучением теперь занимается специаль

ная наука протеомика (а не биохимия), поскольку в качестве основных методов используются 

молекулярно-генетические. — Прим. пер. 
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Поведение протистов 
(Ганс Махемер) 

Реакция организма на любой вне
шний или внутренний стимул является 
поведенческим актом (рис. 336). Пове
дение протистов, равно как и высших 
организмов, подразделяют на два типа: 
один регулируется внутренне и его по
этому можно называть спонтанным, а 
другой индуцируется стимулами внеш
него мира. Исследователи предпочита
ют изучать двигательные реакции, по
скольку подвижность клеток легко ре
гистрировать, но поведение может про
являться и в менее заметных или даже 
дотоле неизвестных реакциях клетки. 

Примеры внутренне регулируемого 
поведения — попятное движение и по
вороты у стихотрих и гипотрих (Stylo-

Рис. 3 3 6 . «Брачные и г р ы » п е р е д к о н ъ ю г а 

ц и е й Stylonichia mytilus: а — к р у г о в о е в р а 

щ е н и е о б о и х п а р т н е р о в р е з к и м и т о л ч к а м и ; 

б — к а с а н и е п е р и с т о м а м и ; в — к о н ъ ю г а ц и я 

(по Г р е л ю ) . 

nychia или Euplotes) в отсутствие сти
мулов. Этими быстрыми перемещения
ми управляет трансмембранный потен
циал, величина которого у этих инфузо
рий сильно флуктуирует. Величина по
тенциала иногда проскакивает порог 
возбуждения, что вызывает вброс Са

2+
. 

В ответ на повышение концентрации 
кальция реснички синхронно меняют 
направление эффективного удара. 

В отсутствие внешних стимулов 
клетка перемещается в случайном на
правлении. Плавающие протисты (как, 
впрочем, и бактерии) обычно двигают
ся по пологой спирали, вращаясь при 
этом вокруг воображаемой оси. Это 
происходит благодаря постоянно возни
кающей при движении локальной асим
метрии движущих сил. В то время как 
силы, возникающие из круговых со
ставляющих перемещения, взаимно 
нейтрализуются, различные возникаю
щие здесь дополнительные векторы сил 
складываются, и результирующий век
тор придает плаванию единое направле
ние. Если одноклеточный организм пла
вает по более или менее прямолиней
ной траектории, то имеющееся в нача
ле эксперимента скопление клеток 
будет рассеиваться в толще воды; рав
номерность рассеивания будет зависеть 
от начальных векторов перемещения 
отдельных клеток. Неподвижные и ма
лоподвижные организмы образуют 
скопления. Равномерное разбегание 
клеток, обеспечивающее эффективное 
освоение среды, является результатом 
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сочетания поступательного плавания по 
пологой винтовой спирали и периоди
ческих реверсивных движений

1
. Для 

протиста, огражденного от воздействия 
ориентированных стимулов, подсчиты
вают показатели периодов поступатель
ного плавания и реверсий (длитель
ность, периодичность, временное соот
ношение). В дальнейшем, при изучении 
влияния стимулов, эти показатели за
кладывают как параметры спонтанного 
(т.е. без внешних возмущений) локомо
торного поведения этого протиста. 

Направление движения изменяется 
и под воздействием внешних факторов. 
Таковыми будут механическое (столкно
вение с преградой), химическое, терми
ческое и световое раздражение. В этих 
случаях реверсивное движение называ
ется реакцией избегания (рис. 337г). 
Реакция избегания не направленна по 
отношению к источнику раздражения, 
клетка уходит от него, меняя направле
ние случайным образом, то есть мето
дом проб и ошибок, до тех пор пока не 
отплывет от источника раздражения. 

Поведенческая реакция клетки час
то бывает ответом на совместное воз
действие и внутренних, и внешних фак
торов. При этом одновременное дей
ствие стимулов разного типа может 
вызывать сложные поведенческие отве
ты. В ближайшем будущем, вероятно, 
экспериментаторы смогут привнести 
ясность в вопросы: каковы факторы, 
видоизменяющие поведенческие реак-

Р и с . 3 3 7 . Т и п ы с т и м у л и р о в а н н ы х д в и г а 
тельных р е а к ц и й п р о т и с т а н а п р и м е р е с в е 
т о в о г о в о з д е й с т в и я (hv): а — ( о р т о - ) к и н е з : 
с к о р о с т ь д в и ж е н и я у в е л и ч и в а е т с я в н у т р и 
о с в е щ е н н о й з о н ы ( п о с л е д о в а т е л ь н ы е 
и з о б р а ж е н и я клетки р а з н е с е н ы на б о л ь ш е е 
р а с с т о я н и е ) ; б — к л и н о к и н е з : с м е н а н а 
п р а в л е н и й д в и ж е н и я у с и л и в а е т с я в н у т р и 
о с в е щ е н н о й з о н ы ; в — т а к с и с : клетка п о в о 
рачивает п р я м о к ( и л и от) и с т о ч н и к у с в е т а ; 
г — реакция и з б е г а н и я : п о д о с т и ж е н и и г р а 
н и ц ы с в е т о в о г о п я т н а к л е т к а м е н я е т н а 
п р а в л е н и е п о с т у п а т е л ь н о г о д в и ж е н и я слу
ч а й н ы м о б р а з о м (по С о н г и Поф). 

ции протистов, и какова вся цепь моле
кулярных событий от раздражения до 
ответа. 

Внешний раздражитель называется 
одномерным или градиентным, если он 
характеризуются только интенсивнос
тью. Таково, например, постепенное 
увеличение температуры или освещен
ности (рис. 337а, б, г). С другой сторо
ны, интенсивность сигнала часто несет 
информацию о направлении. Например, 
сила тяжести или прямой свет опреде
ленной длины волны воздействуют на 

1
 Реверсивное движение, или реверсия, состоит из фазы постепенно замедляющегося попятно

го движения и из фазы, которую можно назвать «фазой неупорядоченного вращения»: клетка 

совершает короткие неуверенные перемещения вперед и назад и при этом переднезадняя ось 

несколько раз меняет свое направление. В результате ориентировка переднезадней оси изменя

ется случайным образом. Затем организм возобновляет поступательное движение в новом на

правлении. — Прим. ред. 
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организм как векторный раздражитель, 
давая, таким образом, важную инфор
мацию о свойствах среды (рис. 337в). 
Под давлением отбора протесты выра
ботали адекватные поведенческие отве
ты на предъявление градиентных и век
торных раздражителей. Классификация 
двигательных реакций в целом опира
ется на рассмотренную классификацию 
раздражителей. Двигательные реакции 
подразделяются на кинезы (регулирова
ние скорости и случайное изменение 
направления после завершения попят
ного движения; рис. 337а, б) и таксисы 
(направленное перемещение; рис. 337в). 
Реакции третьего класса — тропиз-
мы — присущи только сидячим орга
низмам; тропизмы преимущественно 
проявляются в росте, пространственно 
ориентированном по отношению к раз
дражителю. 

Терминология 

Прежде чем приводить примеры по
веденческих реакций на различные сти
мулы, определим термины. 

К и н е з ы 

Градиентные, или диффузные сти
мулы, например свет, температура, хи
мическое раздражение, вызывают кине
зы. Клетка воспринимает относитель
ную интенсивность стимула и регулиру
ет свою двигательную активность. 
Ответное увеличение скорости принято 
называть положительным кинезом, а 
уменьшение — отрицательным кинезом. 
Эти два варианта объединяются терми
ном ортокинез (рис. 337а). Последнему 
противопоставляют клинокинез — дви

гательная реакция на внешний раздра
житель, выражающаяся в изменении ча
стоты смены направления движения 
(рис. 3376). Сила тяжести — векторный 
раздражитель, но инфузории реагируют 
на нее ненаправленным движением; эта 
реакция выделена в самостоятельный 
класс — таксокинез (см. ниже). 

В основе кинеза лежит регулярное 
измерение интенсивности стимула и 
сравнение с предшествующими величи
нами. Действуя таким образом, клетка 
получает возможность адекватно реаги
ровать на факторы, распределяющиеся 
в среде градиентно и к тому же меняю
щиеся во времени (температура воды, 
концентрация химического вещества и 
т.п.). У протиста, приближающегося к 
источнику химического аттрактанта, 
периоды поступательного перемещения 
реже прерываются реверсиями. Эта кар
тина напоминает движение бактерии — 
хаотическое, но с тенденцией смещения 
по градиенту раздражителя. Когда про
тест удаляется от аттрактанта, частота 
реверсий возрастает, а периоды посту
пательного перемещения становятся 
короче. В отличие от прокариот, проте
сты способны регулировать скорость 
локомоции. Скорость плавания возрас
тает при движении к аттрактанту и па
дает, когда клетка удаляется от него. 
Все сказанное, но с обратным знаком 
относится к ситуации, когда химическое 
вещество — репеллент. Один и тот же 
фактор будет привлекать или отпугивать 
протиста в зависимости от своей интен
сивности. Так, слишком высокая или 
слишком низкая интенсивность стиму
ла (возьмем тепло в качестве примера) 
будет отпугивать протистов, и они сме
стятся в зону с оптимальными проме-
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жуточными величинами. Итак, кинез — 
это не строго направленная локомотор
ная реакция; как координация в про
странстве посредством кинезов, так и 
аккумуляция особей в градиенте стиму
ла — процессы вероятностные по сво
ей природе. 

Т а к с и с ы 

Таксис — это строго направленное 
перемещение по отношению к источни
ку векторного стимула (к источнику — 
положительный таксис; от источника — 
отрицательный). Протисты проявляют 
таксисы лишь в ответ на очень немно
гие раздражители: силу тяжести, направ
ленный свет и электрическое поле. Де
ло в том, что для распознавания направ
ления вектора нужны специальные 
«прицельные» устройства, а протисты 
слишком малы по размеру, чтобы раз
местить их. Обладающее зрением мно
гоклеточное животное способно воспри
нимать направление лучей света, а при 
помощи статоцистов животные различа
ют верх и низ, в то время как малый 
объем одноклеточного организма не по
зволяет соответствующим образом раз
местить рецепторы. И все же, в силу 
определенных структурных и функцио
нальных особенностей своей организа
ции протисты способны проявлять так
сисы (гальванотаксис, гравитаксис, фо
тотаксис). Вывод о том, что определен
ная локомоторная деятельность являет 
собою таксис, делается исключительно 
на основе феноменологии поведения и 
независимо от того, известен ли меха
низм передачи сигнала. Часто об этом 
механизме можно судить по морфологи
ческим проявлениям и физиологическим 

откликам, но лишь для немногих объек
тов весь каскад событий на субклеточном 
уровне прослежен достаточно детально 
(см. гальванотаксис, фототаксис). 

Т а к с о к и н е з 

Земное тяготение оказывает влия
ние на поведение протистов, и изучение 
этого влияния показало, что принятое 
деление локомоторных реакций на ки
незы и таксисы не всегда приемлемо. 
Общеизвестно, что только астрономи
ческие объекты, такие как Земля и 
Луна, обладают достаточной массой, 
чтобы создать значительное гравитаци
онное поле. В качестве стимула сила 
тяжести имеет как векторные, так и гра
диентные свойства. Сила земного тяго
тения всегда действует в одном направ
лении и в этом смысле представляет 
собой векторный раздражитель. Одна
ко перепады силы тяжести на земной 
поверхности столь малы, что живые 
существа в пределах биосферы не спо
собны их уловить, и в этом смысле зем
ное тяготение — градиентный фактор. 
Показано, что ряд инфузорий и жгути
коносец Euglena регулируют скорость 
движения относительно вектора силы 
тяжести, a Paramecium даже изменяет 
частоту реверсий. Эти локомоторные 
поведенческие акты являются кинезами 
по определению (см. выше) и, соответ
ственно, оправданно использование 
термина гравикинез. Однако в данном 
случае организм не имеет возможности 
ориентироваться по изменению интен
сивности сигнала во времени и про
странстве (как того требует определе
ние кинеза), потому что сила земного 
тяготения неизменна в масштабе не-
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скольких миллиметров по вертикали. 
Следовательно, проявляя гравикинез, 
протисты должны полагаться на некие 
векторные проявления гравитационно
го поля (пока неизвестно, какие), а это 
уже ключевой признак таксиса. Таким 
образом, гравикинез занимает промежу
точное положение между кинезом и 
таксисом, возможно, иллюстрируя со
бой эволюционный переход от более 
примитивной стратегии кинеза к более 
продвинутой стратегии таксиса. 

Привыкание 
и сходные явления 

Выше были рассмотрены незамед
лительные локомоторные реакции. Ча
сто, однако, поведенческий ответ на 
раздражитель меняется со временем. 
Если интенсивность стимула резко из
менилась, а затем остается на постоян
ном уровне, то протист скорректирует 
свое поведение таким образом, чтобы 
приспособиться к новому уровню ин-

Рис. 3 3 8 . Т р а е к т о р и и д в и ж е н и я Paramecium в т е м н о м поле и л л ю с т р и р у ю т п о с т е п е н н у ю 

а д а п т а ц и ю к в о з д е й с т в и ю х и м и ч е с к о г о а г е н т а . Клетки б ы л и в в е д е н ы п и п е т к о й в р а с т в о р 

20 мМ KCI в точке, о т м е ч е н н о й з в е з д о ч к о й (*) . В р а с т в о р е их п о в е р х н о с т ь б ы л а м о м е н 

тально д е п о л я р и з о в а н а , п о э т о м у клетки б ы с т р о п о п л ы л и з а д н и м к о н ц о м в п е р е д (1). По

пятное д в и ж е н и е п о с т е п е н н о з а м е д л я л о с ь и через 40 с е к у н д п е р е ш л о во в р а щ е н и е на м е 

сте (2) . В т е ч е н и е п о с л е д у ю щ и х нескольких м и н у т в р а щ е н и е с м е н и л о с ь на м е д л е н н о е пла

вание по кругу (3) с п о с т е п е н н ы м у с и л е н и е м т е н д е н ц и и д в и ж е н и я в п е р е д ( 4 - 7 ) . С т а д и я 7 — 

э т о н о р м а л ь н а я т р а е к т о р и я п л ы в у щ е й в п е р е д клетки (из: M a c h e m e r : J . Protozool . 3 6 [ 1 9 8 9 ] 

4 6 3 ) . С р а в н и т е с р и с . 3 3 9 , где показан п о с т е п е н н ы й п е р е х о д от с и л ь н о й д е п о л я р и з а ц и и 

к н о р м а л ь н о м у с о с т о я н и ю м е м б р а н ы Paramecium. 
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Рис. 3 3 9 . Т р а е к т о р и и д в и ж е н и я Paramecium в з а в и с и м о с т и от н а п р я ж е н и я э л е к т р и ч е с к о 
го поля ( г и — г и п е р п о л я р и з а ц и я к л е т о ч н о й м е м б р а н ы , де — д е п о л я р и з а ц и я к л е т о ч н о й 
м е м б р а н ы ) . В с е т р а е к т о р и и б ы л и з а п и с а н ы в т е ч е н и е 5 с е к у н д о с в е щ е н и я в т е м н о м поле, 
следовательно, д л и н а пути п р о п о р ц и о н а л ь н а с к о р о с т и плавания. Т р а е к т о р и и р а н ж и р о в а н ы 
так, ч т о б ы показать и з м е н е н и е х а р а к т е р а д в и ж е н и я п р и п о с т е п е н н о м и з м е н е н и и м е м б 
р а н н о г о п о т е н ц и а л а от г и п е р п о л я р и з а ц и и (слева) до с и л ь н о й д е п о л я р и з а ц и и (справа) . А — 
п о с т у п а т е л ь н о е д в и ж е н и е ( а - з — в п е р е д ; и — с т а ц и о н а р н о е в р а щ е н и е ; к-н — назад). Б — 
к о г д а м е м б р а н а с л а б о д е п о л я р и з о в а н а , п о с т у п а т е л ь н о е д в и ж е н и е в п е р е д и н о г д а п р е р ы 
вается с м е н о й н а п р а в л е н и я д в и ж е н и я ( о б р а т и т е в н и м а н и е н а и з л о м ы т р а е к т о р и й ) . З а м е 
т и м , что у в е л и ч е н и е частоты и з м е н е н и й н а п р а в л е н и я д в и ж е н и я п р о и с х о д и т п р и у м е н ь ш е 
н и е м с к о р о с т и д в и ж е н и я в п е р е д (из: M a c h e m e r a n d Sugino: С о т р . B i o c h e m . Physiol. 94A 
[ 1 9 8 9 ] 3 6 5 ) . 

тенсивности; и произойдет это через не
сколько секунд, минут или часов (рис. 
338). Без такой адаптации изменение 
ионного состава воды (в результате ис
парения или, наоборот, разведения) на
рушило бы тонко настроенную систему 
клеточного контроля и препятствовало 
бы движению по градиенту раздраже
ния, а также восприятию дополнитель
ных стимулов. Двигательное поведение 
инфузории формируется за счет био
электрической составляющей контроля 
биения ресничек (рис. 339) и основано 
на работе контрактильных систем. Био

электрическая регуляция биения ресни
чек предполагает наличие определенно
го исходного уровня трансмембранного 
потенциала — так называемого потен
циала покоя. Потенциал покоя контро
лирует ионные каналы мембраны и 
активность ферментов в рамках гомео-
стаза. Это исходное состояние для по
следующих индуцируемых сдвигов 
трансмембранного потенциала, которые 
сигнализируют об интенсивности раз
дражающего стимула. 

Изменение поведенческой реакции 
со временем строго подтверждено для 
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Рис. 3 4 0 . П р и в ы к а н и е Spirostomum к м е х а 
н и ч е с к о м у р а з д р а ж е н и ю . П р е д с т а в л е н о в 
ф о р м е в е р о я т н о с т и (р) с о к р а щ е н и я клетки 
в ответ на м е х а н и ч е с к о е р а з д р а ж е н и е . С т и 
мул п р е д ъ я в л я е т с я п е р и о д и ч е с к и ; о б щ а я 
п р о д о л ж и т е л ь н о с т ь ( t) к а ж д о г о э к с п е р и 
м е н т а с о с т а в л я е т о к о л о 12 минут, а — ве
р о я т н о с т ь с о к р а щ е н и я п о с т е п е н н о п а д а е т 
и в ы х о д и т на а с и м п т о т у , к о т о р а я с о о т в е т 
ствует 1 0 0 % - н о м у п р и в ы к а н и ю ; п р и отсут
с т в и и р а з д р а ж е н и й в т е ч е н и е о п р е д е л е н 
н о г о в р е м е н и (At), п р и в ы к а н и е частично ут
р а ч и в а е т с я ( 3 3 % на р и с у н к е ) , б — т о т же 
э к с п е р и м е н т , н о о б р а т и т е в н и м а н и е , что, 
к о г д а п р е д ъ я в л е н и е р а з д р а ж и т е л я в о з о б 
н о в л я е т с я , к л е т к и б ы с т р е е д о с т и г а ю т 
1 0 0 % - н о г о п р и в ы к а н и я ; ф е н о м е н н а з ы в а ю т 
т р е н и р о в а н н о с т ь ю , в — е д и н с т в е н н о е 
с и л ь н о е ( ш о к о в о е ) р а з д р а ж е н и е п о л н о с т ь ю 
с н и м а е т п р и в ы к а н и е и д а ж е г и п е р с е н с и б и 
л и з и р у е т клетку ( ф е н о м е н отвыкания) ; е с л и 
д а л е е п р е д ъ я в л я т ь р а з д р а ж е н и е п о п р е 
ж н е й с х е м е , т о клетка вновь д е м о н с т р и р у 
е т п о с т е п е н н о е п р и в ы к а н и е (из: M a c h e m e r : 
BIUZ 18 [ 1 9 8 8 ] 122). 

ряда протистов. Такое изменение пове
дения напоминает процесс научения у 
высших организмов. Например, сенси
билизированная к сильному механиче
скому раздражению культура Stylony
chia научается избегать шероховатых 
поверхностей, но эта способность раз
личать шероховатую и гладкую повер
хность исчезает в течение часа. Еще 
более яркий пример дают инфузории 
Spirostomum и Stentor, клетка которых 
способна к резкому сокращению. По

вторяющееся через определенные ин
тервалы времени механическое раздра
жение через несколько минут приводит 
к постепенному угасанию ответа (рис. 
340). Это поведение имеет целый ряд 
признаков, характеризующих привыка
ние у высших организмов. В то же вре
мя, образование связи между условным 
и безусловным раздражителем (то есть 
ассоциативное научение) никогда не 
было достоверно показано для протис
тов. 
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Поведенческие 
реакции 

В следующих разделах приведены 
примеры поведенческих реакций на 
раздражения. Примеры сгруппированы 
по типу стимула: электрический, меха
нический, химический, термический и 
световой. 

П о в е д е н и е 
в э л е к т р и ч е с к о м поле 
( г а л ь в а н о т а к с и с ) 

Постоянный электрический ток, 
пропущенный через электролит с поме
щенными в него клетками, возбуждает 
их: благодаря распределению напряже
ния по цепи последовательных сопро
тивлений, которую представляет собой 
клетка, обращенная к катоду сторона 
клетки всегда деполяризована, а обра
щенная к аноду всегда гиперполяризо-
вана. Раздражение электрическим то
ком рутинно используется при работе 
с проводящими тканями, такими как 
нервная и мышечная, но только у под
вижных ресничных и жгутиковых кле
ток она вызывает особую поведенчес
кую реакцию, названную гальванотак
сисом (рис. 341а). Если создать элект
рическое поле напряженностью около 2 
В/см, то все случайным образом ориен
тированные парамеции развернутся и 
поплывут прямо к катоду (рис. 3416). 
Изучение гальванотаксиса позволяет 
понять механизм электрической (зави
симой от потенциала) регуляции рес
ничной активности. С другой стороны, 
то, как характер биения ресничек посте
пенно меняется в зависимости от вели
чины приложенного напряжения (см. 

рис. 339), помогает понять, почему ин
фузории всегда ведут себя одинаково 
под воздействием электрического поля. 

У клетки Paramecium, проявляю
щей гальванотаксис, количество нор
мально бьющих ресничек в централь
ной и обращенной к аноду зонах кле
точной поверхности будет превосходить 
количество реверсивно бьющих ресни
чек в зоне, обращенной к катоду. Далее 
рассмотрим ситуацию, когда протист 
совершает обычное поступательное 
движение. Для клетки, ориентирован
ной перпендикулярно к линиям равно
го потенциала (эквипотенциалям), раз
дражитель осесимметричен; и, соответ
ственно, распределение ресничек, бью
щих в определенном направлении с 
определенной интенсивностью, будет 
осесимметричным; если клетка при 
этом передним концом обращена к ка
тоду (ортодромная ориентация), она 
будет продолжать плыть по прямой впе
ред (рис. 3416,1). У клетки, продольная 
ось которой ориентирована под острым 
или тупым углом к эквипотенциалям, 
расположение одинаково работающих 
ресничек не осесимметрично. В резуль
тате этого дисбаланса клетка будет раз
ворачиваться так, чтобы в итоге обрес
ти ортодромную ориентацию (рис. 3416, 
II—I, III—I). 

От электрочувствительности клетки 
зависит доля реверсивно бьющих рес
ничек (или жгутиков); определенные 
протисты при той же напряженности 
поля будут двигаться к аноду (Opalina, 
Chilomonas). У определенных групп 
инфузорий имеются специализирован
ные группы локомоторных ресничек, 
сильно различающиеся по электрочув
ствительности. Такие инфузории будут 
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Поляризация Частота 
мембраны биений 

+ <• 

б 
Рис. 3 4 1 . Гальванотаксис у Paramecium, а — в п о с т о я н н о м э л е к т р и ч е с к о м поле (катод ввер
ху) клетки п л ы в у т по н а п р а в л е н и ю к к а т о д у ( к о н ц ы т р а е к т о р и й в ы д е л е н ы ч е р н ы м ) , б — 
э л е к т р о м е х а н и ч е с к а я о с н о в а г а л ь в а н о т а к с и с а . I : клетка в п о с т о я н н о м э л е к т р и ч е с к о м поле 
о б р а щ е н а п е р е д н и м к о н ц о м (а) к катоду ( - ) . Клетка в с е г д а п р и н и м а е т э т у так н а з ы в а е 
м у ю о р т о д р о м н у ю о р и е н т а ц и ю в результате т о г о , что т р а н с м е м б р а н н ы й п о т е н ц и а л , у п 
р а в л я ю щ и й б и е н и е м р е с н и ч е к , п о д в о з д е й с т в и е м э л е к т р и ч е с к о г о поля с т а н о в и т с я г р а 
д и е н т н ы м (Депол. — д е п о л я р и з о в а н а , Г и п е р п о л . — г и п е р п о л я р и з о в а н а ; белая з о н а — р е с 
нички б ь ю т назад, черная з о н а — р е с н и ч к и б ь ю т в п е р е д ; ш и р и н а з о н ы п р о п о р ц и о н а л ь н а 
с к о р о с т и б и е н и я ) . Клетка п л ы в е т в п е р е д , п о с к о л ь к у б ь ю щ и х н а з а д р е с н и ч е к б о л ь ш е . II, 
III: На клетке, п е р е д н е - з а д н я я о с ь к о т о р о й н е п е р п е н д и к у л я р н а э к в и п о т е н ц и а л я м ( п а р а л 
л е л ь н ы ш т р и х о в ы м л и н и я м ) , в о з н и к пояс р е с н и ч е к ( в ы д е л е н ) , с о з д а ю щ и й р а з в о р а ч и в а 
ю щ е е у с и л и е , к о т о р о е п р и в е д е т клетку в о р т о д р о м н у ю о р и е н т а ц и ю . IV: Т е о р е т и ч е с к и а н 
т и д р о м н а я о р и е н т а ц и я д о л ж н а бы вызывать д в и ж е н и е клетки к а н о д у (+) , но с а м о е с л а 
б о е о т к л о н е н и е от э т о г о н е у с т о й ч и в о г о р а в н о в е с и я п р и в о д и т клетку в о р и е н т а ц и ю III и з а 
т е м , е с т е с т в е н н о , в о р и е н т а ц и ю I ( и з : M a c h e m e r : Galvanotax is : G r u n d l a g e n d e r e l e k t r o -
m e c h a n i s c h e n K o p p l u n g und Or ient ierung bei Paramecium. In: Prakt ische Verhal tensbio logie, 
e d . by G.H.K. Z u p a n c , Parey, Berl in 1988). 
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двигаться наискосок (Spirostomum, Cli-
macostomum) или даже параллельно к 
линиям равного потенциала (Loxodes). 

Реакции на м е х а н и ч е с к и е 
р а з д р а ж и т е л и 

Есть две основных разновидности: 
реакции на прикосновение (фазический 
стимул) и реакции в связи с постоянно 
действующей силой тяжести (тониче
ский стимул). Воздействие микроиглой 
или даже струей жидкости из пипетки 
на передний конец Stentor вызывает 
деполяризацию и быстрое сокращение, 
а после повторной стимуляции даже 
попятное движение этой, в общем-то, 
сидячей инфузории. У других инфузо
рий деполяризующие механорецептор-
ные каналы расположены преимуще
ственно в мембране переднего конца 
клетки. Поэтому реакция избегания 
Paramecium в случае, когда клетка, ска
жем, натолкнется на препятствие, за
пускается в результате механически 
индуцируемой деполяризации мембра
ны (см. рис. 255). Анализ распределе
ния механочувствительных рецепторов 
у цилиат (Paramecium, Stylonychia) вы
явил чувствительную область на заднем 
конце клетки, раздражение которой ве
дет к гиперполяризации мембраны (рис. 
342). Касание Paramecium сзади вызы
вает усиление прямого биения ресничек 
по той же схеме, что и в электрическом 
поле (см. гальванотаксис), поэтому 
клетка ускоренно плывет передним по
люсом вперед. 

Чувствительные органы многокле
точных животных часто содержат нор
мальные или рудиментарные реснички. 
Исходя из этого, можно предположить, 

что реснички простейших воспринима
ют механическое раздражение. Однако 
электрофизиологические исследования 

Рис. 3 4 2 . Т о п о л о г и я м е х а н и ч е с к о й ч у в с т в и 
т е л ь н о с т и у Paramecium ( с л е в а : н о р м а л ь 
н а я к л е т к а , н е с у щ а я р е с н и ч к и ; с п р а в а : 
клетка, л и ш е н н а я р е с н и ч е к , п е р е д н и й п о 
л ю с клетки вверху). Показаны м е с т а укола 
м е м б р а н ы м и к р о и г л о й ( с т р е л к и ) и с л е д у ю 
щ и й з а э т и м с т и м у л и р у ю щ и м в о з д е й с т в и 
е м о т в е т . В о з б у ж д е н и е п е р е д н е г о к о н ц а 
п р и в о д и т к д е п о л я р и з а ц и и клеточной м е м 
б р а н ы , а з а д н е г о — к г и п е р п о л я р и з а ц и и . 
Ч у в с т в и т е л ь н о с т ь к д е п о л я р и з а ц и и ( С а 2 + -
з а в и с и м а я ) у м е н ь ш а е т с я в н а п р а в л е н и и к 
з а д н е м у п о л ю с у клетки, а ч у в с т в и т е л ь н о с т ь 
к г и п е р п о л я р и з а ц и и ( К + - з а в и с и м а я ) у м е н ь 
ш а е т с я в н а п р а в л е н и и к п е р е д н е м у п о л ю 
с у клетки; э т и п р о д о л ь н ы е г р а д и е н т ы о б у с 
л о в л е н ы п о с т е п е н н ы м и з м е н е н и е м п л о т н о 
с т и м е х а н о р е ц е п т о р н ы х к а н а л о в к а ж д о г о 
т и п а . С р а в н е н и е к р и в ы х л е в о й и п р а в о й ко
л о н о к показывает, что м е м б р а н а тела клет
ки ч у в с т в и т е л ь н а к м е х а н и ч е с к и м в о з д е й 
с т в и я м , а с т у п е н ч а т ы й п о т е н ц и а л д е й с т в и я 
в о з н и к а е т только, к о г д а п р и с у т с т в у е т м е м 
б р а н а ресничек (из: O g u r a a n d M a c h e m e r : J . 
С о т р . Physiol. 135 [ 1 9 8 0 ] 2 3 3 ) . 
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Яг»*-*-. л~*"ч 

Рис. 3 4 3 . Комплекс д о р с а л ь н ы х щ е т и н о к Euplotes vannus: о с н о в а н и е к а ж д о й р е с н и ч к и ок

р у ж а ю т а м п у л ы (а — показано б е л о й с т р е л к о й на ж и в о й клетке, б — с х е м а о т д е л ь н о й р е с 

н и ч к и ) ; в — д о р с а л ь н а я щ е т о ч к а Didinium п р е д п о л о ж и т е л ь н о в ы п о л н я е т х е м о с е н с о р н у ю 

ф у н к ц и ю ; г — б у л а в о в и д н ы е р е с н и ч к и д о р с а л ь н о й щеточки Didinium на у л ь т р а т о н к о м с р е з е 

(б — по ф о н Гелей; в л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Д ж . Т р ё г е р о м , Б е р л и н ) . Увел.: а — 1 ОООх, в — 

5 0 0 х , г - 17 5 0 0 х . 

показали, что это не так. Удаление всех 
ресничек у живой клетки Paramecium 
не препятствовало механорецепторной 
деполяризации или гиперполяризации 
мембраны (рис. 342). Более того, раз
дражение неподвижных ресничек зад
него конца Paramecium caudatum пока
зало, что эти реснички сами не реаги
руют на механическое раздражение, а 
пассивно передают его высокочувстви
тельной мембране заднего конца тела. 
В то же время, существуют особые рес
ничные органеллы (например, комплекс 
дорсальных щетинок у гипотрих или 
дорсальные щеточки с булавовидными 
ресничками у некоторых цилиат), кото
рые прямо или косвенно участвуют в 
механорецепции (рис. 343). 

Хорошо известная реакция на зем
ное тяготение — отрицательный грави-

таксис (раньше его называли отрица
тельным геотаксисом). «Отрицатель
ный» здесь означает прочь от гравита
ционного центра Земли, то есть вверх. 
Это поведение легко наблюдать у Para
mecium и других инфузорий. Некоторые 
исследователи полагают, что разворачи
вание клетки передним полюсом вверх 
обусловлено чисто механическим эф
фектом: крутящий момент возникает из-
за того, что точка приложения равно
действующей силы не совпадает с цент
ром тяжести. Крутящий момент возни
кает также в результате локальных 
различий в плотности цитоплазмы клет
ки. Такое механистическое объяснение 
природы гравитаксиса не кажется убе
дительным в отношении Loxodes, инфу
зории, которая перемещается, скользя 
по поверхности. У Loxodes строго вер-
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Рис. 3 4 4 . Реакция и н 
ф у з о р и й н а г р а в и т а 
ц и ю : а — н е г а т и в н ы й 
г р а в и т а к с и с у Didi
nium. З а т е м н е н н ы е 
о к о н ч а н и я т р а е к т о 
р и й д в и ж е н и я п о к а 
з ы в а ю т , ч т о б о л ь 
ш и н с т в о к л е т о к п р и 
д в и ж е н и и о р и е н т и 
р о в а н ы вверх ( с м . г и 
с т о г р а м м у т р а е к т о 
р и й с л е в а ) . Это п о в е 
д е н и е м о ж н о о б ъ я с 
нить ( п р а в а я в р е з к а ) 
т е м , что центр т я ж е с 
ти у Didinium ( ч е р н ы й 
к р у ж о к ) н а х о д и т с я 
п о з а д и г е о м е т р и ч е 
с к о г о ц е н т р а п р и л о 
ж е н и я д в и ж у щ е г о 

у с и л и я ( с в е т л ы й кружок), б, в — г р а в и р е ц е п ц и я и кинезы п р и д в и ж е н и и вверх (б) и вниз 
(в) , п о - в и д и м о м у , о с н о в а н ы на б о л е е в ы с о к о й п л о т н о с т и ц и т о п л а з м ы по с р а в н е н и ю с ок
р у ж а ю щ е й с р е д о й (пп — п е р е д н и й конец клетки). В м е м б р а н е и м е ю т с я чувствительные к 
м е х а н и ч е с к о м у в о з д е й с т в и ю каналы двух т и п о в : С а 2 + - з а в и с и м ы е и Ю - з а в и с и м ы е ; о т к р ы 
т и е п е р в ы х вызывает д е п о л я р и з а ц и ю м е м б р а н ы , а в т о р ы х — г и п е р п о л я р и з а ц и ю ( с м . р и с . 
3 4 2 ) . б — п р и д в и ж е н и и вверх д а в л е н и е ц и т о п л а з м ы на н и ж н ю ю м е м б р а н у с т и м у л и р у е т 
с о с р е д о т о ч е н н ы е з д е с ь г р а в и р е ц е п т о р ы г и п е р п о л я р и з а ц и и . С о о т в е т с т в е н н о , клетка уве
л и ч и в а е т с и л у т я г и (Р — p r o p u l s i o n ) на величину Д. С к о р о с т ь п е р е м е щ е н и я (V) — э т о век
т о р н а я с у м м а Р, Д и с к о р о с т и о п у с к а н и я (S) п о д в о з д е й с т в и е м с и л ы т я ж е с т и , в — у кле
ток, п л ы в у щ и х вниз, п р е и м у щ е с т в е н н а я а к т и в а ц и я г р а в и р е ц е п т о р о в д е п о л я р и з а ц и и в ы 
зывает у м е н ь ш е н и е с и л ы т я г и (Р - Д). Ч и с л е н н о е з н а ч е н и е Д ( г р а в и к и н е з ) р а с с ч и т ы в а е т 
ся из и з м е р е н и й V, Р и S. Д а н н ы е по п о в е д е н и ю м н о г и х в и д о в и н ф у з о р и й указывают, что 
Д о б ы ч н о к о м п е н с и р у е т д е й с т в и е г р а в и т а ц и и , т.е. п р е д с т а в л я е т с о б о й о т р и ц а т е л ь н ы й г р а 
в и к и н е з (из: M a c h e m e r a n d B r a u c k e r : A c t a Protozool . 3 1 [ 1 9 9 2 ] 185). 

Са-канал 

i К-канал 
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тикальное скольжение вверх сменяется 
строго вертикальным скольжением вниз. 
Тем самым,популяция Loxodes удержи
вает свое пространственное положе
ние', то есть проявляет нейтральный 
гравитаксис. 

Механическое и физиологическое 
воздействие земного притяжения на 
клетку обусловлено направленной вниз 
силой, которая является результатом 
взаимодействия веса тела (масса х g), 
силы сопротивления движению (тре
ние + динамическое сопротивление. — 
Прим. ред.) и архимедовой силы. Вели
чина этой направленной вниз силы 
зависит от разницы в удельной плотно
сти между клеткой и окружающей жид
костью и от формы клетки

2
. Сила тяже

сти воздействует и на специализирован
ные органеллы, представляющие собой, 
вероятно, гравирецепторы (тельце Мюл
лера у Loxodes и родственных инфузо
рий; см. рис. 116, 117). 

Эксперименты по определению ско
рости пассивного (под воздействием 
силы тяжести) оседания различных ин
фузорий показали, что скорость актив
но движущихся вверх клеток увеличи
вается по сравнению с плывущими го
ризонтально, а у плывущих вниз умень
шается, то есть проявляется гравикинез. 
Такое поведение объясняют следую
щим образом: при движении вверх ци
топлазма клетки оказывает давление на 
мембрану нижней стороны тела и де
формирует ее (рис. 3446), что вызыва
ет изменение проводимости механоре-

цепторов (рис. 342) и соответствующее 
изменение биения ресничек (см. рис. 
339). Судя по всему, отрицательный гра
викинез противодействует оседанию 
плавающих протистов. 

Еще две реакции — реотаксис и 
тигмотаксис — также обусловлены ме
ханической стимуляцией. Многие пла
вающие инфузории способны двигать
ся против течения (положительный ре
отаксис). Наиболее простое объяснение 
реотактического поведения постулиру
ет возникновение крутящего момента 
из-за того, что точка приложения равно
действующей силы смещена относи
тельно центра тяжести (см. гравитак
сис). Тигмотаксис — это проявляемое 
организмом стремление «прилипать» к 
твердой поверхности при контакте с 
ней. Решающим в тигмотаксисе являет
ся скорее молекулярное взаимодействие 
клетки с поверхностью, нежели просто 
деформация ее чувствительной мембра
ны, т.к. инфузории отличают одни твер
дые предметы от других. 

Реакции на т е м п е р а т у р у 

Известно, что особи Paramecium 
обычно скапливаются в зоне оптималь
ной температуры, которая соответству
ет для них температуре предыдущего 
культивирования. Инфузории увеличи
вают скорость перемещения и уменьша
ют количество реверсий при движении 
к зоне оптимальной температуры, и на
оборот, при удалении от оптимума ско
рость движения падает и чаще наблю-

1
 Описанное поведение популяция Loxodes проявляет в экспериментах, в которых микрокосм 

сотрясают или же помещают в центрифугу для того, чтобы создать контролируемое ускорение. — 

Прим. ред. 
2
 Имеется в виду скорость погружения по закону Стокса. — Прим. ред. 
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даются реверсии. Таким образом, инфу
зория осуществляет вероятностное сме
щение по градиенту стимула. Управля
ет этим смещением электрофизио
логический механизм, объясненный 
выше. 

Paramecium при нагревании изме
няет распределение трансмембранного 
потенциала вдоль переднезадней оси 
клетки. Когда температура в экспери
менте была ниже температуры культи
вирования, прикладывание подогревае
мой проволочки к переднему полюсу 
клетки приводило к деполяризации 
мембраны, а касание той же проволоч
кой заднего полюса вызывало гиперпо
ляризацию мембраны. Изучение элект
рофизиологических основ термочув
ствительности у Paramecium показало, 
что, так же как у беспозвоночных и по
звоночных животных, терморецепция 
сходна с механорецепцией: терморецеп-
торные каналы, расположенные на пе
реднем конце клетки, Са

2+
-зависимы и 

деполяризуют мембрану, а ^-зависи
мые терморецепторные каналы, распо
ложенные на заднем конце клетки, вы
зывают гиперполяризацию мембраны. 
Поэтому какое-то время думали, что 
одни и те же проводящие каналы, 
встроенные в клеточную мембрану, 
обеспечивают и механическую, и тер
мическую чувствительность. Однако 
позже это предположение было опро
вергнуто. Термо- и механорецепторы 
реагировали противоположным обра
зом на повышение температуры: ток 
через канал терморецептора уменьшал
ся, а механорецептора — увеличивался. 
Таким образом, клетка протиста имеет 
самостоятельные системы проводящих 
каналов для преобразования термиче

ского и механического сигналов, но в 
обоих процессах задействует сходные 
молекулярные механизмы. 

Реакции на х и м и ч е с к и е 
р а з д р а ж и т е л и 

В процессе передвижения клетки 
попадают в растворы разных химичес
ких веществ, концентрация которых 
также различна. При малых размерах 
простейшим, по-видимому, трудно реа
лизовать программу таксиса, то есть 
определить химический градиент, ис
пользуя какой-либо механизм момен
тальной оценки направления на источ
ник сигнала, чтобы затем приступить к 
строго координированному перемеще
нию. Считается, что реакции протистов 
на химические раздражения всегда яв
ляются кинезами, то есть на фоне хао
тического движения устанавливается 
тенденция к смещению по градиенту 
стимула, причем протист периодически 
оценивает интенсивность раздражителя 
(см. раздел «Кинезы»), Эксперименты 
на Paramecium показали, что некоторые 
органические вещества (ацетат, лактат, 
фолиевая кислота, инозинмонофосфат и 
цАМФ) действуют на этих инфузорий 
как аттрактанты. Предполагается, что 
эти химические вещества маркируют 
скопления бактерий. Отпугивающим 
действием обладают, в частности, кви-
нидин, ВаС12 и КОН. Как именно дейст
вуют эти репелленты, неизвестно. Вряд 
ли для их распознавания существуют 
специфичные рецепторы; эффект от 
воздействия репеллента зависит от того, 
каков был состав среды до его внесения 
и насколько клетка была адаптирована 
к этому составу раствора. 
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Реакции на химические раздражите
ли у протистов различаются по задей
ствованным механизмам: (1) изменение 
концентрации неорганических ионов в 
среде непосредственно воздействует на 
трансмембранный потенциал; (2) органи
ческие сигнальные молекулы и 02 свя
зываются с рецепторами клеточной мем
браны, и тогда внутриклеточные мессен-
джеры либо изменяют проводимость 
мембранных каналов, либо включают 
определенный ионный насос; (3) клетка 
приспосабливается к новой интенсивно
сти сигнала по мере продвижения в сто
рону увеличивающейся или уменьшаю
щейся концентрации. Было показано, что 
привыкание Paramecium к измененной 
концентрации КС1 достигается за счет 
открытия или закрытия определенного 
количества К

+
-каналов, в результате чего 

возмущение трансмембранного потенци
ала снимается и восстанавливается зна
чение потенциала покоя. 

Перемещение спорозоитов Plasmo
dium являет пример хемотаксиса. После 
выхода из ооцисты они пассивно дрей
фуют в гемолимфе и затем, привлечен
ные определенными химическими веще
ствами, мигрируют в слюнные железы 
комара. Перемещение при этом имеет 
характер кинеза: в целом хаотично ме
няя направление движения, спорозоит 
отслеживает концентрацию сигнального 
вещества и постепенно смещается в зону 
оптимальной его концентрации. 

В то время как химические сигна
лы являются решающими при обнару
жении пищи, сами пищевые частицы 
инфузории, по-видимому, отбирают по 
размеру. Paramecium поглощает несъе
добный материал, например частички 
кармина, угля и железные опилки так 

же, как и бактерий. Didinium, который 
питается преимущественно парамеция
ми, игнорируя большинство других ин
фузорий, распознает жертву при контак
те. Блуждая по всему объему воды хищ
ник случайно натыкается на потенци
альную жертву. Считается, что после 
столкновения из его хоботка выстрели
вают специфичные экструсомы, с помо
щью которых жертва оценивается «на 
вкус». При одобрении выбора выстре
ливают уже смертоносные токсицисты, 
которые немедленно выводят из строя 
механизм электроконтроля биения рес
ничек Paramecium. 

Взаимное узнавание клеток, компе
тентных к половому взаимодействию, во 
многих случаях достигается при участии 
сигнальных молекул (см. рис. 307), ко
торые либо встроены в мембрану ресни
чек (Paramecium), либо секретируются в 
среду, где служат ориентиром для хемо-
кинеза полового партнера (Blepharisma, 
Euplotes). У Chlamydomonas задейство
ваны оба эти механизма. Выделяемые в 
среду аттрактанты (аттрактанты инфузо
рий называют гамонами) принадлежат к 
гетерогенному семейству половых феро
монов, которые действуют с высокой 
специфичностью в крайне низких кон
центрациях (> 10

ч
 М) и давно известны 

у насекомых. У протистов после взаимо
идентификации половых партнеров про
исходит агглютинация жгутиков или рес
ничек и прекращение их работы, затем 
следует слияние клеток. 

Реакции на с в е т 

Многие протисты, в том числе и 
бесцветные формы, реагируют на види
мый свет. При усилении освещенности 
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Amoeba proteus увеличивает скорость 
передвижения (положительный фотоки-
нез), но через 10 минут адаптируется к 
новым условиям, и скорость ее локомо-
ции падает до нормальной. Как содер
жащие хлореллу особи Paramecium bur-
saria, так и лишенные ее скапливаются 
в освещенных участках (фотоаккумуля
ция), где они снижают скорость плава
ния и даже вовсе останавливаются (от
рицательный фотокинез). Это поведе
ние характеризуется суточным ритмом 
(фотоаккумуляция проявляется сильнее 
днем, нежели ночью. — Прим. ред.). 
Показано, что изменение поведения 
здесь контролируется изменением вели
чины мембранного потенциала покоя 
(при этом водитель ритма сугубо эндо
генный. — Прим. ред.). При очень вы
сокой интенсивности белого света Para
mecium bursaria и бесцветная Parame
cium multimicronucleatum скапливаются 
в затененных местах за счет увеличения 
скорости движения и уменьшения чис
ла реверсий в освещенной зоне (поло
жительный фотокинез). Для Paramecium 
определили, что фототрансдукция спек-
трочувствительна, то есть деполяризу
ет или гиперполяризует клеточную мем
брану в зависимости от спектрального 
состава света. Это наблюдение указыва
ет, что механизм фотокинеза соответ
ствует общей схеме: воздействие на 
трансмембранный потенциал изменяет 
рисунок в целом хаотического переме
щения инфузории. Деполяризующая 
фоточувствительность Paramecium bur
saria была максимальной в мембране 
тела клетки в пределах вестибулума. 
Гиперполяризующая мембрану фото
чувствительность отмечена у интакт-
ных клеток, но эта реакция отсутство

вала у лишенных ресничек особей. 
Можно предположить, что при фото-
трансдукции именно мембрана ресни
чек обеспечивает гиперполяризующую 
реакцию. И в мембране тела клетки, и 
в мембране ресничек при помощи ме
ченых антител были обнаружены ро-
допсиноподобные фоторецепторные 
молекулы. 

На границе света и тени перепад в 
интенсивности освещенности иногда 
достигает величины нескольких поряд
ков. Пересекающие эту границу фото
чувствительные клетки испытывают 
шок и проявляют реакцию избегания. 
Механизм реакции избегания при фото
шоке был изучен у жгутиконосца СЫа-
mydomonas (рис. 345). При восприятии 
светового сигнала фоторецептор депо
ляризует мембрану и генерирует увели
чение концентрации Са

2+
. Быстрый рост 

концентрации Са
2+

 в жгутиках до уров
ня в 10" М вызывает переключение 
биения жгутиков с ресничного типа, 
толкающего клетку вперед, на жгутико
вый, толкающий клетку назад. Нор
мальное биение восстанавливается пос
ле того, как уровень Са

2+
 в жгутиках 

возвращается в норму (10~
8
М). Реакция 

фотошока известна и у инфузорий, в 
том числе не содержащих фотосимби
онтов. Весь этот каскад процессов от 
восприятия раздражителя до локомо
торного ответа очень напоминает реак
цию избегания Paramecium (см. рис. 
255), и, думается, этот механизм прин
ципиально сходен у всех ресничных и 
жгутиковых протистов. 

Скопление пигмента под плазма-
леммой вовсе не обязательно присут
ствует у клетки, которая способна про
являть фотокинез или реакцию фотошо-
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|фототаксис 

Фотошок 

а б в г 

Рис. 3 4 5 . С р а в н е н и е ф о т о т а к с и с а с реакцией ф о т о ш о к а у Chlamydomonas. Двужгутиковые 
клетки д в и г а ю т с я по в и н т о в о й с п и р а л и вокруг вектора с м е щ е н и я (врезка). Глазок на эква
т о р е клетки н е п р е р ы в н о с к а н и р у е т о к р у ж а ю щ у ю среду. Ф о т о т а к с и с : п р и с в о е м в р а щ е н и и 
клетка о д н а ж д ы п р и м е т п о з и ц и ю , к о г д а п и г м е н т н о е пятно затенит ф о т о р е ц е п т о р (а). Из
м е н е н и е о с в е щ е н н о с т и ф о т о р е ц е п т о р а р о д о п с и н о в о г о т и п а в ы з ы в а е т д е п о л я р и з у ю щ и й 
р е ц е п т о р н ы й потенциал, к о т о р ы й п о р о ж д а е т потенциал д е й с т в и я , за к о т о р ы м , в с в о ю оче
редь, следует вброс С а 2 + в ж г у т и к и (б). Различие в д в и г а т е л ь н о м ответе ж г у т и к о в на Са 2 * 
п р и в о д и т к п о в о р о т у клетки к источнику с в е т а (в). До тех пор пока о с в е щ е н н о с т ь ф о т о р е 
ц е п т о р а не меняется п р и в р а щ е н и и клетки, о н а п р о д о л ж а е т д в и г а т ь с я параллельно пучку 
света (г) . Реакция ф о т о ш о к а : п р и резком скачке и н т е н с и в н о с т и с в е т а (а) потенциал д е й с т 
вия, о т к р ы в а ю щ и й кальциевые каналы, столь велик, что концентрация С а 2 + в жгутиках п р е в ы 
шает п о р о г о в у ю (б). В результате о б а жгутика переключаются с ресничного типа биения на 
жгутиковый, что п р и в о д и т к попятному д в и ж е н и ю клетки (в). Прекращение действия стимула 
или адаптация к п р о д о л ж а ю щ е м у с я воздействию света ведет к удалению избытка Са 2 + из жгу
тиков, что восстанавливает их нормальную активность (г) (из: Witman: TICB 4 [1993] 4 0 3 ) . 

ка, однако такое пятно, по-видимому, дающих фототаксисом
1
. Перемещение, 

всегда присутствует у протистов, обла- координированное по отношению к ис-

1
 Для организма, проявляющего только фотокинез, не имеет значения, в каком направлении рас

положен источник света. У такого протиста световоспринимающая система будет включать только 

фоторецептор(ы). Организму, обладающему фототаксисом, необходимо определять направление 

на источник света. Организация световоспринимающей системы неизбежно будет более слож

ной: она должна включать и фоторецептор, и экран (либо светопоглощающий, либо отражаю

щий). Фоторецептор и экран часто разнесены в клетке, хотя, разумеется, их расположение ско

ординировано. Экран ярко окрашен и хорошо заметен при наблюдении в световой микроскоп. 

Именно экран, безотносительно того, расположен ли фоторецептор рядом или на удалении, на

зывается глазок, глазное пятно или стигма. — Прим. ред. 
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точнику света, изучалось у фототроф-
ных протистов. У Chlamydomonas име
ется глазок; этот жгутиконосец при ло-
комоции вращается вокруг своей про
дольной оси, в том числе когда он на
правляется к источнику света (рис. 345). 
Глазок расположен у экватора клетки и 
содержит родопсиноподобный белок, к 
которому с одной стороны прилегают 
поглощающие свет гранулы. Вслед
ствие этого, когда свет падает сбоку на 
клетку, вращающуюся вокруг свой про
дольной оси, светопоглощающие грану
лы периодически затеняют фоторецеп
тор. Изменение интенсивности света, 
вероятно, меняет проводимость канала 
фоторецептора, что ведет к сдвигу мем
бранного потенциала. Реакция двух 
жгутиков на изменение мембранного 
потенциала и вброс Са

2+
 не идентична. 

В результате траектория искривляется. 
Клетка продолжает поворачивать до тех 
пор, пока вектор ее смещения не при
мет положение, параллельное лучам 
света. Биение жгутиков становится пол
ностью симметричным, и клетка плы
вет прямо к источнику света (положи
тельный фототаксис) или от него (отри
цательный фототаксис). 

Среди инфузорий фототаксисом до
стоверно обладают несколько пигменти
рованных форм — Stentor, Fabrea и 
Chlamydodon — и один бесцветный ги-
стиофаг — Ophryoglena. Фотореакции 
последней весьма примечательны. Ее 
фототаксис меняется в ходе жизненного 
цикла (рис. 346). Теронты — активно-
плавающая фаза цикла — обладают по
ложительным фототаксисом. Поглотив 
пищу, теронты превращаются в крупных 
трофонтов и через несколько часов осе
дают на дно, становясь томонтами, кото

рые обладают уже отрицательным фо
тотаксисом. Расселительная стадия 
Ophryoglena, по-видимому, не имеет ни
какой фоточувствительности. Предпола
гается, что эта инфузория определяет 
направление на источник света при по
мощи так называемой либеркюновой 
органеллы, расположенной в области ве-
стибулума. К этой яркой светопреломля
ющей выпукло-вогнутой структуре с 
одной стороны прилегают световоспри-
нимающие кристаллы или гранулы. 

ч> ч> 
0° о° 

270° 

180° 180° 

Теронты Томонты 

Рис. 3 4 6 . С м е н а п о л о ж и т е л ь н о г о фототак

с и с а н а о т р и ц а т е л ь н ы й у и н ф у з о р и и 

Ophryoglena в з а в и с и м о с т и от с т а д и и ж и з 

н е н н о г о цикла. К р у г о в ы е г и с т о г р а м м ы по

к а з ы в а ю т п р о п о р ц и и т р а е к т о р и й д в и ж е н и я 

по о т н о ш е н и ю к п а д а ю щ е м у б е л о м у свету 

( с т р е л к и в в е р х у ) у т е р о н т о в и т о м о н т о в 

Ophryoglena ( и з : K u h l m a n n : E u r o p . J . 

Prot istol . 2 9 [ 1 9 9 3 ] 3 4 4 ) . 



Экология протистов 415 

Экология протистов 

Исследователь, изучающий эколо
гию протистов, сталкивается с целым 
рядом специфических трудностей. 
Большой помехой являются микроско
пические размеры самих объектов. Так
же очень сложно выявить структуру ес
тественных сообществ протистов. Ведь 
эти организмы часто населяют лишь 
особые микроместообитания, в которых 
быстро меняются как обилие отдельных 
видов, так и таксономический состав 
сообщества (рис. 347). Эфемерность 
сообществ протистов создает дополни
тельную помеху еще и потому, что их 
точная таксономическая идентифика
ция зачастую весьма затруднительна, и 
выполнить определение тут же в поле
вых условиях далеко не всегда пред
ставляется возможным. Последнее — 
как раз одно из серьезнейших препят
ствий при изучении экологии протис
тов, и преодолеть его удается лишь спе
циалистам, имеющим достаточный 
опыт в таксономии. Перечисленными 
трудностями отчасти объясняется отно
сительно медленный прогресс в эколо
гии протистов. Тем не менее, накопле
ние знаний идет и, в частности, стано
вится все очевиднее, что протисты, осо
бенно их планктонные сообщества, 
играют в природе очень важную роль. 

Среда, в которой обитают свободно-
живущие протисты, постоянно находит
ся под воздействием как прокариотных, 
так и высших эукариотных организмов, 
равно как и самих протистов. Другими 
словами, среда, в которой протисты ра
стут и размножаются, находится под 

влиянием не только абиогенных, но и 
биогенных факторов. Примерами вкла
да протистов в формирование поверх
ности Земли являются не только отло
жения силиката и карбоната кальция 
(в виде их скелетов и панцирей), кото
рые сформировали, в частности, извест
няки Альп, но также и фотосинтетичес
кая активность микроводорослей,кото
рые создали современную, содержащую 
кислород и озон атмосферу нашей пла
неты. 

Было бы несправедливо относить 
влияние протистов на биосферу только 
к минувшим эпохам. Становится все 
более очевидно, что равновесие углеро
да в биосфере в значительной степени 
находится под контролем гетеротроф
ных и фотоавтотрофных микроорганиз
мов морского планктона. 

Помимо важности участия протис
тов в глобальных процессах формиро
вания среды, следует помнить, что эко
логия протистов все чаще рассматрива
ется как дисциплина, которая изучает 
процессы, определяющие пути эволю
ции других организмов. 

Факторы, 
определяющие 
распространение 

Встречаемость и распределение 
протистов определяется абиотическими 
и биотическими факторами. Абиотиче
ские факторы имеют физическую и хи
мическую природу. К биотическим фак-
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Рис. 3 4 7 . С х е м а п р о с т р а н с т в е н н о г о р а с п р е д е л е н и я о д н о к л е т о ч н ы х о р г а н и з м о в в в о д н о й 

с р е д е . П р е д с т а в и т е л и всех г р у п п с в о б о д н о ж и в у щ и х п р о т и с т о в о б и т а ю т н а п о в е р х н о с т н о й 

пленке, в планктоне, в б е н т о с е , на водных о р г а н и з м а х (по н е с к о л ь к и м а в т о р а м ) . 
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торам относятся: наличие пищи, конку
ренция, взаимоотношения типа хищ
ник—жертва и др. Комбинация абиоти
ческих факторов определяет, смогут ли 
конкретные виды протистов существо
вать в данном биотопе, тогда как био
тические факторы более важны в опре
делении относительного обилия той 
или иной популяции. 

А б и о т и ч е с к и е ф а к т о р ы 

Протисты обнаруживаются во всех 
биотопах и местообитаниях. Хотя каж
дый вид толерантен к ограниченному 
диапазону значений конкретного факто
ра, несколько видов охватят весь био
сферный диапазон изменчивости этого 
фактора (рис. 348). Информация о вли
янии абиотических факторов на проти
стов большей частью получена в ходе 
лабораторных экспериментов и в мень
шей степени — при полевых наблюде
ниях. Абиотические параметры, изме
ренные в естественных местообита
ниях, относятся обычно к большим 
объемам воды и далеко не всегда харак
теризуют микробиотоп, в котором оби
тает популяция определенного вида. 

Рис. 3 4 8 . Н а и б о л е е важные б и о т о п ы п р о т и 

с т о в . 

Из лабораторных экспериментов 
известно, что цисты инфузорий Colpoda 
переживают очень низкую температуру. 
Это отнюдь не означает, что род Colpo
da типичен для арктических областей. 
С другой стороны, отсутствие опреде
ленных видов в данном местообитании 
ничего не говорит об их потребностях. 
Например, было показано, что целый 
ряд типично пресноводных инфузорий 
выживают в морской воде, если их 
культуры постепенно адаптировать ко 
все повышающейся солености. 

Абиотические факторы подразделя
ют на химические, такие как влажность, 
рН, концентрация ионов и растворен
ных газов, и физические, такие как свет, 
температура и подвижность воды. Зача
стую невозможно выделить вклад от
дельного абиотического фактора, ско
рее, они все действуют однонаправлен-
но, часто в тандеме с биотическими 
факторами. Например, рост освещенно
сти обычно связан с повышением тем
пературы, что ведет к снижению раство
римости газов в воде, росту уровня ме
таболизма и увеличению потребности 
протистов в растворенном кислороде. 
Даже если определенные организмы 
способны временно переживать эти ус
ловия, ничего нельзя сказать об их ко
нечных шансах на выживание. Толерант
ность Paramecium multimicronucleatum 
к повышенной температуре увеличива
ется только с одновременным уменьше
нием обилия пищи (бактерий) или уве
личением рН среды. Как бы то ни было, 
базовые представления о наиболее важ
ных лимитирующих факторах, регули
рующих встречаемость протистов, явля
ются необходимой предпосылкой для 
понимания их экологии. 
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Вода 

Встречаемость протистов определя
ется наличием хотя бы небольшого ко
личества свободной воды, и уже второ
степенно, пресная это вода, соленая или 
она находится внутри тела другого 

организма. Влага может просто покры
вать частички почвы тонкой пленкой 
или поверхность листьев в виде капель 
росы. Протисты не способны заселять 
совершенно сухие биотопы. Однако 
многие из них образуют цисты, позво
ляющие им длительное время пережи-

Рис. 3 4 9 . Н а с е л е н и е м о р с к о г о льда, а — с л е п о к каналов в куске а р к т и ч е с к о г о л ь д а (полу
чен путем и м п р е г н а ц и и с м о л о й ) ; в п л а в а ю щ е м льду каналы з а п о л н е н ы г и п е р с о л е н о й в о 
д о й , б — с х е м а р а с п р е д е л е н и я н а с е л я ю щ и х э т и каналы о р г а н и з м о в 1 . М н о г о к л е т о ч н ы е : 
а м ф и п о д ы , к о п е п о д ы , э в ф а у з и и д ы , т у р б е л л я р и и ; о д н о к л е т о ч н ы е (на в р е з к е ) : б а к т е р и и , 
и н ф у з о р и и , д и а т о м о в ы е , д и н о ф л а г е л л а т ы , ф о р а м и н и ф е р ы (а — из: W e i s s e n b e r g e r et al.: 
L imnol. O c e a n o g r . 3 7 [ 1 9 9 2 ] 179; б — п о р а з н ы м а в т о р а м ) . Увел.: 15х. 

1
 На схеме изображено, вероятно, не арктическое, а антарктическое сообщество. Отсутствует 

сезонная слоистость, характерная для преобладавшего до самых последних лет в Арктике мно

голетнего льда; вокруг Антрактиды же всецело доминирует однолетний лед. Планктонные фо

раминиферы в обилии встречаются в антарктическом, но не в арктическом льду, зато многочис

ленные в арктическом льду нематоды не указаны в составе фауны. — Прим. ред. 
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вать высыхание. Некоторые формируют 
склероции, в которых они сохраняются 
годами в состоянии покоя, именуемом 
криптобиоз. Эта стратегия делает даже 
пустыню средой обитания протистов, 
где они становятся трофонтами на ко
роткий срок, после выпадения хотя бы 
небольшого дождя. В течение этих не
скольких часов они эксцистируются, 
питаются, растут, пролиферируют и 
снова инцистируются. Протисты, реа
лизующие эту стратегию, обитают не 
только в засушливых местообитаниях, 
но и в районах с умеренным климатом. 
Здесь их можно найти на объектах, ко
торые лишь время от времени покрыты 
влагой: на коре деревьев, листьях, мхах 
и лишайниках. Слизевики и такие ин
фузории, как Colpoda, сумели приспо
собиться к этим нелегким условиям. 

Воздушная среда, типично сухая, 
также используется протистами: напри
мер, по воздуху распространяются ци
сты или споры. Для этого некоторые 
слизевики (см. рис. 56, 179, 180) и ин
фузория Sorogena (см. рис. 226) форми
руют сорокарпы или сорусы. 

При температуре ниже точки льдо
образования условия тоже следует счи
тать безводными, поскольку вода в 
твердой фазе не может служить раство
рителем при метаболических процес
сах. Кроме того, твердая среда не позво
ляет протистам перемещаться. Неудиви
тельно, что устойчивые к высыханию 
цисты часто также устойчивы и к вымо
раживанию. Замерзание несет, по мень
шей мере, две угрозы. Во-первых, сфор

мировавшиеся внутриклеточно крис
таллы льда растут и разрушают мемб
раны, вызывая катастрофические по
вреждения вплоть до летальных. Во-
вторых, изменение ионного баланса ве
дет к денатурации ферментов. Перед 
высыханием или замерзанием протисты 
активно выводят воду из организма. Их 
цисты обычно имеют сложную стенку. 
Считается, что именно дефицит влаги 
вызывает склеротизацию у слизевиков 
и некоторых наземных амеб (например, 
Thecamoeba terricola). Предупредить 
формирование кристаллов льда в ци
топлазме, не инцистируясь, то есть со
храняя физиологическую активность, 
способны протисты, приспособившие
ся к обитанию в концентрированных 
рассолах. Таковы организмы, обитаю
щие в морском льду. При замерзании 
соленой воды в твердую фазу переходит 
чистая, почти без примесей Н20, поэто
му по мере роста кристаллов льда идет 
отжим рассола. Эта жидкая фаза сохра
няется в узких вертикальных каналах 
диаметром от 100 мкм до нескольких 
миллиметров (рис. 349). Увеличение 
концентрации солей ведет к понижению 
температуры замерзания. Концентрация 
NaCl

1
 в этой жидкости может достигать 

144%о (при -10 °С); для сравнения, оке
аническая вода имеет соленость около 
38%о

2
. Система каналов внутри льдины 

населена протистами, которые не толь
ко выживают в этих условиях, но и на
ходят их оптимальными. Помимо диа
томовых, здесь можно найти динофла-
геллат, преимущественно из родов 

1
 Не NaCl, а сумма солей. — Прим. ред. 

2
 Среднее для океана значение солености составляет 35%о, а приведенная величина 38%о харак

теризует некоторые краевые бассейны, например Мексиканский залив и Средиземное море, где 

привнос пресной воды не компенсирует испарение. — Прим. ред. 
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Amphidinium, Gymnodinium и Glenodi-
nium, а также некоторых хризомонад, 
фораминифер и инфузорий. 

Чтобы выжить в ледовых кавернах, 
протисты изменяют состав цитоплазмы, 
накапливая сахара (трегалозу, манни-
тол, глюкозу), глицерин, аминокислоты 
и их дериваты (пролин, пара-аланин, 
таурин), метиламины и пара-диметил-
сульфониопроприонат. Эти органиче
ские вещества не всегда синтезируют
ся самими простейшими, они могут 
поступать с пищей. По крайней мере, в 
экспериментальных условиях те гетеро
трофные протисты, которых кормили 
толерантными к исключительно высо
кой солености жгутиконосцами рода 
Dunaliella (Chlorophyceae), переживали 
глубокое замораживание и хранение в 
замороженном состоянии лучше, чем 
контрольные организмы, которых кор
мили обычной пищей. 

Цитоплазма гипертонична по отно
шению к низкоосмотичной среде, на
пример дождевой влаге, росе или клю
чевой воде, поэтому вода непрерывно 
диффундирует в клетку. Это могло бы 
со временем разорвать клетку, но про
тисты способны уменьшать концентра
цию осмотически активных веществ, 
превращая их в осмотически неактив
ные. Другие протисты укрепляют кле
точную стенку или внутриклеточные 
кортикальные структуры, но большин
ство удаляют избыток воды посред
ством сократительных вакуолей. 

Температура 

Большинство протистов живет при 
температурах от точки замерзания воды 
до примерно 40 °С. Тем не менее, 

встречаются и такие, которые способны 
выдерживать экстремальные температу
ры: в термальных источниках инфузо
рия Oxytricha fallax живет при темпера
туре от 41 до 56 °С, а виды рода Euplo
tes были найдены в морской воде при 
-2 °С (рис. 350). 

Постепенный нагрев и затем непро
должительное пребывание при 35 °С 
выдерживают многие виды. В природе 
подобные подъемы температуры случа
ются из-за солнечного прогрева в таких 
местообитаниях, как мочажины, сфаг
новая подстилка, литоральные ванны. 
Однако благодаря ночной прохладе 
(или приливу), среднесуточная темпера
тура вполне терпима. С другой стороны, 
определенные виды имеют оптимум 
роста при относительно высокой темпе
ратуре — например, жгутиконосцы, 
амебы и инфузории, населяющие мор
ские и пресноводные горячие источни
ки. Так, инфузория Trimyema minutus 
обнаружена близ Вулканического ост-

100 
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Е, vannus Е. balteatus 

/ 
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Рис. 3 5 0 . В р е м я г е н е р а ц и и р а з л и ч н ы х в и 

д о в Euplotes: Е. antarcticus (из А н т а р к т и к и ) , 

Е. vannus (из Д а н и и ) , £. balteatus (из Ф л о 

р и д ы ) . К р и в ы е п о к а з ы в а ю т , что и н ф у з о р и и 

в ы д е р ж и в а ю т д о в о л ь н о б о л ь ш о й р а з м а х 

т е м п е р а т у р , н о т е м п е р а т у р а о п т и м а л ь н о г о 

р о с т а культуры б л и з к а к т е м п е р а т у р е с р е 

д ы , и з к о т о р о й клетки б ы л и и с х о д н о в ы д е 

л е н ы (по Ли и Ф е н ч е л ю ) . 
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Рис. 3 5 1 . Влияние температуры на время уд
воения ч и с л е н н о с т и и н ф у з о р и й клона EV10 
Trimyema minutum. Рост числа клеток в куль
туре не наблюдается п р и т е м п е р а т у р е ниже 
28 'С или в ы ш е 52 "С (из: B a u m g a r t n e r et al.: 
J . Eukaryot. Microbio l . 49 [ 2 0 0 2 ] 2 2 7 ) . 

рова (Италия) на песчаном морском 
дне, которое прогревается за счет под
водных горячих ключей и высачиваний. 

Наиболее быстрый рост инфузорий на
блюдался в интервале температур от 40 
до 50 °С, а кратчайший период удвое
ния популяции — 6 часов — был отме
чен при 48 °С (рис. 351). У некоторых 
свободноживущих неглерий (Schizopy-
renida, Heterolobosea) максимальная 
скорость деления наблюдается при 40 °С 
(Naegleria fowlery, N. australiensis) 
(табл. 19). Эта теплолюбивость служит 
преадаптацией к эндопаразитизму в 
птицах и млекопитающих. Протист по
началу приобретает способность пере
живать временно в теплокровном хозя
ине, а затем переходит к факультатив
ному паразитизму. 

Массовые скопления одноклеточ
ных иногда формируются в открытом 
море после длительного периода тихой 
погоды. Помимо гетеротрофных дино-
флагеллат, таких как Noctiluca scin-
tillans (рис. 352), вспышки цветения 
дают фототрофные гаптомонады, в ча-

Рис. 3 5 2 . А э р о ф о т о с н и м о к ц в е т е н и я Noctiluca scintillans в С е в е р н о м м о р е (а); б — ж и в ы е 
клетки Noctiluca (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Дж. В о с с , Киль; б — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н 
В. ф о н Э г м о н д , Р о т т е р д а м ) . Увел.: б — 25х. 
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Т а б л и ц а 1 9 . В и д ы р о д а Naegleria и м а к 

с и м а л ь н а я т е м п е р а т у р а и х р о с т а . О п т и 

м а л ь н а я т е м п е р а т у р а р о с т а д л я к а ж д о г о 

в и д а п р и м е р н о н а 4 ° С н и ж е ( и з : d e 

J o n c k h e e r e : A c t a P r o t o z o o l . 4 1 [ 2 0 0 2 ] 3 0 9 ) 

В и д ы Naegleria М а к с и м а л ь н а я 

т е м п е р а т у р а р о с т а (°C) 

N. andersoni 4 0 
N. australiensis 4 2 
N. carteri 4 5 
N. chilensis 30 
N. clarki 3 7 
N. fowleri 4 5 
N. fultoni 3 5 
N. galeacystis 35 
N. gruberi 3 9 
N. indonesiensis 3 8 
N. italica 4 2 
N. jadini 3 5 
N. jamiesoni 4 2 
N. lovaniensis 4 5 
N. minor 38 
N. morganensis 4 4 
N. niuginensis 4 5 
N. pagei 3 7 
N. pringsheimi 3 7 

N. pussardi 4 1 
N. robinsoni 38 
N. sturti 4 4 

N. tihangensis 4 2 

Рис. 3 5 3 . Пена н а п о б е р е ж ь е о с т р о в а Н о р -
д е р н и ( Г е р м а н и я ) , о б р а з о в а в ш а я с я п о с л е 
м а с с о в о г о ц в е т е н и я г а п т о м о н а д ы Phaeo-
cystis в мае 1981 г о д а ( л ю б е з н о п р е д о с т а в 
лен X. М и х а е л и с , Н о р д е р н и ) . 

стности, так называемая водоросль-
убийца Chrysochromulina polylepis, выз
вавшая «красный прилив» ранней вес
ной 1988 года в Северном море. Сход
ные, но не обязательно токсичные явле
ния случаются по весне вдоль берегов 
Северного моря и Ла-Манша: в огром
ном количестве развиваются разные 
виды гаптомонад Phaeocystis. Источае
мые ими углеводы производят пену 
высотой до метра (рис. 353). 

Кислород 

Присутствие растворенного кисло
рода в окружающей жидкости необхо
димо для большинства протистов. Од
нако они гораздо менее, чем много
клеточные, требовательны к концент
рации кислорода, т.к. при их малых 
размерах диффузия гораздо более эф
фективна. Многие виды населяют мес
тообитания с крайне низким содержа
нием кислорода, а некоторые способ
ны существовать даже при полном его 
отсутствии, в сильно восстановитель
ной среде, например в активном иле 
очистных сооружений. В таких ана
эробных местообитаниях обнаружива
ются инфузории родов Metopus и Сае-
nomorpha или свободноживущие дип-
ломонады родов Trepomonas и Неха-
mita. Многие из обитающих в анаэ
робных условиях протистов содержат 
в цитоплазме метаногенных бактерий, 
которые утилизируют Н2, образующий
ся у хозяина в качестве конечного 
продукта метаболизма (рис. 354). В то 
же время, в таких биотопах обитают 
многие протисты, например дипло-
монады, которые полностью лишены 
митохондрий и иных окислительно-
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восстановительных органелл (то есть, 
гидрогеносом и гликосом. — Прим. 
ред.). 

Примечательно, что многие инфузо
рии, обитающие в стоячих водоемах 
или в среде с крайне низкой концентра
цией кислорода, содержат в цитоплаз
ме одноклеточные зеленые водоросли 
Chlorella и Trebouxia, обобщенно назы
ваемые зоохлореллами. Эти эндобион-
ты могут присутствовать облигатно, как 
у Climacostomum virens или Paramecium 
bursaria, или факультативно, как у ряда 
видов Vorticella или Frontonia. Выгода 
цилиат в том, что фотосинтетически 
активные зоохлореллы обеспечивают 
их сахарами и, вероятно, кислородом. 

Инфузории, узко адаптированные к 
низкой концентрации кислорода, в озе
рах с сезонно развивающейся аноксией 
мигрируют вслед за кислородно-бескис
лородной границей. Эти организмы, 

особенно Loxodes и Spirostomum, прово
дят большую часть времени в осадке, 
но вслед за установлением стратифика
ции водного столба и развитием анок-
сии в придонных горизонтах они 
всплывают к границе между аэрирован
ным и бескислородным слоями воды. 
Таким образом, популяция совершает 
вертикальную сезонную миграцию ам
плитудой в несколько метров (рис. 355). 
Гравитактическая ориентация у Loxodes 
осуществляется, вероятно, при участии 
специальной органеллы — тельца 
Мюллера (см. рис. 116, 117). 

Субстраты 

Наличие субстрата и его физичес
кие и химические свойства существен
ны для сидячих и передвигающихся по 
поверхности организмов. С физической 
точки зрения, важна низкая скорость 



424 Избранные главы общей п р о т и с т о л о г и и 

Рис. 3 5 5 . Вертикальное р а с п р е д е л е н и е п о п у л я ц и и Loxodes в э в т р о ф н о м о з е р е (Esthwaite 
Water, Lake District, England) в з а в и с и м о с т и от концентрации 0 2 в п р и д о н н о м слое воды. В пе
р и о д л е т н е й с т р а т и ф и ц и р о в а н н о е ™ в о д н о г о с т о л б а ( и ю н ь - сентябрь) з о н а д е ф и ц и т а кис
л о р о д а ( 0 - 2 г/л) захватывает т о л щ у в о д ы 5 - 6 м е т р о в надо д н о м . Значительная часть попу
л я ц и и Loxodes л е т о м м и г р и р у е т вверх вслед за г р а н и ц е й д и з а э р о б н о й з о н ы , хотя о п р е д е 
ленная д о л я о с о б е й п е р и о д и ч е с к и у х о д и т в а н а э р о б н ы й г и п о л и м н и о н . Когда с т р а т и ф и к а 
ция в о д н о г о с т о л б а нарушается (начало октября), все Loxodes в о з в р а щ а ю т с я в бентос (из: 
Finlay and Fenchel: Freshwater Biological Associat ion Annual Report 54 [ 1 9 8 6 ] 7 3 ) . 

потока воды, которая наблюдается вбли
зи поверхности субстрата. Поэтому пе
риферические участки водотоков и за
стойные зоны рек обычно густо заселе
ны протистми. 

Сидячие формы составляют суще
ственную долю сообщества протистов 
почти в каждом биотопе. Численность 
многих свободноподвижных видов бы
вает особенно велика в непосредствен-



ной близости от частиц осадка и агре
гатов детрита, так как здесь обильны 
мелкие пищевые объекты и растворен
ные питательные вещества. 

Фильтраторы неподвижно прикреп
ляются, чтобы трансформировать пла
вательное биение ресничек в движение 
потока, приносящего пищевые частицы. 
В то же время, чтобы иметь возмож
ность создавать эффективные токи жид
кости, клетки должны быть приподня
ты над субстратом. Обеспечить это по
зволяют стебельки и удлиненная форма 
тела, как, например, у инфузорий Vorti-
cella и Stentor и хоанофлагеллат. Проти
сты повышают эффективность фильтра
ции, формируя плавающие колонии; в 
качестве примера можно привести ша
ровидные колонии хоанофлагеллат и 
небольшие колонии таких инфузорий, 
как Ophrydium versatile. 

Рис. 3 5 7 . Участок с е т и р е т и к у л о п о д и й Reti-

culomyxa filosa, к о т о р ы е , как показывает от

б р а с ы в а е м а я и м и т е н ь , м о г у т п р и п о д н и 

маться над с у б с т р а т о м . Увел.: 2 0 0 х . 

Поведение протистов 4 2 5 

ж е р т в а (по Х а б е р е й и С т о к е м у ) . 

Ползущая амеба улавливает жертву, 
обтекая ее прижатыми к субстрату ло-
боподиями (рис. 356). Плазмодий Reti-
culomyxa (Foraminifera) растягивает над 
поверхностью субстрата обширную 
сеть ретикулоподий и ловит весьма 
крупную добычу, в частности, коловра
ток и колонии Volvox (рис. 357). 

Некоторые сидячие инфузории 
предпочитают прикрепляться к органи
ческим или живым субстратам (рис. 
358). Особенно это относится к пред
ставителям рода Spirochona, которые 
обнаруживаются исключительно на жа
берных пластинках гаммарид; а еще это 
характерно для ряда перитрих, которые 

Р и с . 3 5 8 . К р у г о р е с н и ч н ы е и н ф у з о р и и н а 

антеннах л и с т о н о г о г о рачка (из: H a u s m a n n 

a n d R a m b o w : M i k r o k o s m o s 7 4 [ 1 9 8 5 ] 2 0 8 ) . 

Увел.: 110x. 

Рис. 3 5 6 . С х е м а ф а г о ц и т о з а у Amoeba proteus. ж — 
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прикрепляются к ракообразным. Мно
гие суктории видоспецифичны по отно
шению к животным и растениям, на 
которых они обитают. Например, 
Tokophrya lemnae селится только на ри
зоидах обычной ряски (Lemna minor). 
Эволюционное значение такой крайней 
специализации, возможно, состоит в 
избегании конкуренции. Механизмы 
распознавания субстрата у протистов 
неизвестны. 

Б и о т и ч е с к и е ф а к т о р ы 

Как уже упоминалось, самыми важ
ными биотическими факторами являют
ся пищевые ресурсы, конкуренция и 
взаимоотношения хищника и жертвы. 

Такие организмы, как фораминифе-
ры, с периодом воспроизводства не
сколько недель или даже месяцев, вы
живают только в очень стабильных ус
ловиях. Здесь они в типичном случае 
представляют одно постоянное звено в 
довольно сложной структуре биоцено
за. Наоборот, протисты с репродуктив
ным циклом лишь в несколько часов 
истощают ресурсы очень быстро. Попу
ляции амеб, жгутиконосцев или инфу
зорий, как правило, исчезают столь же 
быстро, как и появились. 

Первая ступень формирования био
ценоза — заселение нового биотопа. На 
искусственном субстрате, размещенном 
в пресных прудах, в течение трех не
дель эксперимента поселилось около 60 
видов протистов. С другой стороны, в 
особых случаях колонизация пойдет 
очень медленно, если, например, новое 
местообитание находится на значитель
ном расстоянии от источника вселяю
щихся видов. Иллюстрацией может слу

жить заселение вулканического остро
ва Суртсей, возникшего южнее Ислан
дии в 1963 году: за двухлетний период 
в экспонированных емкостях с пресной 
водой было обнаружено не более 15 
видов протистов. 

Пионерными видами обычно высту
пают жгутиконосцы, в частности, во-
ротничковые жгутиконосцы и бодони-
ды, которые затем сменяются мелкими 
амебами и инфузориями. Пищей им 
служат бактерии, цианобактерии и од
ноклеточные водоросли, в частности, 

Р и с . 3 5 9 . С у к ц е с с и я п р о т и с т о в и з п р о б ы , 
в з я т о й в е с т е с т в е н н о м м е с т о о б и т а н и и и 
з а т е м в ы р а щ е н н о й в л а б о р а т о р и и на о б о 
г а щ е н н о й ц е л л ю л о з о й с р е д е . Э к с п е р и м е н т 
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диатомовые. Пищедобывающая актив
ность протистов во многом определяет 
качественный и количественный состав 
популяций жертв. В ходе становления 
таких биоценозов среда преобразуется, 
и формируются новые экологические 
ниши, пригодные для заполнения, в 
первую очередь, хищными протистами. 

Последовательность появления ви
дов в сообществе называется сукцесси
ей. Лабораторные эксперименты пока
зали, что сообщества протистов неста
бильны и что они претерпевают карди
нальную перестройку очень быстро, 
часто в течение дня (рис. 359). Такой 
ход сукцессии, вероятно, отражает ис
тощение определенных пищевых ресур
сов или смену доминирующих хищни
ков. Влияние хищника на популяцию 
бактериотрофной инфузории легко про
демонстрировать на простой пищевой 
цепи из трех видов (рис. 360). Если в 
растущую культуру Vorticella добавить 
хищную инфузорию Hemiophrys, коли
чество вортицелл резко упадет, тогда 
как численность Hemiophrys достигнет 
максимума. После истощения популя
ции жертвы численность хищника рез-

tSOr 

ко снизится. Вортицеллы снова размно
жатся, питаясь обильно разросшимися 
бактериями. Цикл начнется снова. Сход
ные сукцессии по типу хищник—жерт
ва известны для пар инфузорий Didi
nium nasutum и Paramecium caudatum, 
а также Trachelius ovum и Ophrydium 
versatile. 

В естественных биотопах ситуация 
более сложна из-за влияния дополни
тельных факторов на плотность популя
ций. Один из таких факторов — вклю
чение в пищевую цепь многоклеточных 
хищников. Некоторые протисты будут 
съедены, к примеру, личинками рыб, 
улитками, плоскими червями или оли-
гохетами; другие погибнут, не выдер
жав конкуренции за пищу с коловратка
ми (рис. 361). 

Протисты способны заселять биото
пы, где очень мало или совсем нет мно
гоклеточных. Как показано на примере 
морской интерстициали, микробиотопы 
могут быть слишком малы для проник
новения в них многоклеточных живот
ных. Другой пример — это биотопы с 
экстремальными физическими или хи
мическими характеристиками, такие 

в р е м я ( ч ) 

Рис. 3 6 0 . Э к с п е р и м е н т по п о п у л я ц и о н н о й д и н а м и к е в т р е х к о м п о н е н т н о й с и с т е м е : бакте

р и я , и н ф у з о р и я Vorticella и и н ф у з о р и я Hemiophrys (по Курдсу) . 
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Рис. 3 6 1 . С х е м а п и щ е в ы х в з а и м о о т н о ш е н и й м е ж д у о б и т а т е л я м и о з е р а . С п л о ш н ы е л и 
н и и — т р о ф и ч е с к и е о т н о ш е н и я ; п у н к т и р н ы е л и н и и п о к а з ы в а ю т п е р е м е щ е н и я о р г а н и з м о в 
м е ж д у б и о т о п а м и . 1 — г о л ы е а м е б ы , 2 — с о л н е ч н и к и , 3 и 4 — р а к о в и н н ы е а м е б ы , 5 — 
крупные г е т е р о т р о ф н ы е ж г у т и к о н о с ц ы , 6 — г е т е р о т р о ф н ы е н а н о ф л а г е л л а т ы , 7 — ф и т о 
планктон, 8 — нитчатые ц и а н о б а к т е р и и , 9 — п р и к р е п л е н н ы е б а к т е р и и , 10 — д е т р и т , 11 — 
и н ф у з о р и и , 12 — м н о г о к л е т о ч н ы й м е з о п л а н к т о н , 13 — м н о г о к л е т о ч н ы й м и к р о п л а н к т о н 
(из: Arndt : M a r i n e M i c r o b i a l Food W e b s 7 [ 1 9 9 3 ] 3 ) . 

как анаэробные зоны, которые непри
годны для обитания многоклеточных, а 
протисты здесь могут быть чрезвычай
но многочисленны. Наконец, очень 
плотные популяции протистов обнару
жены в искусственных биотопах, на
пример активном иле биологических 
очистных сооружений. Здесь сточные 
воды закачиваются в большие резерву
ары, где перерабатывающие органику 
бактерии развиваются в огромном коли

честве. Этот пищевой ресурс использу
ют протисты, в первую очередь, сидя
чие инфузории-фильтраторы. Посколь
ку течение воды в таких сооружениях 
довольно быстрое, многоклеточные 
хищники не формируют плотных попу
ляций. 

На случай истощения пищевых ре
сурсов протисты выработали собствен
ные стратегии выживания. Одна, уже 
упоминавшаяся, заключается в форми-
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ровании цист покоя. Сидячие протисты 
временно переходят к активному плава
нию или к пассивному флотированию, 
чтобы достичь других местообитаний. 
Примерами такой стратегии являются: 
формирование телотроха у Vorticella 
(см. рис. 142а), трансформация амеб в 
жгутиконосцев у гетеролобозных амеб 
(см. рис. 55, 312) или переход ползаю
щих амеб во флотирующие (радиозные) 
формы (см. рис. 26). Другие протисты 
становятся полностью неподвижными и 
сводят свой метаболизм к минимуму, 
что составляет только 2-4% энергети
ческих трат от нормы (например, паль-
меллоидная форма у эвгленовых). Еще 
одна возможность — это выделение в 
окружающую среду химических ве
ществ, которые подавляют развитие 
популяций конкурентов за пищу. Такое 
угнетенное состояние популяций назы
вается бактериостаз, фунгистаз, цилио-
стаз и т.п. Один из крайних вариантов 
популяционного ответа на истощение 
пищевых ресурсов — это переход к кан
нибализму (см. рис. 310). 

Симбиоз между видами Chlorella и 
протистами, по всей вероятности, не 
реакция на дефицит пищи, а адаптация. 
Каждый эндосимбионт живет внутри 
вакуоли в цитоплазме протиста и в нор
ме не подвергается воздействию его 
пищеварительной системы. Однако в 
крайних ситуациях, когда запас пищи 
исчерпан, хозяин переваривает симби
онтов. При нормальных же условиях 
хозяину выгодно такое сожительство, 
поскольку он получает продукты фото
синтеза для собственных нужд. В сфаг
новой подстилке верховых болот, кото
рые получают исключительно атмос
ферную влагу и поэтому крайне бедны 

необходимыми минеральными веще
ствами, обнаруживаются преимуще
ственно зеленые протисты, т.е. виды, 
содержащие хлореллу: раковинная аме
ба Hyalosphenia papilio, голая амеба 
Mayorella viridis, солнечник Acantho-
cystis turfacea и инфузория Clima-
costomum virens. 

Численность конкретного вида, как 
и количество видов протистов в биото
пе, зависят главным образом от того 
какая пища имеется в наличии. Пище
вая специализация уменьшает перекры
вание экологических ниш. Крупные 
всеядные амебы Amoeba proteus и Chaos 
chaos часто сосуществуют с такими 
инфузориями, как Pseudomicrothorax 
dubius, которые крайне специализирова
ны на питании только цианобактерия-
ми, причем относящимися к единствен
ному роду. Все три десятка известных 
видов Vampyrella, вероятно, потребляют 
в пищу лишь единичные виды водорос
лей. 

Гетеротрофные свободноживущие 
протисты заглатывают практически 
любую органику: бактерий, цианобакте-
рий, других гетеротрофных или фото-
трофных одноклеточных, грибы и их 
споры, мелких многоклеточных, а так
же разлагающиеся ткани растений и 
животных. Для этих протистов наибо
лее важным ограничением при захвате 
пищи является конструкция ротового 
аппарата. Даже разные виды одного и 
того же рода инфузорий способны филь
тровать пищевые частицы специфиче
ских размеров (рис. 362), что позволяет 
им сосуществовать в одном биотопе. 

Считается, что водоросли с циано-
бактериями совместно обеспечивают 
40% глобального фотосинтеза (фиксации 
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Р и с . 3 6 2 . И з б и р а т е л ь н о е п о г л о щ е н и е ш а р и к о в л а т е к с а р а з н о г о р а з м е р а с е м ь ю в и д а м и 

и н ф у з о р и й . Для т о г о ч т о б ы с д е л а т ь к р и в ы е с о п о с т а в и м ы м и , у с л о в н а я е д и н и ц а о б ъ е м а 

с р е д ы б ы л а н о р м и р о в а н а о т д е л ь н о д л я к а ж д о г о в и д а — по с р е д н е м у о б ъ е м у о с о б и . • — 

Glaucoma scintillans, • — Paramecium caudatum, О — Blepharisma americanum, • — 

Colpidium campylum, 0 — Cyclidium glaucoma, • — Euplotes moebiusi, Д — Bursaria 

truncatella (по Ф е н ч е л ю ) . 

углерода и продукции кислорода) и по
чти 100% первичной продукции морских 
экосистем. Свободноживущие протисты 
важны также с экономической точки зре
ния: около 500 видов водорослей — пре
имущественно крупные морские фор
мы — непосредственно используются 
человеком для питания или для приго
товления таких продуктов, как агар-агар, 
желатин, каротин и т.д., которые приме
няются в качестве пищевых добавок и в 
косметической промышленности. 

Водные биоценозы 
и местообитания 

Среди всех водных экосистем пла
неты господствующую долю биологи

ческой продукции дают океаны. Роль, 
которую играют в этих процессах од
ноклеточные организмы, была осозна
на в последние три десятилетия. 

Во-первых, поражает тот факт, что 
видовой состав планктона, нейстона и 
бентоса(см. рис. 347, 348)очень сходен 
в морских и озерных биотопах. Исклю
чение составляют радиолярии и боль
шинство фораминифер, а также круп
ные гетеротрофные динофлагеллаты, 
которые встречаются исключительно в 
океане, преимущественно в открытых 
его районах. Кроме того, типичная ин-
терстициальная фауна, состоящая в ос
новном из инфузорий кариореликтид, 
известна только для морских биотопов. 
Таким образом, сходство морских и 
пресноводных местообитаний касается, 
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главным образом, фототрофных и гете
ротрофных жгутиконосцев, инфузорий 
и амеб. 

Один из главных типов водных био
топов — это пелагиаль, которая харак
теризуется определенной однороднос
тью параметров среды. Здесь мы нахо
дим не только исключительно планк
тонные, но и сидячие организмы, при
крепленные ко взвешенным частицам. 
Эти биотопы населены прокариотами, 
одноклеточными эукариотами и, часто, 
многоклеточными животными. В табли
це 20 гетеротрофные организмы сгруп
пированы по размерам. Из таблицы сле
дует, что от нанопланктона (2-20 мкм) 
до микропланктона (20-200 мкм) и да
лее до крупных и очень крупных фора-
минифер и миксогастрид (десятки сан
тиметров) протисты перекрывают диапа
зон линейных размеров в пять порядков 
величины. Конкуренция с многоклеточ
ными очень слабая, так как конструкция 

фильтрующего аппарата таких мелких 
ракообразных, как копеподы, не позво
ляет им выцеживать пикопланктон. По
мимо зоопланктона, в состав размерных 
классов входят фототрофные однокле
точные; в микропланктоне это диатомо
вые, динофлагеллаты и гаптомонады. 
Большая часть органического вещества, 
производимого фитопланктоном, не 
утилизируется непосредственно, как 
думали ранее, в качестве пищи для про
тистов и мелких ракообразных (класси
ческая пелагическая пищевая цепь), а 
разрушается, по крайней мере до уров
ня макромолекул, бактериями. Подсчи
тано, что до 50% чистой первичной 
продукции уходит в микробиальную 
петлю, основу которой составляет бак-
териотрофный нано- и микропланктон. 
Поскольку эти гетеротрофные нано- и 
микропланктеры не сталкиваются с 
многоклеточными конкурентами, био
логический контроль бактериальных 

Т а б л и ц а 2 0 . Л и н е й н ы е р а з м е р ы в о д н ы х г е т е р о т р о ф н ы х о р г а н и з м о в 

Размерный класс Размеры Организмы 

1 0.2-2 мкм Прокариоты 

2 2 - 2 0 мкм 
Мелкие простейшие (преимущественно 

жгутиконосцы и а м е б ы ) 

3 2 0 - 2 0 0 мкм 
П р о с т е й ш и е средних размеров (преимущественно 

инфузории), коловратки 

4 2 0 0 - 2 000 мкм 
Крупные п р о с т е й ш и е (преимущественно инфузории), 

коловратки, мелкие ракообразные 

5 2 - 2 0 мм 

Очень крупные простейшие ( ф о р а м и н и ф е р ы , 

радиолярии), книдарии, плоские черви, нематоды, 

артроподы (преимущественно мелкие ракообразные, 

личинки насекомых), личинки позвоночных 

6 2 0 - 2 0 0 мм 

Гигантские п р о с т е й ш и е (миксогастриды, 

ф о р а м и н и ф е р ы , колониальные радиолярии), 

копеподы, аннелиды 

7 2 0 0 - 2 000 мм Ракообразные, рыбы 

8 2 - 2 0 м М л е к о п и т а ю щ и е , рыбы 
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р е н н ы е н е о р г а н и ч е с к и е в е щ е с т в а , РОВ — р а с т в о р е н н ы е о р г а н и ч е с к и е в е щ е с т в а (по р а з 

ным а в т о р а м ) . 

популяции осуществляют группы, сто
ящие близко к основанию пищевой пи
рамиды, в первую очередь воротничко-
вые жгутиконосцы. Упрощенная модель 
потока энергии в планктоне дана на 
примере бактериальной пищевой сети 
(рис. 363). Более реалистичная, но и 
более сложная схема показана на рисун
ке 364. 

В застойных и температурно стра
тифицированных водоемах вертикаль
ные профили распределения гетерот
рофных организмов очень рельефны. 
Распределение микрофауны в таких 
биотопах проиллюстрировано на при
мере пресноводного пруда площадью 
1 га (рис. 365). Охарактеризованы (1) 
бентос у берега, (2) бентос в центре 

пруда и (3) организмы на различных го
ризонтах водного столба. Аэрирован
ный эпилимнион простирается с повер
хности вглубь примерно на 100 см; бес
кислородный гиполимнион занимает 
слой со 180 см до дна на глубине око
ло 350 см. 

В сравнении с пелагиалью, бенталь 
имеет непостоянную и гетерогенную 
структуру. Локальные различия хими
ческих параметров, свойств поверхно
сти и пищевых ресурсов ведут к форми
рованию микробиотопов со специфич
ной фауной. В определенных случаях 
своеобразие микробиотопа обусловлено 
только его малым размером. Примером 
может служить морская интерстициаль 
с песчинками в 100-250 мкм. Крупные 
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классы и т р о ф и ч е с к и е в з а и м о о т н о ш е н и я ф о т о с и н т е з и р у ю щ и х и г е т е р о т р о ф н ы х п р о т и с 
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зультате э к с к р е ц и и показано т о н к и м и п у н к т и р н ы м и л и н и я м и . Т о л с т ы е п у н к т и р н ы е л и н и и 
п о к а з ы в а ю т п о т е р и б и о м а с с ы из-за л и з и с а клеток в и р у с а м и . Темная колонка в ц е н т р е таб
л и ц ы о б ъ е д и н я е т м и к с о т р о ф о в . РОВ и В О В о б о з н а ч а ю т , с о о т в е т с т в е н н о , р а с т в о р е н н о е 
о р г а н и ч е с к о е в е щ е с т в о и в з в е ш е н н о е о р г а н и ч е с к о е в е щ е с т в о (по Карон и Ф и н л е ю ) . 

пищевые конкуренты и хищники не 
проникают в этот биотоп, поэтому он 
заселен преимущественно тонкими и 
червеобразными протистами. 

Бентосные микрообитания иногда 
структурированы по вертикали. Осно
вой стратификации выступает кисло

родный градиент, который определяет
ся балансом между притоком кислоро
да в осадок и интенсивностью разложе
ния органического вещества бактерия
ми. На определенной глубине в осадке 
концентрация кислорода слишком низ
ка для аэробных микроорганизмов и 
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Рис. 3 6 5 . Вертикальное р а с п р е д е л е н и е и ч и с л е н н о с т ь ц и л и а т и д р у г и х г е т е р о т р о ф н ы х п р о 
т и с т о в в п р у д у П р и с т - П о т ( Л е й к - Д и с т р и к т , А н г л и я ) . Далее в п о д п и с и в с л е д за н а з в а н и е м 
к а ж д о г о в и д а в скобках п р и в е д е н ы р а з м е р ы клетки (в м к м ) , т и п п и щ и и р а з м е р п и щ и . [Z] 
означает наличие з о о х л о р е л л , [S] ( s e q u e s t e r e d ) — наличие заглоченных, но н е п е р е в а р е н 
ных пластид; г-нан —- г е т е р о т р о ф н ы й н а н н о п л а н к т о н . За и с к л ю ч е н и е м нескольких с а м ы х 
крупных о р г а н и з м о в ( 1 - 5 и 4 4 ) , р и с у н к и д а н ы в о д н о м м а с ш т а б е (из: Finlay et al . : Europ. J. 
Prot istol . 23 [ 1 9 8 8 ] 2 0 5 ) . 

1 — Loxodes striatus ( 2 0 0 ; в о д о р о с л и ; 5 - 5 0 ) ; 2 — Loxodes magnus ( 4 0 0 ; в о д о р о с л и ; 5 - 5 0 ) ; 
3 — Spirostomum teres (300; в о д о р о с л и ; 2 - 1 0 ) ; 4 — Frontonia leucas ( 3 0 0 ; в о д о р о с л и ; 3-
5 0 ) ; 5 — Frontonia vernalis ( 3 0 0 ; в о д о р о с л и [ Z ] ; 3 - 5 0 ) ; 6 — г а с т р о т р и х и ; 7 — Enchylis s p . 
( 6 0 ; в о д о р о с л и ; < 5 ) ; 8 — Euplotes daidaleos ( 8 0 ; в о д о р о с л и [ Z ] , б а к т е р и и ; < 5 ) ; 9 — 
Strobilidium velox ( 5 0 ; в о д о р о с л и [ Z ] ; 5 - 1 0 ) ; 10 — Halteria grandinella ( 5 0 ; в о д о р о с л и [ Z ] ; 
5 ) ; 11 — н е и д е н т и ф и ц и р о в а н н ы е р а к о в и н н ы е а м е б ы ; 12 — Monodinium balbiani (75; в о д о 
р о с л и [ Z ] ; 5 - 1 0 ) ; 13 — Halteria grandinella var. chlohgella ( 5 0 ; в о д о р о с л и [ Z ] ; 5 ) ; 14 — 
Prorodon s p . 1 ( 5 0 ; в о д о р о с л и [ Z ] ; 2 - 5 ) ; 15 — Actinobolina radians ( 6 0 ; в о д о р о с л и [ Z ] ; 5 ) ; 
16 — д в а н е о п и с а н н ы х в и д а Disematostoma (75, 100; в о д о р о с л и [ Z ] ; 3 - 2 0 ) ; 17 — Acantho-
cystis pantopodeoides ( 1 8 ; ?; < 5 ) ; 18 — Hypotrichidium conicum и H. geleii ( 1 2 0 / 1 0 0 ; в о д о 
р о с л и ; 3 - 2 5 / 2 - 1 0 ) ; 19 — к о л о в р а т к и ; 20 — Strombidium viride (70; в о д о р о с л и ; 2 - 1 0 ) ; 21 — 
Prorodon s p . 2 ( 8 0 - 1 0 0 ; в о д о р о с л и [ Z ] ; 2 - 1 5 ) ; 22 — Coleps hirtus (45; в о д о р о с л и [ Z ] ; 2 - 5 ) ; 
23 — Stokesia vernalis ( 1 5 0 ; в о д о р о с л и [ Z ] ; 3 - 3 0 ) ; 24 — Tintinnidium s p . (75; в о д о р о с л и ; 2-
5 ) ; 25 — Vorticella bosminae ( 2 0 ; б а к т е р и и ; < 2 ) ; 26 — Lembadion magnum ( 1 2 0 ; в о д о р о с л и , 
г-нан; 5 - 2 5 ) ; 27 — Cyclidium s p . ( 2 0 ; б а к т е р и и ; < 2 ) ; 28 — Strombidium s p . (30; в о д о р о с л и ; 
2 - 5 ) ; 29 — Enchelydium clepsiniforme (60; в о д о р о с л и ; 2 - 5 ) ; 30 — Vorticella s p . (40; бакте
р и и ; < 2 ) ; 31 — Askenasia volvox (40; в о д о р о с л и ; 2 - 5 ) ; 32 — Enchelydium amphora (35; бак
т е р и и ; < 5 ) ; 33 — Mylestoma anatinum (25; ?; ?); 34 — Epalxella s p . (30; ?; ?); 35 — Saprodinium 
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редокс-потенциал становится отрица
тельным. Ниже, в восстановительных 
условиях, разложение органического 
вещества идет исключительно анаэроб
но. Многие живущие в таких стратифи
цированных микробиотопах инфузории 
предпочитают определенные значения 
редокс-потенциала

1
 и поэтому населяют 

специфические горизонты в донном 
осадке (рис. 366). 

Различия в диете позволяют разным 
протистам сосуществовать в особых 
эконишах внутри различных горизонтов 
осадка. Например, некоторые из них 
питаются анаэробными бактериями, 
другие — аэробными, одни специализи
руются на водорослях, протестах и мел
ких многоклеточных, другие — на дет
рите. Специализация может достигать 
очень высокой степени. Так, в одном 
биотопе обитают разные виды инфузо
рий одного рода Remanella, но они 
практически не конкурируют друг с 
другом, поскольку питаются пищевыми 
частицами разного размера (рис. 367). 

Участие протистов в круговороте 
органического вещества обычно очень 

-200 -100 100 200 300 400 
Eh (мВ) 

Рис. 3 6 6 . Р а с п р е д е л е н и е двух м о р с к и х и н 
ф у з о р и й Pleuronema coronatum (а) и Саепо-
morpha levanderi (б) в и н т е р с т и ц и а л и , в з а 
в и с и м о с т и о т р е д о к с - п о т е н ц и а л а с р е д ы 
(Eh) (по Ф е н ч е л ю ) . 

велико. Мелкие организмы характеризу
ются относительно высокой скоростью 
метаболизма. Опыты показывают, что 
протисты значительно ускоряют процесс 
разложения растительного материала 
(рис. 368). Экспериментально установле
но, что протисты в кооперации с бакте-

1
 Инфузории предпочитают не значения потенциала, а специфическую бактериофлору, с этими 

значениями ассоциированную. — Прим. ред. 

s p . ( 4 0 ; б а к т е р и и ; < 2 ) ; 36 — Caenomorpha lauterborni ( 7 0 ; п у р п у р н ы е б а к т е р и и ; 5) ; 37 — 
Brachonella spiralis ( 1 2 0 ; п у р п у р н ы е б а к т е р и и ; 5 - 2 0 ) ; 38 — Pelodinium reniforme ( 5 0 ; ?; ?); 
39 — Chaenea sapropelica ( 1 0 0 ; ?; ? ) ; 40 — Metopus undulans ( 7 0 ; б а к т е р и и ; < 2 ) ; 41 — 
Loxocephalus luridus ( 1 5 0 ; ?; ?); 42 — Metopus curvatus ( 6 0 ; б а к т е р и и ; < 2 ) ; 43 — р а з н ы е 
Scut icoci l ia ta; 44 — Pelomyxa palustris ( 1 0 0 - 7 0 0 ; р а з н о о б р а з н ы е ч а с т и ц ы ; > 2 0 0 ) ; 45 — р а з 
ные г о л ы е а м е б ы , такие как Acanthamoeba, Vahlkampfia; 46 — р а з н ы е Scut icoci l ia ta; 47 — 
д в а в и д а Stylonychia ( 7 0 / 1 3 0 ; в о д о р о с л и ; 2 - 1 0 ) ; 48 — Aspidisca cicada ( 3 0 ; б а к т е р и и ; < 2 ) ; 
49 — как 12; 50 — как 3 0 ; 51 — Paruroleptus s p . ( 1 3 0 ; в о д о р о с л и ; < 2 0 ) ; 52 — Rhagadostoma 
s p . ( 1 0 0 ; в о д о р о с л и ; 5 - 1 0 ) ; 53 — Cinetochilum margahtaceum ( 3 0 ; б а к т е р и и ; < 2 ) ; 54 — 
Holosticha sp. ( 8 0 ; в о д о р о с л и ; 2 - 1 0 ) ; 55 — г о л ы е а м е б ы Oscillosignum, Vahlkampfia и д р . 
( 2 5 / 7 ; в о д о р о с л и ; 2 - 5 ) ; 56 — р а к о в и н н ы е а м е б ы Centropyxis, Difflugia и д р . ; 57 — Vorticella 
и д р у г и е п е р и т р и х и , с и д я щ и е на макрофитах, а также х о а н о ф л а г е л л а т ы ; 58 — о д и н о ч н ы е 
х р и з о м о н а д ы ( 1 - 5 ) . 
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% п 
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Рис. 3 6 7 . Р а з м е р н ы е с п е к т р ы д и а т о м о в ы х , 
п о т р е б л я е м ы х четырьмя и н т е р с т и ц и а л ь н ы -
м и в и д а м и и н ф у з о р и й к а р и о р е л и к т и д и з 
р о д а Remanella. По а б с ц и с с е — д л и н а клет
ки д и а т о м е й , по о р д и н а т е — д о л я д и а т о м е й 
к а ж д о г о р а з м е р н о г о к л а с с а (по Ф е н ч е л ю ) . 

риями показывают самую высокую ско
рость разложения органики, что на пер
вый взгляд кажется несообразным, ведь 
они поглощают бактерий. Этот кажу
щийся парадокс объясняется тем, что 
бактериофаги обогащают окружающую 
среду питательными веществами, кото
рые стимулируют рост и размножение 
бактерий. Более того, инфузории поло
жительно влияют на плотность бактери
альных популяций своей ресничной ак
тивностью, улучшая циркуляцию раство
ренных питательных веществ и газов в 

100 

80 

2 60 
s 
р. ь-с 
8 
§ 4 0 N. 
аЗ 
Э •ч 
га н о 
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20 • 
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0 100 300 500 700 900 часы 

Рис. 3 6 8 . С к о р о с т ь р а з л о ж е н и я о р г а н и ч е 
с к о г о м а т е р и а л а о д н и м и б а к т е р и я м и ( А ) , 
б а к т е р и я м и в м е с т е с х о а н о ф л а г е л л а т а м и 
( • ) , б а к т е р и я м и в м е с т е с р а з н о о б р а з н ы м и 
п р о т и с т а м и (•) (по Ф е н ч е л ю и Х а р р и с о н у ) . 

микробиотопе. В разложении животно
го и растительного материала участвуют 
также и более крупные плотоядные и ра
стительноядные протисты. Особенно 
важны в этом плане инфузории рода 
Ophryoglena и макростомные формы 
Tetrahymena}. Такую же функцию выпол
няют филоподиальные стадии вампирел-
лид и лабиринтулы. 

Наземные биоценозы 
и местообитания 

Наземные биотопы в какой-то сте
пени напоминают донные осадки вод
ных систем, отличаясь от них главным 
образом дефицитом воды и наличием 
атмосферных газов. Поэтому неудиви
тельно, что фауна почвенных протистов 

1
 Т.е. хищники и каннибалы, в отличие от микростомных форм, которые питаются бактериями 

(см. раздел «Полиморфизм»). — Прим. ред. 
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(а также обитающих на листовом опа-
де и на растениях) представлена как 
узко адаптированными видами, так и 
пресноводными видами с относительно 
низкой специализацией. 

Верхний горизонт почвы получает 
влагу из дождей и от грунтовых вод. 

Количество воды, которое собирается в 
почвенных капиллярах и порах, зависит 
от размера частиц минерального суб
страта. Разнообразное и обильное сооб
щество протистов обитает в пленке 
воды толщиной 30 мкм (рис. 369). Ми
нимальная толщина водной пленки, в 

Рис. 3 6 9 . П о ч в е н н ы е м и к р о с к о п и ч е с к и е о р г а н и з м ы и их р а с п р е д е л е н и е в з а п о л н е н н ы х 
в о д о й или в о з д у х о м капиллярах. В е г е т а т и в н ы е ф о р м ы о д н о к л е т о ч н ы х о р г а н и з м о в в с т р е 
ч а ю т с я и с к л ю ч и т е л ь н о в воде ( о т м е ч е н о т о ч к а м и ) ; в о з д у ш н ы е к а м е р ы с о д е р ж а т т о л ь к о 
и н ц и с т и р о в а н н ы е ф о р м ы , а — а м е б о и д н ы й о р г а н и з м , б — б а к т е р и и , г — м и ц е л и а л ь н ы й 
г р и б , д — д р о ж ж и , жг — ж г у т и к о н о с е ц , и — и н ф у з о р и я , ци — ц и с т а ( п о Оулду). 
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которой выживают мелкие голые аме
бы, составляет около 5 мкм. 

Богатая фауна протистов сосредото
чена в гумусе, вблизи растущих корне
вых волосков. В обоих случаях скопле
ния протистов приурочены к участкам, 
где идет деструкция органического ма
териала. 

Основные деструкторы органиче
ского вещества — это аэробные и ана
эробные (в зависимости от степени 
аэрации почвы) бактерии и грибы, ко
торые вместе составляют 80-90% всей 
биомассы деструкторов. Оставшиеся 
10-20% представлены членистоногими, 
другими беспозвоночными и протиста
ми. На долю протистов приходится 10— 
30% биомассы почвенных животных. 
Однако, если учесть высокую интенсив
ность дыхания протистов, то их вклад 

Рис. 3 7 0 . О т н о с и т е л ь н о е о б и л и е различных 

г р у п п п о ч в е н н ы х о р г а н и з м о в : а — б и о м а с 

са ( с у х о й в е с на к в а д р а т н ы й м е т р ) и б — 

ч и с л е н н о с т ь ( э к з е м п л я р о в н а к в а д р а т н ы й 

м е т р ) . 1 — п р о т и с т ы , 2 — мелкие м н о г о к л е 

т о ч н ы е , 3 — э н х и т р е и д ы , 4 — м и к р о а р т р о -

п о д ы , 5 — м а к р о а р т р о п о д ы ; в скобках ука

з а н а д о л я о б и л и я ( п о П е р с о н у с с о а в т о 

р а м и ) . 

в суммарный метаболизм почвенной 
фауны должен составить от 35 до 70% 
(рис. 370). Экологическая роль, которую 
играют в жизни почвы раковинные аме
бы и инфузории, не уступает роли зем
ляных червей. 

В протистофауне почв доминируют 
инфузории и голые и раковинные аме
бы. Из инфузорий особенно важны 
Colpodea, Hypotrichia и Prostomatea. Они 
питаются преимущественно суспензией 
из бактерий, дрожжей, спор грибов и т.д. 
Амебы захватывают главным образом 
прикрепленные к субстрату организмы. 
Как и в водных экосистемах, почвенные 
протисты избирательны в отношении 
размера пищи. Например, некоторые 
хищники питаются особями определен
ного, не перекрывающегося размера: 2-
20 мкм и 20-200 мкм. Самые крупные 
протисты — это слизевики, которые в 
естественных условиях формируют 
плазмодии диаметром более 40 см, хотя 
и очень тонкие (см. рис. 28). 

Симбиоз и паразитизм 

Около 14 000 видов протистов тем 
или иным образом связаны с хозяевами. 
В зависимости от характера взаимодей
ствия между организмами, их отноше
ния определяются разными терминами. 
Если обоим партнерам выгодно сожи
тельство, оно называется мутуализм 
или симбиоз; если же хозяин страдает, 
а паразит получает выгоду — это пара
зитизм; наконец, ассоциация организ
мов называется комменсализм, если 
один из них имеет определенную выго
ду, не нанося при этом вреда другому. 
Во многих случаях тип взаимоотноше-
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ний не очевиден. Симбиоз часто ис
пользуется в качестве общего термина 
для всех типов отношений. Чтобы отра
зить пространственные отношения 
между организмами, используют другие 
термины: эктобионтный — живущий на 
поверхности другого организма, эндо-
бионтный — живущий внутри другого 
организма, эндоцитобионтный — живу
щий внутри клетки другого организма. 
Все отношения могут быть временны
ми или постоянными, облигатными или 
факультативными, а также могут отно
ситься лишь к определенными стадиям 
жизненного цикла одного из партнеров. 
Передача осуществляется при заглаты
вании спор или цист, через переносчи
ка, при половом контакте, трансовари-
ально и плацентарно

1
. 

П р о т и с т ы - к о м м е н с а л ы 

Протисты часто прикрепляются к 
другим организмам. Если хозяин подви
жен, то сожительство называется сим-
форизм. Хорошо изученные приме
ры — суктории и сидячие перитрихи, 
которые транспортируются книдария-
ми, жуками-плавунцами, веслоногими 
рачками, полихетами и обитающими в 
воде улитками (рис. 371, 372). Выгода 
протистов, вероятно, состоит в расселе
нии на относительно большие расстоя
ния

2
. Комменсал не оказывает никако

го (или почти никакого) воздействия на 
хозяина. Предположительно, подобное 

Р и с . 3 7 1 . К р у г о р е с н и ч н ы е и н ф у з о р и и н а 
д а ф н и и (из: H a u s m a n n a n d R a m b o w : M i k r o -
k o s m o s 7 4 [ 1 9 8 5 ] 2 0 8 ) . Увел.: 5 0 x . 

сожительство может эволюционировать 
в паразитизм (например, Ichthyophthi-
rius multifiliis, см. рис. 139). 

Ряд протистов (например, реторта-
монады, протеромонады, опалины) жи
вут внутри урогенитальной системы 
многоклеточных и не оказывают сколь-

1
 И трансфазно у хозяев, развитие которых проходит с метаморфозом, — у насекомых, клещей 

и др. — Прим. ред. 
2
 Для неподвижно прикрепленных поселенцев-хищников выгодны создаваемые хозяином токи 

воды, приносящие пищу; например, сосущие инфузории Dendrocometes paradoxus — облигат-

ные комменсалы рачков из отряда Amphipoda — поселяются по периферии жаберных лепест

ков. — Прим. ред. 
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Рис. 3 7 2 . Л и т о р а л ь н а я попшвта Anaitides mucosa (а) с э к т о б и о н т н ы м и п е р и т р и х а м и на а н 
теннах (б) и п а р а п о д и я х (в). И н ф у з о р и и п р и к р е п л я ю т с я к п о в е р х н о с т и х о з я и н а п р и п о м о 
щи с т е б е л ь к а с а д г е з и в н ы м д и с к о м (г, с т р е л к а ) , пи — п и г и д и й , т — г о л о в н ы е щ у п а л ь ц а 
(из: H a u s m a n n : M i k r o k o s m o s 69 [ 1 9 8 0 ] 156). Увел.: а - 2,2х, б - 180х, в — 150х, г - 1 8 0 0 х . 
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Рис. 3 7 3 . С т е б е л ь (с) л ю ц е р н ы (Medicago sativa), р а з р у ш е н н ы й м н о г о ч и с л е н н ы м и э н т о -
д и н и о м о р ф н ы м и и н ф у з о р и я м и Epidinium (а , * ) ; к о т о р ы е ф а г о ц и т и р у ю т п р е и м у щ е с т в е н н о 
т к а н и (тк) с т о н к и м и к л е т о ч н ы м и с т е н к а м и (б) ( и з : B a u c h o p : A p p l . Environ. M i c r o b i o l . 3 7 
[ 1 9 7 9 ] 1217). Увел.: a - 4 0 x , б - 3 5 0 х . 

нибудь заметного воздействия на хозя
ина. Инфузории из рубца жвачных оп
ределенно участвуют в переваривании 
съеденной растительности, но они, по-
видимому, не жизненно необходимы 
для хозяина (рис. 373). Лишенные про-
тистофауны жвачные животные обычно 
не испытывают каких-либо серьезных 
проблем. Однако, когда они питаются 
растениями, содержащими токсичные 
вещества, симбионты могут оказаться 
очень важны. Например, австралийские 
и малазийские жвачные, питавшиеся 
тропическим кустарником Ьеисаепа leu-
cocephala, который содержит токсич
ную аминокислоту мимозин, страдали 
от нарушения беременности, вздутия 

живота и очень медленно росли. Пос
ле заражения их инфузориями-симбион
тами от индонезийских и гавайских 
жвачных, не имевших таких проблем с 
пищеварением, они тоже оказались спо
собны нейтрализовать мимозин. 

Таким образом, инфузории Entodi-
niomorpha (см. рис. 126) являются ком
менсалами с очень высокой степенью 
специализации. Они неизвестны из ка
ких-либо других биотопов, кроме ки
шечника или экскрементов растительно
ядных животных. Эти инфузории, по 
всей вероятности, имеют наземное про
исхождение, как и те амебы, которые 
адаптировались к анаэробному суще
ствованию в экскрементах и навозе

1
. 

1
 По-видимому, в оригинальном тексте потерян фрагмент фразы. Авторы имеют в виду, что при

способленные к обитанию при низкой концентрации кислорода в почве протисты оказались пре-

адаптированы к освоению такого богатого органикой субстрата, как экскременты крупных назем

ных позвоночных. А этот биотоп, в свою очередь, послужил, через контаминативное заражение, 

ступенью к колонизации пищеварительноого тракта травоядных млекопитающих. — Прим. ред. 
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В этой связи следует упомянуть морские 
виды инфузорий Metopus, которые сход
ным образом перешли от обитания в ди-
заэробном иле к обитанию в кишечном 
тракте морских ежей. 

П р о т и с т ы - с и м б и о н т ы 

Симбиотический характер сожи
тельства протиста и многоклеточного 
ярко проявляется во взаимоотношениях 
жгутиконосцев с древоядными термита
ми и тараканами. Жгутиконосцы насе
ляют задний отдел кишечника этих на
секомых. Несомненно, трихомонады, 
гипермастигиды и оксимонады играют 
важную роль в переваривании погло
щенной хозяином целлюлозы, хотя и не 
до конца понятно, какую именно. То, 
что хозяин не может существовать без 
эндобионта, было доказано в экспери
менте, где термитов осторожно нагрева
ли. Нагревание не вредило насекомым, 
но убивало протистов, и термиты вско
ре погибали от голода. Личинки терми
тов и перелинявшие особи заражаются 

жгутиконосцами через проктодеальное 
(анальное) питание, слизывая выделяе
мую взрослыми особями жидкость. 

В экологическом плане исключи
тельно важен симбиоз фототрофных од
ноклеточных с гетеротрофными проти
стами и многоклеточными (в частности, 
с книдариями, плоскими червями, мол
люсками). Протисты находятся внутри 
особых вакуолей, которые обособлены 
от пищеварительных. Наиболее приме
чательны СаС03-продуцирующие про
тисты (например, фораминиферы) и 
многоклеточные (например, рифообра-
зующие кораллы). Их эндосимбионты, 
преимущественно динофлагеллаты и 
диатомовые (зооксантеллы), смещают 
бикарбонат-карбонатное равновесие, 
поглощая С02 для фотосинтеза, что 
способствует осаждению карбоната 
кальция (рис. 374). Более того, водорос
ли-симбионты поглощают выделяемые 
хозяином азот- и фосфорсодержащие 
метаболиты, а также С02, превращают 
их в усвояемую для хозяина форму и 

Морская вода в 
гастроваскулярном 
канале 

_ Фотосинтезирую-
щий эндосимбионт 

Энтодерма 

Мезоглея 

Хитиновый матрикс 

Рис. 3 7 4 . С х е м а ф и 
з и о л о г и ч е с к и х в з а и 
м о д е й с т в и й к о р а л 
л о в с их э н д о б и о н т -
н ы м и з о о к с а н т е л л а -
ми (по Ремане и д р . ) . 
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таким образом осуществляют рецик-
линг этих элементов. Итак, водоросли 
снабжают своих хозяев низкомолеку
лярными органическими веществами 
(сахарами, аминокислотами, жирными 
кислотами) и кислородом. Преимуще
ство для водорослей — это дополни
тельные возможности по перемещению 
в пространстве (в том числе по отноше
нию к источнику света. — Прим. ред.), 
если их хозяин подвижен. Фотосимби
оз — это экологическая стратегия для 
заселения местообитаний, прежде недо
ступных для одного или обоих партне
ров, к примеру, бедных питательными 
веществами поверхностных вод

1
. Ста

новление симбиоза в эволюции часто 
сопровождается адаптивной радиацией 
хозяев, как это произошло у палеоцено
вых фораминифер. 

Фототрофные динофлагеллаты, 
встречающиеся также в акантариях и 
полицистинах, способны жить вне хо
зяина (автономно). Дело в том, что га
меты хозяина не содержат симбионтов, 
поэтому зигота или молодая особь дол
жны получить зооксантелл путем фаго
цитоза. Помимо динофлагеллат, некото
рые хризомонады, хлоромонады, прази-
номонады, гаптомонады и эвгленовые 
также способны жить внутриклеточно. 
Одна особь простейшего нередко слу
жит прибежищем представителям не
скольких видов микроводорослей. На
пример, в клетках крупных бентосных 

фораминифер обнаруживается до 20 

видов фототрофов. Внутриклеточные 
водоросли часто имеют морфологиче
ские особенности, отличающие их от 
свободноживущих форм (например, от
сутствуют жгутики и клеточная стенка), 
поэтому определить их таксономичес
кую принадлежность бывает непросто. 
Хозяин не позволяет фотосимбионту 
пролиферировать сверх меры. Один ва
риант контроля — это переваривание 
или экзоцитоз избытка симбиотических 
клеток, другой — ограничение подачи 
неорганических соединений. 

П р о т и с т ы - п а р а з и т ы 

Протисты выступают в роли эндо-
бионтов

2
 и внутриклеточных паразитов 

других протистов, многоклеточных жи
вотных и наземных растений. Наиболее 
серьезные заболевания, вызываемые 
протистами, — ложная мучнистая роса, 
сонная болезнь, лейшманиоз, амебиаз, 
кокцидиоз и малярия, были рассмотре
ны в соответствующих разделах главы 
«Эволюция и таксономия». По совре
менным представлениям, эти патогены 
произошли от свободноживущих пред
ков. Свидетельством тому служат так 
называемые амфизойные виды, напри
мер гетеролобозная амеба Naegleria и 
голая амеба Acanthamoeba, которые 
способны превращаться из свободножи
вущих бактериотрофных амеб в опас-

1
 Авторы имеют в виду, что океанические поверхностные (0-150 м) воды в тропиках, в райо

нах, удаленных от районов перемешивания и устьев рек, крайне обеднены соединениями азота 

и фосфора; соответственно, продукция свободноживущих водорослей невелика, и фотосимбиоз 

становится конкурентноспособным. — Прим. ред. 
2
 Термин использован в данном разделе для обозначения тканевых и полостных паразитов. Не

ясно, почему из состава эндобионтов выведены внутриклеточные паразиты и почему в данной 

классификации не упомянуты эктопаразиты. — Прим. ред. 
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ных паразитов человека, вызывающих 
такие болезни, как менингит и воспале
ние роговицы глаза. Более того, обнару
жены свободноживущие виды, которые 
можно интерпретировать в морфологи
ческом и экологическом аспектах как 
переходные к паразитическим формам. 
Например, простейшее Colpodella 
(= Spiromonas) gonderi, чье положение 
в системе прояснилось совсем недавно 
(см. рис. 83), имеет поразительное мор
фологическое сходство со спорозоита-
ми Apicomplexa. 

Несколько условно-патогенных про-
тистов-паразитов, которые становятся 
патогенными при врожденном, приоб
ретенном или вызванном лечением им
мунодефиците, были известны десяти
летиями, но в настоящее время привле
кают пристальное внимание медицинс
кой науки в связи с распространением 
СПИДа. В частности, кокцидия Crypto
sporidium parvum вызывает чрезвычай
но тяжелую диарею, a Pneumocystis — 
определенные типы пневмонии у паци
ентов с ослабленным иммунитетом. 

К сожалению, и сейчас, как это ни 
удивительно, против протистов-парази-
тов не существует эффективных вакцин. 
Трудности возникают не только из-за 
того, что сложный жизненный цикл 
этих паразитов протекает со сменой 
хозяев и со сменой локализации в теле 
хозяина (внутри-, внеклеточно), но, 
главное, из-за их способности быстро 
изменять антигенные свойства плазма-
леммы, что позволяет паразиту усколь
зать от иммунного ответа хозяина. Эту 
способность обозначают термином ан
тигенная изменчивость. 

Способность одноклеточных пара
зитов контролировать численность их 

хозяев перспективна и привлекает вни
мание исследователей. Обнадеживаю
щий пример — использование микро
споридий для уничтожения насекомых-
вредителей. Предпринимаются попытки 
создать аналогичные системы биоконт
роля. Морская звезда северотихоокеан
ского происхождения Asterias amurensis 
вселилась в прибрежные воды Австра
лии и наносит колоссальный ущерб эко
системам. Звезд можно заразить инфу
зорией Orchitophrya stellarum. Инфузо
рия, поедая сперматозоиды готовящей
ся к нересту особи, вызывает ее пара
зитарную кастрацию. Таким путем, 
паразит эффективно снижает плотность 
популяции хозяина. 

П р о т и с т ы - х о з я е в а 

Как упоминалось ранее, присут
ствие внутриклеточных фото симбион
тов очень выгодно их гетеротрофным 
хозяевам-протистам (рис. 375, 377). 
Факультативные или облигатные ассо
циации с фототрофами известны почти 
для всех групп свободноживущих гете
ротрофных протистов. Неотличимые от 
свободноживущих цианобактерии (фе-
осомы) или морфологически видоизме
ненные цианобактерии (цианеллы) об
наружены в криптомонадах и динофла-
геллатах, а также в раковинной амебе 
Paulinella chromatophora. Зеленые водо
росли Chlorella и Trebouxia часто живут 
в клетках инфузорий и амебоидных 
протистов (рис. 376, 377). Такие ассо
циации обычно неустойчивы: если хо
зяина содержать в темноте, он перева
рит симбионта. В то же время встреча
ются и очень стойкие ассоциации, ког
да хотя бы один партнер не может 
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-клетка хозяина-

Оптимальные условия для фотосинтеза (свет, со2) 

Стабильность среды обитания, перемещение 

N- и Р-содержащие метаболиты 

Защита от хищников 

симбионт 
1 
Защитные химические вещества 

Метаболиты 

о2 и продукты фотосинтеза 

Повышает устойчивость хозяина и неблагоприятным воздействиям 

Рис. 3 7 5 . С х е м а в з а и м о о т н о ш е н и й г е т е р о т р о ф н о г о х о з я и н а с ф о т о т р о ф н ы м с и м б и о н т о м . 

Рис. 3 7 6 . И н ф у з о р и я Climacostomum virens с э н д о б и о н т н ы м и клетками з е л е н о й в о д о р о с 
ли Chlorella: а — с в е т о о п т и к а , б — у л ь т р а т о н к и й с р е з . Э н д о б и о н т (эб) н а х о д и т с я в п е р и -
альгальной вакуоли (пв) (из: Reisser et al.: P r o t o p l a s m a 119 [ 1 9 8 4 ] 9 3 ) . Увел.: a — 5 0 0 x , б — 
24 OOOx. 
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Инфузория 

дефекация 

Глута-
мин 

[ n h ; j -

n o 3 -

N-соединения г * С - с о е д и н е н и я 

N-метаболйзм 

дыхание 
i i 

Гликоген <#- -Мальтоза С О г О г -

А л а н и и * 

*-о2 

Рис. 3 7 7 . С х е м а С- и N - м е т а б о л и з м а в э н д о б и о н т н о й а с с о ц и а ц и и Paramecium bursaria и 
Chlorella s p . И н ф у з о р и я п и т а е т с я б а к т е р и я м и и р а с т е т п р и о с в е щ е н н о с т и , п р е в ы ш а ю щ е й 
точку к о м п е н с а ц и и ф о т о с и н т е з а . В т е м н о т е из крахмала о б р а з у е т с я мальтоза, вл — вто
ричная л и з о с о м а , кс — клеточная с т е н к а с и м б и о т и ч е с к о й Chlorella, пв — периальгальная 
вакуоль, пл — первичная л и з о с о м а , 1 — НАДН-зависимая г л у т а м а т д е г и д р о г е н а з а , 2 — глу-
т а м и н с и н т а з а , 3 — г л у т а м а т с и н т а з а , oc-ogt — а - о к с и г л у т а р а т (по Р а й з е р у ) . 
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существовать независимо. Так, эндоби-
онты

1
 Chlorarachnion лишены митохон

дрий. Еще пример дают определенные 
актиноподы и инфузории. Поедая мик
роводоросли, они оставляют интактны-
ми их хлоропласты, которые еще какое-
то время продолжают фотосинтезиро-
вать, поставляя органические вещества 
хищнику. Такую стратегию иногда назы
вают клептопластией. 

Определенный интерес для обсуж
дения филогении представляет собой 
динофлагеллата Peridinium balticum, 
которая некогда вступила с симбиоти-
ческие отношения с диатомовой водо
рослью (см. рис. 31). Еще более пора
зительный пример симбиотической ас
социации находим у морской инфузо
рии Myrionecta (Mesodinium) rubra (см. 
рис. 29). Ее эндосимбионты представ
лены клеточными фрагментами крипто-
монад, лежащих в разных вакуолях хо
зяина. Один из таких фрагментов содер
жит ядро. Это единственный случай 
фрагментации симбионтов — уникаль
ное явление среди протистов. Удиви
тельно, что эта инфузория не имеет ни 
ротового аппарата, ни порошицы, по
этому остается загадкой, как они при
обретают эндобионта и удаляют его 
остатки. Между тем, изолированные из 
природной среды бесцветные клетки 
без симбионтов в лабораторных услови
ях заглатывают и фрагментируют крип-
томонад. Затем в течение примерно 
двух недель в них заметна отчетливая 
флюоресценция хлорофилла. За это 
время инфузории становятся полностью 
зависимыми от своих симбионтов, т.е. 
гетеротрофные организмы превращают

ся в фототрофов. Помимо этого приме
ра клептопластии неясно, имеют ли 
место в природе настоящие эндобион-
тные отношения с вертикальной пере
дачей пластид или их остатков от одно
го поколения инфузорий к другому. 
Любые находки такого рода важны для 
понимания эволюции эукариот и ис
ключительно полезны для развития те
ории симбиогенеза (см. рис. 29-31). 

У многих протистов имеются эндо-
бионтные прокариоты, которые не фо-
тосинтезируют, но без них хозяин не 
может обойтись. Например, инфузория 
Euplotes aediculatus для успешного за
вершения бинарного деления нуждает
ся в бактерии, называемой омикрон 
(Polynucleobacter necessarius). Какова 
функциональная роль эндобионта, пока 
неясно. В Paramecium обитают бакте
рии, условно названные каппа-, лямбда-, 
сигма-, пи- и мю-частицами. Их репро
дукция регулируется ядром хозяина. 
Показано, что лямбда-частицы обеспе
чивают хозяина необходимой для его 
жизнедеятельности фолиевой кислотой, 
поэтому он нежизнеспособен без эндо-
симбионтов. 

Детально изучены свойства каппа-
частиц, которые содержатся в клетках 
Paramecium aurelia, принадлежащих к 
так называемым клонам-убийцам. Кап
па-частицы уничтожают P. aurelia дру
гих, чувствительных клонов, в клетках 
которых отсутствуют эти прокариоты. 
Каппа-частицы подразделяются на две 
популяции — «блестящие» и «светлые» 
(«bright» и «поп-bright»). Первые содер
жат светопреломляющее R-тело (refra-
ctile) и неспособны к делению. В «свет-

1
 Пример неудачен — здесь уже не симбионт, а хлоропласт. — Прим. пер. 
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лых» же частицах R-тело отсутствует и 
они продолжают делиться. R-тело пред
ставляет собой плотно свернутую лен
ту, которая способна мгновенно разво
рачиваться. Морфологически и функци
онально оно сходно с эжектосомой. 

«Блестящие» каппа-частицы попа
дают в среду из клеток клона-убийцы. 
Если их затем фагоцитируют клетки 
чувствительного клона, R-тело выстре
ливает внутри пищеварительной вакуо
ли. В результате мембрана вакуоли раз
рывается и пищеварительные фермен
ты изливаются в цитоплазму. Одновре
менно с раскручиванием ленты высво
бождаются вирусные частицы. След
ствием этих событий является гибель 
чувствительной клетки. Есть предполо
жение, что вирусы уже присутствуют в 
«светлой» каппа-частице в форме неак
тивных провирусов; после своей акти
вации вирусы запускают синтез R-тела 
и одновременно препятствуют делению 
бактерии. 

Бактерии, содержащиеся в цито
плазме ряда протистов из анаэробных 
местообитаний (Pelomyxa, Mastigella, 
Tetramitus), принимают на себя некото
рые функции утраченных митохондрий. 
Эндобионтные бактерии жгутиконосцев 
из кишечника термитов или инфузорий 
из рубца жвачных вырабатывают цел-
люлазы для расщепления клетчатки. 

Разнообразие свободноживущих 
протистов с прокариотами-эндобионта-
ми гораздо выше, чем принято считать. 
В большинстве случаев неизвестно, 
оказывают ли эти прокариоты сколько-
нибудь существенное воздействие на 

своих хозяев. Какова бы ни была их 
функция, известно, что почти каждый 
компартмент клетки служит потенци
альным микробиотопом для бактерий 
(рис. 378). Они обнаружены свободно 
лежащими в цитоплазме и кариоплазме, 
в различных типах вакуолей, в эндо-
плазматическом ретикулуме, в перинук-
леарном пространстве, в альвеолах 
(особенно у цилиат) и даже (хотя и 
очень редко) в матриксе митохондрий. 
Бактерии пока ни разу не найдены в 
пластидах

1
 и диктиосомах. 

Например, виды Holospora внедря
ются в макронуклеус или микронукле
ус Paramecium (рис. 378а). Инвазион
ные стадии Holospora поглощаются 
вместе с пищей (другими бактериями). 
Они покидают пищевую вакуоль, не 
разрушая ее мембрану, а затем транс
портируются в ядро, где превращаются 
в вегетативную стадию. Позднее, пос
ле серии делений, возникают новые 
инвазионные стадии, которые выделя
ются во внешнюю среду и служат для 
заражения новых хозяев. 

Протисты, несущие эндобионтных 
бактерий, в ряде случаев выступают 
проводниками болезней человека и дру
гих организмов, так как служат резер
вуаром, в котором патоген сохраняется 
или пролиферирует. Например, было 
показано, что несколько штаммов грам-
отрицательной бактерии Legionella 
pneumophila, которая вызывает болезнь 
легионеров (легионеллез) и лихорадку 
Понтиак и потенциально летальна для 
людей пожилого возраста или с ослаб
ленным иммунитетом, поселяются в ка-

1
 Прокариоты внутри хлоропласта обнаружены у динофлагеллаты Woloszynskia pascheri (Wilcox, 

1986. Protoplasma, 135: 71-79). — Прим. ред. 
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Рис. 3 7 8 . В н у т р и к л е т о ч н ы е б а к т е р и и : Holospora elegans в н у т р и м и к р о н у к л е у с а ( м и ) Para
mecium caudatum (а) и н е и д е н т и ф и ц и р о в а н н ы е б а к т е р и и в я д е р н о й о б о л о ч к е ( с т р е л к и ) 
м и к р о н у к л е у с а Paramecium caudatum ( б ) ; б а к т е р и и в ш е р о х о в а т о м э н д о п л а з м а т и ч е с к о м 
ретикулуме Enthosiphon sulcatum ( ш э р ) (в); б а к т е р и и , с в о б о д н о л е ж а щ и е в ц и т о п л а з м е или 
в вакуолях ( с т р е л к и ) Trichodina pediculus, п р и э т о м н е к о т о р ы е б а к т е р и и з а р а ж е н ы виру
с о м (*) ( г ) , ма — м а к р о н у к л е у с , св — с о к р а т и т е л ь н а я вакуоль (а — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н 
Х.-Д. Г е р ц е м , Ш т у т г а р т ) . Увел.: а - 520х, б - 14 0 0 0 х , в — 15 0 0 0 х , г- 11 бООх. 
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честве факультативных эндобионтов в 
13, по меньшей мере, видах протистов. 
Хозяевами выступают амебы (Асап-
thamoeba castellanii, A. palestinensis, 
Hartmanella vermiformis, Naegleria spp.) 
и инфузории (в частности, Tetrahymena 
thermophila). Бактерии преобразуют 
фагосому, так что она не подвергается 
закислению, и размножаются в ней. 
Здесь бактерии экспрессируют гены, 
которые неактивны у Legionella pneu
mophila, пока она находится вне хозяи
на, изменяют набор липидов и белков 
своей мембраны, заимствуют белки 
эукариот, повышают свою устойчивость 
к антибиотикам, становясь более виру
лентными для человека. В результате 
такие формы вызывают более тяжелые 
респираторные заболевания, чем сво-
бодноживущие штаммы или штаммы, 
культивируемые на искусственных сре
дах. В результате лизиса клетки хозяи-
на-протиста или после формирования 
воздушно-капельной суспензии с бакте
риями, патоген начинает новый цикл 
инфицирования протистов или распро
страняется воздушно-капельным путем, 
попадая в легкие человека. Здесь бак
терии заражают альвеолярные макрофа
ги и эпителиальные клетки, растут в 
них и размножаются, а затем вызывают 
их гибель точно так же, как они вызы
вают гибель одноклеточного хозяина. 
Такие протисты, начиненные патоген
ными бактериями, помимо естествен
ных пресноводных биотопов — озер и 
рек — заселили в самых разных угол
ках мира искусственные водоемы с 
теплой водой, например градирни (ох
ладители в системах водяного отопле
ния), купальни, установки кондицио
нирования воздуха. 

Многие другие микробы тоже ис
пользуют протистов в качестве живого 
резервуара или транспортного средства 
для расселения. Например, человече
ские патогены Rickettsia и Chlamydia ус
пешно развиваются в свободноживу
щих амебах. Упоминания заслуживают 
Aeromonas salmonicida, Edwardsiella 
tarda, Listeria monocytogenes, Mycoplas
ma и Vibrio cholerae, которые заражают 
гетеротрофных протистов и размножа
ются в них. Сходным образом взаимо
действуют с протистами и некоторые 
другие бактерии: Pseudomonas spp., 
Salmonella spp., Shigella spp. Помимо 
этиологических, интересны и эволюци
онные аспекты. Резонно предположить, 
что существует гораздо большее, чем 
ныне известно, количество видов бак
терий, которые заселили эукариотную 
клетку и эксплуатируют ее в плане под
держания своей жизнедеятельности. 
По-видимому, во многих случаях бакте
рии длительное время взаимодейство
вали с протистами, постепенно совер
шенствуя при этом свою вирулентность, 
и лишь вторично стали вызывать забо
левания высших животных и растений. 

Взаимовыгодные отношения бакте
рий с протистами могут развиться до
вольно быстро, в течение нескольких 
месяцев или немногих лет. Исследова
ния, проведенные на лабораторном кло
не Amoeba proteus, показали, что пато
генная грамотрицательная бактерия (X-
бактерия) снижает свою патогенность и 
становится симбионтом в тех амебах, 
которые выжили после микробных атак. 
Через 5 лет культивирования формиру
ется облигатный симбиоз. 

Совершенно особая ассоциация 
бактерий и жгутиконосцев населяет зад-
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Рис. 3 7 9 . Э к т о б и о н т -
ные б а к т е р и и н а п о 
в е р х н о с т и ж г у т и к о 
н о с ц а Joenia (а), п р и 
к р е п л е н н ы е к м е м б 
р а н е х о з я и н а с п е ц и 
а л ь н ы м и а д г е з и в н ы 
м и с т р у к т у р а м и ( б , 
с т р е л к и ) ( и з : R a d e k 
a n d H a u s m a n n : A c t a 
P r o t o z o o l . 3 1 [ 1 9 9 2 ] 
9 3 ) . Увел.: a - 1 OOOx, 
6 - 8 OOOx. 

нюю кишку термитов. Наряду с внутри-
цитоплазматическими бактериями, у 
жгутиконосца имеются, как показано 
для гипермастигиды Joenia, и эктобионт-
ные бактерии, плотно сидящие на плаз-
малемме хозяина (рис. 379). Помимо 
этого, палочковидные бактерии и спи
рохеты находятся во взвешенном состо
янии в содержимом кишечника терми
та. Метаболические пути этой симбио-
тической ассоциации тесно связаны с 
обменом веществ насекомого-хозяина 
(рис. 380). 

Трихомонада Mixotricha paradoxa 
обладает интересной биологической 
особенностью: к регулярным выступам 
поверхности клетки прикреплены спи
рохеты и палочковидные бактерии. 
Спирохеты ритмично колеблются, по
добно ресничкам инфузорий, причем 
движение соседних спирохет согласова
но. Эта согласованность обеспечивает
ся гидродинамическим взаимодействи
ем через вязкую среду. В результате все 
эктобионты колеблются метахронально, 
и в этом смысле они напоминают цили-

атуру инфузорий. Координированная 
работа спирохет обеспечивает плавание 
крупной клетки-хозяина, которая не 
способна перемещаться при помощи 
своих четырех коротких жгутиков. Дру
гая важная функция эктобионтов — это, 
вероятно, усиление циркуляции окружа
ющей хозяина жидкости, что улучшает 
доставку ему питательных веществ в 
перенаселенном кишечнике. 

П р о т и с т ы — х о з я е в а 
и п е р е н о с ч и к и в и р у с о в 

Вирусы, обнаруженные в протистах, 
считаются, главным образом, их патоге
нами. К сожалению, сведения о вирус
ной цитопатологии протистов практи
чески отсутствуют. Однако в течение 
последнего десятилетия было показано, 
что некоторые вирусы предположитель
но выполняют важную регуляторную 
роль в морских экосистемах. Вирусы 
лизируют клетки протиста-хозяина. 
Если хозяин претерпевает вспышку цве
тения, то вирус, соответственно наращи-
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Рис. 3 8 0 . С х е м а в з а и м о о т н о ш е н и й о б и т а ю щ е г о в з а д н е й к и ш к е т е р м и т а ж г у т и к о н о с ц а с о 

с в о и м и э н д о б и о н т а м и (из: Radek: E c o t r o p i c a 5 [ 1 9 9 9 ] 183). 

вающий свое обилие, будет истреблять 
клетки хозяина и остановит лавинооб
разное увеличение его численности. 
Имеются документированные примеры: 
вирусная атака останавливала цветение 
рафидомонады Heterosigma akashiwo и 
примнезиомонады Phaeocystis в естест
венных биотопах. Сходные результаты 
были получены и в экспериментах с 
культурами микроводорослей. Исследу
ется возможность использования виру
сов для прекращения цветения токсич
ных динофлагеллат. 

Протисты зачастую выступают пере
носчиками вирусов (или вирусоподоб
ных частиц), которые для самих проти
стов не патогенны. В этом отношении 
наиболее изучены представители Phyto-
myxa и Chytridiomycota. Надо полагать, 
и другие протисты, поражающие корни 
растений, ввиду своей способности про

бодать клеточные стенки могут высту
пать потенциальными или облигатными 
переносчиками вирусов. В этом смысле 
некоторые протисты, вероятно, играют 
столь же пагубную роль, как фитопато-
генные нематоды и насекомые. 

Считается, что среди плазмодиофо-
рид несколько видов Plasmodiophora и 
близких родов (Polymyxa, Spongospora) 
являются специфичными переносчика
ми наносящих существенный экономи
ческий ущерб фитопатогенных вирусов, 
составляющих обособленную группи
ровку. К ней принадлежат вирус кусти
стости земляного ореха (peanut clump 
virus), вирус метельчатости клубней 
картофеля (potato mop top virus) и виру
са некроза кормовых бобов (broad bean 
necrosis virus). Вирусные частицы удер
живаются на поверхности зооспор или 
персистируют в цитоплазме паразити-
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ческого протиста. Вирус накапливают и 
трофические стадии паразита, прорас
тающие ткань больного хозяина, и ста
дии, перемещающиеся в почве. Плазмо-
диофориды переносят и вирусы иной 
природы, в частности вирус закуклива-
ния овса (oat mosaic virus). Хитридие-
вый гриб Olpidium brassicae и близкие 
виды являются главными переносчика
ми вирусов некроза табака (tobacco 
necrosis virus) и некроза дыни (melon 
necrotic spot virus). 

Биоразнообразие 
и биогеография 
протистов 

Одноклеточные эукариоты чрезвы
чайно многообразны морфологически 
(рис. 381). К настоящему времени опи
сано по меньшей мере 213 ООО видов 
одноклеточных эукариот. Из них более 
100 ООО видов вымершие, и об этом не 
следует забывать при оценке биоразно
образия. В частности, исключительно в 
ископаемом состоянии известны 89% 
видов фораминифер, 65% радиолярий, 
70% гаптомонад, 60% диатомовых, 55% 
динофлагеллат, 25% празинофитов, 15% 
хризомонад, 15% красных водорослей и 
2,5% инфузорий. В геологических на
пластованиях обычно сохраняются толь
ко внешние покровы (раковинки, лори-
ки, инкрустированные теки), а также 
пропитанные кремнеземом или извес
тью внеклеточные и внутриклеточные 
структуры: чешуйки, спикулы, шипы 
и т.д. Свободноживущие виды (в самом 
широком смысле) составляют по мень
шей мере 85% от всех современных 
протистов. 

Протисты — мелкие организмы, 
поэтому часто их не замечают и недо
учитывают. Сравнительно мало работ 
опубликовано по биоразнообразию и 
биогеографии одноклеточных. Но даже 
эти немногочисленные исследования 
порождают вопросы. Существует ли 
относительно немного космополитных 
видов или имеется много видов с узки
ми ареалами? Вот вопрос, на который 
непросто ответить. Столкновение двух 
противоположных точек зрения сопро
вождается страстной научной дискусси
ей. Позиции двух групп ученых, в ос
новном изучающих инфузорий, пред
ставлены ниже в качестве примера. 

Одна группа утверждает, что: 
1) большинство микроскопических ор
ганизмов (< 1 мм), если не все, встре
чается всесветно; 2) количество их ви
дов на планете относительно мало — 
например, инфузорий всего лишь око
ло 3 ООО видов; 3) большинство этих ви
дов малочисленны или редки в любом 
конкретном местообитании, а их ло
кальное разнообразие почти равно гло
бальному (т.е. «всё везде» — everything 
is everywhere). Например, при анализе 
1 650 почвенных проб, собранных по 
всему миру, было выявлено только 95 
таксонов инфузорий; в то же время, 
около трети всех известных видов по
чвенных протистов были обнаружены в 
Шотландии на лугу площадью в один 
гектар. Не было получено свидетельств 
в пользу существования видов с геогра
фически ограниченными ареалами. 

Вторая же группа исследователей, 
напротив, полагает, что количество 
ныне известных видов протистов — 
лишь небольшая толика их истинного 
разнообразия и что существует бесчис-
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Рис. 3 8 1 . М н о г о о б р а з и е п р о т и с т о в — и з о б р а ж е н ы и з б р а н н ы е п р е д с т а в и т е л и (без м а с ш 
т а б а ) , а — четыре п р и м е р а часто в с т р е ч а ю щ и х с я с в о б о д н о ж и в у щ и х и н ф у з о р и й ; б — д в а 
с и м б и о т и ч е с к и х б е с ц в е т н ы х ж г у т и к о н о с ц а ; в — о д н а ф о т о с и н т е з и р у ю щ а я э в г л е н и д а ; г — 
д в е с в о б о д н о ж и в у щ и е (вверху п р е с н о в о д н а я , в н и з у м о р с к а я ) д и н о ф л а г е л л а т ы ; д — рако
винная а м е б а и ф о р а м и н и ф е р а с р а з л и ч а ю щ и м и с я п с е в д о п о д и я м и ; е — р а к о в и н к а ф о р а -
м и н и ф е р ы - н у м м у л и т а ; ж — р а д и о л я р и я (скелет вскрыт, чтобы показать с л о ж н о с т ь е г о с т р о 
е н и я ) ; з — с е п т и р о в а н н а я г р е г а р и н а с э п и м е р и т о м ; и — д в а с а п р о ф и т а из х р о м и с т о е ; к — 
д в е м о р с к и х в о д о р о с л и и (внизу) п р е с н о в о д н а я колония в о л ь в о к с а ; л — с п о р а м и к р о с п о 
р и д и и ( с и л ь н о у в е л и ч е н а ) ; м — д в е с п о р ы M y x o z o a ( б и п о л я р н а я с п о р а м и к с о с п о р и д и й н о й 
фазы и а к т и н о с п о р а с т р е м я с т в о р к а м и ) (из: Corl iss: A c t a Protozool . 41 [ 2 0 0 2 ] 199). 

ленное множество местных сообществ, 
характеризующихся своеобразием ви
дового состава. Используя статистичес
кие оценки, приверженцы второй кон
цепции, в частности, продемонстриро
вали, что прирост новоописанных ви
дов остается постоянным на всем 
протяжении 20-летнего периода интен
сивных исследований. Остается еще 

много невыявленных видов, и по мере 
того, как специалисты их описывают, 
доля локального разнообразия в гло
бальном разнообразии неуклонно сни
жается. Тщательные исследования были 
предприняты с целью доказать ошибоч
ность концепции «всё везде». В частно
сти, на участке леса в Австрии была вы
полнена многократная съемка по учету 
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инфузорий, показавшая, что локальное 
их разнообразие составляет лишь 15% 
глобального. Подобные исследования 
представили свидетельства того, что по 
меньшей мере некоторые протисты эн
демичны или имеют ограниченное био
географическое распространение. Недо
оценка разнообразия протистов проис
текает в основном из того, что многие 
неописанные виды продолжают усколь
зать от внимания исследователей, так 
как эти виды не массовые и потому их 
нелегко заметить на фоне обильно пред
ставленных видов-убиквистов или ког
да они покоятся в инцистированном 
состоянии. Важна и квалификация ис
следователя. Если большую серию 
проб, взятых в пределах одного и того 
же биотопа, проанализирует опытный 
таксономист, он, вероятно, признает но

выми 30, а то и 50% всех обнаруженных 
видов. Кроме того, не надо забывать, 
что лишь малая доля природных объек
тов была исследована когда-либо на 
предмет их протистофауны. С учетом 
приведенных соображений, оценка об
щего числа современных видов инфузо
рий, вероятно, составит порядка 30 ООО. 

Сходным образом, другие исследо
ватели приводят доказательства того, 
что часто род протиста представлен в 
разных частях света разными видами. 
Иллюстрацией может служить карта 
распространения 12 видов Tetrahymena 
(рис. 382); к примеру, Т. australis и 
Т. capricornis встречаются только в Ав
стралии. Амебы Chaos carolinense и Ch. 
illinoisense не обнаружены за предела
ми Северной Америки. Достоверные 
данные, однако, в большинстве случа-

Рис. 3 8 2 . Р а с п р о с т р а н е н и е различных б и о л о г и ч е с к и х в и д о в м о р ф о л о г и ч е с к о г о комплек
са Tetrahymena pyriformis. 1 — Т. thermophila, 2 — Т. americanis, 3 — Т. borealis, 4 — 
Т. cosmopolitanis, 5 — Т. pigmentosa, 6 — Т. canadensis, 7 — Т. tropicalis, 8 — Т. hyperan-
gularis, 9 — Т. australis, 10 — Т. capricornis. Н е к о т о р ы е коллеги п о л а г а ю т , что э т а карта в 
р а в н о й м е р е п р е д с т а в л я е т п р о с т р а н с т в е н н о е р а с п р е д е л е н и е ц и л и а т о л о г о в в м и р е . 
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Т а б л и ц а 2 1 . Т р о ф и ч е с к и е в з а и м о о т н о ш е н и я в б а л л а с т н о й ц и с т е р н е 

Размер Вход (ФФ) 
Предсуществущее сообщество 

гетеротрофных протистов 
Выход 

(Metazoa) 

2,0 см 

2,0 мм 

0,2 мм 

20 мкм 

2,0 мкм 

0,2 мкм 

Diatomea 
Dinoflagellata 

Diatomea 
Dinoflagellata 

Chloromonadea 
Diatomea • 
Chrysomonadea 

I / 
Cyanobacteria 

(BOB и РОВ) 

Labyrinthulea 

Allogromiidae 

Heterotrichida 

• 

Stichotrichia 
• Suctoria 

Allogromiidae 
Amoebae 

Hypotrichia 
Hypotrichia Heliozoea 
Scuticocil iatida Peritrichia 
Vannellidae 

Euglenida 
Cryptomonada 
Dinoflagellata 

Heliozoea 

Choanoflagellata 
Bodonea 
Bicosoecidea 
Labyrinthulea 

(Более высокие 
трофические 

уровни) 
Chaetognatha | 
Cnidaria 
Gastropoda 

• 

Turbellaria 
Copepoda 

Nematoda 
Rotifera 

Bacteria 

(POB) 

П р и м е ч а н и е . Б л о к и : в х о д — ф о т о т р о ф н ы й ф и т о п л а н к т о н з а к а ч а н н о й в о д ы ( Ф Ф ) ; 

п р е д с у щ е с т в у ю щ е е с о о б щ е с т в о о б и т а ю щ и х н а д н е ц и с т е р н ы г е т е р о т р о ф н ы х п р о т и 

с т о в ; в ы х о д — с о о б щ е с т в о п о к и д а ю щ и х ц и с т е р н у м н о г о к л е т о ч н ы х , к о т о р ы е п р е д с т а в 

л я ю т с о б о й б о л е е в ы с о к и е т р о ф и ч е с к и е у р о в н и . В з в е ш е н н о е о р г а н и ч е с к о е в е щ е с т в о 

( В О В ) и р а с т в о р е н н о е о р г а н и ч е с к о е в е щ е с т в о ( Р О В ) , о б р а з у ю щ и е с я в р е з у л ь т а т е 

п р о ц е с с о в р а з л о ж е н и я в н у т р и ц и с т е р н ы ( — а т а к ж е и з з а к а ч а н н о й м о р с к о й в о д ы 
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ев отсутствуют, поскольку этот аспект 
экологии протистов недостаточно раз
работан. Некоторые виды, по всей ви
димости, очень редки. Такова, напри
мер, инфузория Folliculina boltoni — 
единственная пресноводная фолликули
на; остальные представители этого ро
да, в состав которого входят около 300 
видов, — морские организмы. Даже 
один из самых крупных пресноводных 
протистов — фораминифера Reticulo-
туха filosa — был обнаружен в пробах 
из естественных местообитаний только 
пять раз за последние 60 лет (в Север
ной Америке и Европе). 

Некоторые протисты обитают ис
ключительно в тропиках, причем это 
относится и к пресноводным, и к мор
ским формам. Например, крупные фо
раминиферы

1
 населяют только ярко ос

вещенные мелководья. Ареалы парази
тических и эктобионтных протистов 
определяются, главным образом, рас
пространением их переносчиков и хо
зяев. 

Всесветное распространение опре
деленных видов протистов, вероятно, 
обусловлено наличием сходных или 
одинаковых микробиотопов в разных 
частях света и тем, что протисты име

ют целый ряд преадаптаций и адапта
ции для эффективного расселения. Бо
лее крупные организмы часто транспор
тируют протистов во влаге на поверх
ности своего тела. Ветер переносит 
цисты и спорангии порой на очень 
большие расстояния. 

Международное морское сообще
ние играет немаловажную роль в рас
пространении видов-вселенцев. Для 
многих протистов транспортировка в 
цистернах с балластной водой и на кор
пусе судна служит средством быстрой 
доставки в новые регионы. В несколь
ких миллилитрах балластной воды из 
цистерны емкостью 1000 тонн было 
обнаружено более 150 видов протистов. 
Проникновение чужеродных видов в 
естественные местообитания (биоинва
зия) не только несет биогеографические 
последствия, но и представляет нема
лый риск для местных экосистем с их 
сложившимися сообществами протис
тов. Два вида диатомовых Odontella 
(= Biddulphia) sinensis и Coscinodiscus 
wailesii были завезены в Северное море 
с Дальнего Востока в XX веке и сейчас 
доминируют в местных фитопланктон-
ных сообществах. Кроме того, протис
ты служат провиантом для многокле-

1
 «Крупные фораминиферы» («larger foraminifers» в специальной литературе и «large foraminifers» 

в популярной литературе): этим термином объединяют все семейства фотосимбионтсодержащих 

бентосных фораминифер; их взрослые особи всегда имеют макроскопический размер — несколь

ко миллиметров или сантиметров в диаметре. — Прим. ред. 

( н а в х о д е ) , с л у ж а т д л я б а к т е р и й и с т о ч н и к о м у г л е р о д а . Б а к т е р и и ( и ф о т о т р о ф н ы е п р о 

т и с т ы ) п о г л о щ а ю т с я м е л к и м и и с р е д н е р а з м е р н ы м и г е т е р о т р о ф н ы м и п р о т и с т а м и и 

( в м е н ь ш е й с т е п е н и ) н е к о т о р ы м и м н о г о к л е т о ч н ы м и . Т о ч е ч н ы е с т р е л к и о т н о с я т с я к 

п р о т и с т а м , с л у ж а щ и м п и щ е й д л я б о л е е к р у п н ы х м н о г о к л е т о ч н ы х и л и и х л и ч и н о к . В с е 

т р о ф и ч е с к и е г р у п п ы р а н ж и р о в а н ы п о р а з м е р у ( п о Х ю л ь с м а н у и Г а л и л у ) . 
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точных в течение вояжа в балластной 
цистерне и, таким образом, в опреде
ленном смысле несут ответственность 
за появление агрессивных вселенцев, 
играющих негативную экологическую и 
экономическую роль. Печально извест
ные примеры интродукции беспозво
ночных — это вселение двустворчато
го моллюска Dreissena polymorpha в 
пресные воды США и гребневика Мпе-
miopsis leidyi в Черное и Азовское моря 
(табл. 21). Да и сами протисты-вселен-
цы порой весьма вредоносны. Так, не
преднамеренная интродукция токсичных 
динофлагеллат в прибрежные воды Ав
стралии нанесла колоссальный ущерб 
мидиевым хозяйствам. 

Развитие международных пасса
жирских авиаперевозок способствует 
распространению протистов — парази
тов человека. Возбудители болезней и 
их переносчики попадают в страны, где 
они до этого никогда не встречались, 
или проникают назад в регионы, где 

были искоренены. Например, комар 
Anopheles gambia был завезен в Брази
лию приблизительно в 1930 году, что 
вызвало устрашающую вспышку маля
рии. Выборочные проверки самолетов, 
приземляющихся на Гавайях, между 
1964 и 1968 годами выявили 373 новых 
для этого острова вида насекомых, в 
числе которых 65 видов комаров. По 
всей вероятности, именно приток пере
носчиков стал причиной роста заболе
ваемости малярией в последние десяти
летия в США и Северной Европе. Пре
образование среды человеком служит 
процветанию определенных патоген
ных протистов. Вызываемый термо
фильной амебой Naegleria fowlery ме
нингит в большинстве случаев сопро
вождается летальным исходом. Случаи 
заболевания уже зафиксированы в уме
ренных широтах; здесь амеба размно
жается в подогреваемых плавательных 
бассейнах и в системах циркуляции во
дяного охлаждения. 
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Заключительные замечания 

Настоящая книга знакомит читате
ля с различными аспектами биологии 
одноклеточных эукариот. Помимо об
щей характеристики таксонов, здесь 
приведены избранные разделы по мор
фологии, подвижности, питанию, раз
множению, молекулярной биологии, по
ведению и экологии. Как отмечено во 
введении, протистология представляет 

собой совокупность биологических 
дисциплин, которые позволяют при
стальнее рассмотреть эукариотные 
организмы, объединяемые только одно
клеточной организацией. 

Протисты играют важную роль в 
повседневной жизни. Миллионы лю
дей, практически все дикие и многие 
домашние животные страдают от пара-

Рис. 3 8 3 . И н о г д а п р о т и с т ы в ы г л я д я т не только как м н о г о к л е т о ч н ы е (а, б) или с м а й л и к и 
(в, г), но и н а п о м и н а ю т черты ч е л о в е ч е с к о г о л и ц а (д): а и в — п а р а с о м а л ь н ы е м е ш о ч к и 
и н ф у з о р и и Pseudomicrothorax dubius, б — л и т о с о м а и н ф у з о р и и Climacostomum, г — э к с т -
р у с о м а с о л н е ч н и к а Actinophrys so/, д — с п о р а г р и б а , атакованная а м е б а м и - в а м п и р е л л и -
д а м и (б — л ю б е з н о п р е д о с т а в л е н Д. Ф и ш е р - Д е ф о , В и с б а д е н ) . Увел.: а — 80 ОООх, б — 
20 ОООх, в — 80 ОООх, г - 55 ОООх, д - 4 ОООх. 
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зитических простейших. Поэтому раз
работка эффективных методов борьбы 
с ними, исследование взаимоотноше
ний паразита и хозяина, а также лече
ние и профилактика заболеваний — 
самые насущные задачи в области про
тистологии. Все большее значение при
обретают такие биотехнологические 
разработки, как выделение из протистов 
ферментов и жирных кислот или массо
вое производство водорослей в каче
стве корма. Более глубокое понимание 
роли, которую играют протисты в вод
ных и наземных пищевых цепях, помо
жет сохранить современные экосисте
мы и повысить эффективность приро
допользования. 

Протистология является междис
циплинарной областью современной 
биологии, поэтому многие одноклеточ
ные стали прекрасными модельными 
объектами для решения проблем кле
точной биологии, биологии развития, 
биохимии и эволюционной биологии. 
Необходимо поощрять интерес начина
ющих биологов к этим удивительным 
существам, потому что будущее за теми 
биологами, которые хорошо знают про
тистов. 

Наконец, протисты это удивитель
ные и милые существа; мы испытываем 
радость, просто наблюдая их под мик
роскопом (рис. 383)... и очень расстра
иваемся, когда видим их раздавленны
ми покровным стеклом (рис. 384). 

Р и с . 3 8 4 . З а р и с о в к а , и л л ю с т р и р у ю щ а я 

о п а с н о с т и , п о д с т е р е г а ю щ и е п р о т и с т о в п о д 

п о к р о в н ы м с т е к л о м ( л ю б е з н о п р е д о с т а в л е 

на Г. Л а р с о н о м , С и э т л ) . 
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Acanthamoeba 207, 208, 261, 357, 358, 434, 443 

— castellanii 208, 450 

— culbertsoni 208 

— palestinensis 450 

— polyphaga 208 

Acantharea 38, 53, 55, 243, 245, 309 

Acantharia 56, 59 

Acanthocolla 247 

Acanthocystidae 244 

Acanthocystis 252, 271 

— pantopodeoides 434 

— turfacea 429 

Acanthoecopsis apoda 235 

Acantholithium 247 

Acanthometra 247 

Acarpomyxea 55, 205, 208, 211, 213 

Acetabularia 198 

— acetabulum 198 

Achlya 116, 117 

Acineta 164 

— tuberosa 367 

Acinetopsis 165 

Aconchulina 38, 211, 213, 214, 216, 318 

Aconchulinida 213 

Aconoidasida 132, 139 

Aconoidina 139 

Acrasea 55, 56, 61, 88, 89, 211, 356 

Acrasida 56 

Acrasis 89 

— rosea 89 

Acrita 10 

Actinobolina radians 434 

Actinomonas 251, 315 

Actinophryida 244, 250 

Actinophrys 18, 38, 40, 44, 250, 257, 314, 337, 

338, 341, 342, 344 

— sol 39, 243, 250, 259, 325, 349, 350, 357, 459 

Actinopoda 56, 57, 58, 242, 243, 303 

Actinopodea 55 

Actinosphaerium 250, 261, 336 

Actinosporea 55, 56, 239 

Acytostelium 213 

Adeleida 135 

Adineta 278 

Aedes 139 

Aeromonas salmonicida 450 

Agamococcida 135 

Aggregata 138 

Albugo 117 

Alexandrium 123, 125 

— catenella 123 

— tamarense 123, 370 

Allogromia 38, 40, 190 

Allogromiida 185, 186, 188 

Allogromiidae 456 

Alveolata 57, 58, 61, 117, 118, 119, 124, 125, 

126, 145, 177, 179, 192 

Amblyospora 343 

Amblyostoma 224 

Amoeba 18, 37, 40, 44, 208 

— proteus 11, 37, 39, 207, 260, 299, 300, 313, 

337, 341, 412, 425, 429, 450 

Amoebae 456 

Amoebidium 234 

— parasiticum 234 

Amoebomastigota 56 

Amoebophrya 123 

Amoebozoa 57, 58, 61, 205, 207, 209 

Amphiacantha 224 

Amphiacon 247 

Amphidinium 420 

— cryophilum 312 

— poecilochroum 124 

Amphileptus 161 

Amphipleura pellucida 106 

Amphipoda 439 

Anaeromonada 58 

Anaitides mucosa 440 

Animalcula 8, 15, 53 

Animalcula Infusoria 9 

Animalia 8, 10, 215, 232 

Animalia Microscopica 9 

Anisolpidium 115 

Anisonema 75, 78 

Anopheles 139, 140 

— gambia 458 

1
 Полужирным шрифтом выделены номера страниц с иллюстрациями. 
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Anoplophrya 176 

Anthophysa 103, 103 

Anurofeca 234 

— richardsi 234 

Apicomplexa 24, 33, 50, 54, 55, 57, 59, 61, 117, 

118, 124, 126, 127, 128, 129, 130-132, 

136, 140, 192, 218, 272, 311, 313, 336, 338, 

341, 347, 348, 349, 356, 364, 368, 390, 393, 

444 

Apiosoma amoeba 261 

Apostomatia 154, 171, 368 

Apusozoa 58 

Arabidopsis 395 

Arachnoidiscus 105 

Arachnula 214, 341 

Arcella 18, 208, 341, 343, 349 

— vulgaris 207, 365 

Arcellinida 59 

Archaea 66 

Archaeascomycota 215, 224, 227 

Archaezoa 9 

Archamoeba 58, 209, 210 

Archamoebaea 57 

Archezoa 10, 11, 58 

Archigregarinida 134 

Armophorida 158 

Arthracanthida 247 

Ascetospora 54, 57, 117, 179, 254 

Ascomycetes 200 

Ascomycota 48, 215, 216, 224, 225-229 

Ascosiphonia 198 

Askenasia volvox 434 

Aspidisca 159 

— cicada 434 

Astasia 78 

— longa 303 

Asterias amurensis 444 

Asterionella formosa 105 

Astomatia 154, 176, 368 

Astracantha 249 

Astrorhiza limicola 190 

Athalamea 57, 185 

Aulacantha 249 

Aulacomonas submarina 64 

Auloceros elegans 249 

Aurantiactinomyxon 343 

AveHa 156 

Axostylaria 58 

Axostylata 57 

Babesia 144 

— bigemina 143, 144 

— bovis 144 

— divergens 144 

— microti 144 

Bacillaria 108 

Bacillariophyceae 50, 57, 104, 105, 106 

Bacillariophyta 57 

Bacteria 456 

Balantidium 162 

Barbulanympha 75, 338 

Basidiomycota 48, 215, 216, 229 

Bicoeca 113 

Bicoecida 56 

Bicosoeca 113, 315 

Bicosoecida 433 

Bicosoecidea 113, 456 

Biddulphia 108 

— aurita 105 

— sinensis 457 

Bilateria 215 

Biliphyta 31, 48, 190, 191, 193 

Biomyxa 185 

Blaps mortisaga 133 

Blastocrithidia triatomae 81 

Blastodinium 122, 123 

Blepharisma 157, 272, 273, 353, 357, 358, 393, 

411 

— americanum 430 

— intermedium 352 

—japonicum 272, 352, 353 

Bodo 18, 78, 80, 82, 315 

— saltans 82, 315 

Bodonea 78, 80, 80, 81, 456 

Bordnamonas 76 

Brachonella spiralis 434 

Bracteacoccus 199 

Bresslaua 167 

Bresslauides australis 168 

Bursaria 167, 343, 357 

— truncatella 17, 167, 168, 430 

Caenomorpha 422 

— lauterborni 434 

— levanderi 435 

Caenorhabditis 395 

Cafeteria 113, 315 

— roenbergensis 315 

Calcarea 215 
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Calonympha 73 
Calonymphidae 73 
Camptonema 250 
Candida 215 
— albicans 227 
Carchesium 18, 173, 260 
Carpediemonas 67 
Caulerpa 198 
Caviomonas 69 
Cavostelium 211 
Centrales 108 

Centrohelida 244, 251, 252 
Centropyxis 434 
Cepedia 100 
Ceratiomyxa 211 
Ceratium 121, 123 
— cornutum 120 
— hirudinella 17 
— macroceros 120 
— rnpos 120 
Ceratocorys horrida 120 
Cercobodo 183 
— rfraco 183 
— norrvicensis 183 
— pyriformis 183 
— varians 183 
Cercomonas 183 
Cercozoa 38, 58, 65, 112, 179, 181, 182, 183, 

205, 213, 243 
Chaenea sapropelica 434 
Chaetoceros castracanei 105 
— convolutes 107 
Chaetognatha 456 
Chaetophorales 201 
Chaetosphaeridium 204 
Challegeron wyvillei 249 
C/zaos 208, 336 
— carolinense 207, 455 
— c/iaos 299, 429 
— illinoisense 455 
Charales 203 
Charophyceae 57, 196 
Chattonella 112, 113 
— antiqua 112 
— marina 112 
Chaunacanthida 247 
Chilodonella 163, 345 
— cuculus 346 
Chilomastix 67 

— gallinarum 67 
— mesnili 67 
Chilomonas 35, 42, 96, 287, 308, 404 
— Paramecium 276 
Chitonella 163 
Chlamydia 450 
Chlamydodon 163, 414 
Chlamydomonas 18, 199, 202, 203, 284, 344, 

347, 390, 396, 411, 412, 413, 414 
Chlamydomyxa 109 
Chlorarachnida 56, 180 
Chlorarachnion 65, 182, 447 
— reptans 181 
Chlorarachniophyceae 56 
Chlorella 199, 201, 423, 429, 444, 445, 446 
Chlorobionta 48, 51, 192, 193 
Chlorobotrys 109 
Chlorococcales 201, 202 
Chlorococcum 199, 203 
Chlorodendrales 196, 198 
Chlorogonium 202 
Chlorokybophyceae 196, 203, 204 
Chlorokybus atmosphyticus 204 
Chloromeson 109 
Chloromonada 433 
Chloromonadea 112, 456 
Chlorophyceae 57, 196, 201, 202, 420 
Chlorophyta 31, 51, 54, 57, 61, 78, 95, 195, 196, 

197-199, 202, 291, 390 
Choanoflagellata 57, 59, 215, 231, 234, 235,433, 

456 
Choanomastigota 56 
Choanozoa 58, 215, 230, 231, 233, 235, 237 
Chonotricha 152 
Chonotrichia 154, 164 
Choreotrichia 154, 158, 160 
Choriocystis 199 
Chromista 57, 91, 92, 94, 98 
Chrysamoeba 102, 103 
— radians 100 
Chrysarachnion 102, 103 
Chrysochromulina 92, 93 
— hirta 317 
— polylepis All 
Chrysomonada 59, 433 
Chrysomonadea 31, 38, 65, 101, 102, 100, 101, 

103, 104, 263, 456 
Chrysomonadida 9, 102, 103 
Chrysophyceae 56, 101 
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Chrysophyta 56 

Chrysostephanosphaera 103 

Chytridiales 216, 217 

Chytridiomycetes 56, 216 

Chytridiomycota 10, 38, 54, 56, 215, 216, 217, 

253, 452 

Ciliata 53, 144, 433 

Ciliatea 53 

Ciliophora 26, 53, 54, 55, 57, 58, 59, 61, 90, 99, 

117, 144, 145-153, 154, 156, 159, 169, 218, 

355, 390 

Ciliophryida 244, 251 

Ciliophrys 251 

Cinetochilum margaritaceum 434 

Citharistes regius 121 

Cladophora 198, 351 

Clathrulina 251, 271 

— elegans 251, 360 

Clathralinidae 244 

Clevelandella 176 

Clevelandellida 158, 176 

Climacostomum 149, 153, 261, 314, 324, 330, 

406, 459 

— virens 273, 423, 429, 445 

Closterium 10, 205 

— costatum 206 

Cnidaria 215, 237, 456 

Cnidospora 53, 54, 200, 236 

Coccidea 132, 134, 136, 138, 344 

Coccidia 57, 336 

Coccidiomorpha 58 

Coccolithophorida 18 

Coccolithus 93 

— pelagicus 92 

Coccomyxa 199 

Cochliopodium 28, 207, 208 

Cochlosoma 73 

Cochlosomatidae 73 

Codonella 160, 161 

— cratera 60 

Codonocladium 234 

Codonosiga 44, 236, 315 

Coelodendrum 249 

Coelosporidiidae 228 

Coelosporidium 228 

Coelotrophida 135 

Colacium 11 

Coleochaetales 203 

Coleochaetophyceae 196 

Coleospora 229 

Coleps 145, 153, 168 

— hirtus 168, 434 

Collozoum 249 

Colpidium 150, 152, 153, 171, 325 

— campylum 430 

Colpoda 125, 167, 168, 357, 373, 417, 419 

Colpodea 55, 57, 153, 154, 167, 168, 438 

Colpodella 118, 124, 126 

— gonderi 125, 444 

Colpodellidae 59, 117, 118, 125, 126 

Colponema loxodes 41 

Conchophthirius 152 

— curtus 258 

Condylostoma 157 

Coniculostomum monilata 358 

Conjugatophyceae 56, 203, 204, 205, 206 

Conjugatophyta 56 

Conoidasida 132 

Conosa 37, 58, 65, 205, 208, 209, 212 

Convoluta roscoffensis 197 

Copepoda 456 

Corallomyxa 208 

Coronympha 13 

Coscinodiscophyceae 57 

Coscinodiscus 108 

— pantocseki 105 

— wailesii 457 

Cothurnia 173 

Crebricoma 163 

Crithidia 390 

—fasciculata 81 

Cryothecomonas 183 

Cryptobia 82, 298 

Cryptocercus 75, 344 

Cryptococcus 228 

— neoformans 228 

Cryptomonada 9, 31, 50, 65, 93, 94, 95, 456 

Cryptomonadida 59 

Cryptomonas 18, 96 

— ovata 36, 94 

Cryptophyceae 56 

Cryptophyta 56 

Cryptosporidium 139, 395 

— parvum 138, 139, 444 

Cryptothecodinium cohnii 370 

Ctenophora 215 

Culex 139 

Cyanobacteria 433, 456 
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Cyanophora 193 
— paradoxa 192 
Cyanoptyche 193 
Cyclidium 27, 170, 434 
— glaucoma 430 
Cymbomonas 197 
Cyphoderia 38, 40, 183 
Cyprinoidae 242 
Cyrtocalpis urceolus 247 
Cyrtophora 55 

Dactylamoeba 28, 208 
Dactylosoma 144 
Dasycladales 198 
Dasycladus 198 
Demospongia 215 
Dendrocometes 165 
— paradoxus 439 
Dendrosomides grassei 165 
Deplauxis 341 
Derbesia 198 
Dermocystidium 231, 232, 234 
Desmodontidae 84 
Desmothoracida 244, 250, 251 
Desportesia 224 
Deuteromycetes 230 
Devescovina 365 
Devescovinidae 75 
Diacronema 93 
Diatomea 433, 456 
Diatomeae 104 
Dictyocha 104 
Dictyochales 103 
Dictyochloropsis 199 
Dictyochophyceae 56 
Dictyostela 57, 61, 211, 212, 213, 356 
Dictyostelia 58, 390 
Dictyostelida 56 
Dictyostelium 213, 280, 299, 390, 395, 396 
— discoideum 362, 363, 370 
Didinium 161, 162, 270, 367, 407, 408, 411 
— nasutum 318, 427 
Didymium 390 
Dientamoeba 72, 73 
Difflugia 60, 207, 208, 259, 434 
Dikaryomycota 218 
ZWepto 161, 272, 279, 358 
Dimasigota 57 
Dimorpha mutans 365 

Diniferea 123 
Dinobryon 18, 100, 102, 103 
Dinoflagellata 50, 56, 58, 65, 117, 118, 119,120, 

123, 124, 126, 433, 456 
Dinophyceae 56 
Dinophysis 123 
— homunculus 120 
— sphaerica 120 
Dinophyta 118 
Dinozoa 58, 59, 118 
Diphylleia rotans 64 
Diplomonadea 61, 68, 69, 313 
Diplomonadida 9, 56, 59, 68, 69 
Diplonema 87 
Diplonemida 87 
Diplotheca costata 235 
Discicristata 58, 61, 75, 75, 89 
Discoideum murocoides 364 
Discomorpha pectinata 177 
Discomorphella 176 
Discophrya 44, 165 
Disematostoma 434 
Distephanus 104 
— speculum 104 
Distigma 303, 304 
Donax vittatus 261 
Dreissena polymorpha 458 
Dunaliella 202, 420 
— tertiolecta 370 
Dysteria 163 

Ebriida 57 
Echinostelium 212 
Edwardsiella tarda 450 
£гтоегш 44, 127, 130, 137, 139, 368, 395 
— canadensis 131 
— maxima 130 
— stiedae 127 
Eimeriida 135 
Eithiere 9 
Eleutheroschizon 135 
Ellobiophrya donacis 261 
Ellobiopsida 57 
Elphidium crispum 349 
Embryophyta 193, 196, 203 
Emiliania 93 
Encephalitozoon 222, 223, 224 
Enchelydium 
— amphora 434 
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— clepsiniforme 434 

Enchylis 434 

Entamoeba 24, 32, 44, 210, 331, 395, 396 

— histolytica 20, 32, 210, 333 

Enterocytozoon 222, 223, 224 

Enteromonadida 68 

Enteromonas 69 

— hominis 69 

Enteropneusta 134 

Entodiniomorpha 441 

Entodiniumlbl, 163 

Entosiphon 41, 78 

— sulcatum 25, 449 

Eopharyngia 58 

Epalxella 176, 434 

Ephelota 152, 165, 368 

— gemmipara 367 

Epidinium 441 

Epiplasmata 58 

Epistylis 173, 357 

— Iwoffi 261 

Erastophrya chattoni 261 

Euascomycota 215, 224 

Euastrum agalma 206 

— apiculatum 206 

— pecten 206 

Eubacteria 66 

Eucarya 64 

Eucomonymphidae 75 

Eucoronis 249 

Eudorina 202, 202, 347 

Eufolliculina 42, 157, 260, 304, 316, 364 

— uhligi 257, 360, 370 

Euglena 18, 44, 78, 303, 365, 366, 400 

— gracilis 11 

Euglenida 31, 50, 56, 61, 65, 75, 76, 77, 78, 192, 

271, 456 

Euglenophyceae 56 

Euglenozoa 57-59, 67, 75, 76, 255 

Euglypha 182, 183, 341, 365 

Eugregarinida 134 

Eukaryota 46, 57, 64, 242 

Eumycota 215, 218, 219, 225, 233 

Eumyxa 58, 211, 340 

Euplotes 18, 38, 145, 150, 159, 334, 337, 340, 

346, 357, 359, 386, 390, 393, 397, 411, 420 

— aediculatus 447 

— antarcticus 420 

— balteatus 420 

— crassus 352 

— daidaleos 434 

— moebiusi 430 

— muscicola 357 

— octocarinatus 353, 359 

— patella 17 

— raikovi 354 

— vannus 150, 407, 420 

Euplotidium itoi 211 

Eustigmatophyceae 56, 109 

Eustigmatophyta 56 

Eustigmatos 109 

Eutreptia 78 

Excavata 66, 67 

Fabrea 357, 414 

Favella 161 

Fibrocapsa 113 

—japonica 112 

Filocorticata 58 

Filosea 53, 55, 56, 182 

Flagellata 53, 62 

Foaina 41 

Foettingeria 171, 172, 368 

Folliculina 157 

— boltoni 457 

Folliculinidae 157 

Foraminifera 17, 20, 38, 40, 57, 58, 183, 184-

190, 350, 425 

Fragilaria 105 

Fragilariophyceae 57 

Frenkelia 137-139 

Frontonia 149, 170, 261, 357, 423 

— leucas 434 

— vernalis 434 

Fungi 61, 182, 215, 216, 217, 219, 224, 232 

Furgasonia 167, 373 

— blochmanni 376 

Fusulinida 187 

Gambierdiscus 124 

— toxicus 123 

Gastropoda 456 

Geleia 153, 156 

Gemmocystis 135 

Giardia 24, 69, 70 

— intestinalis 333 

— lamblia 357, 395 

Glabratella sulcata 349 
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Glaucocystis 192, 193 

— nostochinearum 192, 193 

Glaucocystophycea 56 

Glaucocystophyta 50, 51, 56, 61, 190, 192, 193 

Glaucoma 390 

—ferox 147 

— scintillans 430 

Glenodinium 420 

Globigerina 190 

— bulloides 189 

Gloeochaete 193 

Glossina 83, 84 

Glugea 222, 223, 224 

Gobiella 214, 318, 321 

Goniodoma acuminatum 120 

Goniomonas 26, 30, 282 

Gonyostomum 113 

Gonium 202, 202 

Gonospora beloneides 310 

Gonyaulax 123, 334 

— tamarense 123 

Granuloreticulosa 57, 183, 185 

Granuloreticulosea 55, 59 

Gregarina 44, 134 

Gregarinea 132, 133 

Gregarinia 57 

Gregarinida 53 

Grellia 135 

Gromia 40 

Gromiida 182, 213 

Grossglockneria 318 

Guillardia 96 

— rteto 95 

Gymnamoebea 205, 213, 207 

Gymnochlora 182 

Gymnodinium 124, 193, 318, 420 

— acidotum 121 

— t e n 189 

— ftreve 121 

— catenatum 123 

— chlorophorum 121 

— eucyaneum 121 

— galatheanum 121 

— mikimotoi 121 

Gymnosphaera 252 

Gymnosphaeridae 244 

Haematozoea 132, 139, 140-144 

Haemogregarina 135 

Haemoproteus 143 

Haemosporida 143, 344 

Haemosporidia 139 

Halimeda 198 

Яа/tena 160, 345, 367 

— grandinella 434 

гак chlorigella 434 

Haplophrya 176 

Haplospora 59, 117, 176,177,178, 179, 253, 254 

Haplosporea 56 

Haplosporidia 56 

Haplosporidium 176, 177, 179 

Haplozoon axiothellae 119 

Haptoglossa 117, 277 

— mirabilis 278 

Haptomonada 65, 91, 299 

Haptophrya 368 

Haptophyta 91 

Haptoria 154, 161, 275 

Hartmannella 207, 208 

— vermiformis 450 

Hastigerina 190 

Hausmanniella 167, 168 

Hedraiophryidae 244 

Hedraiophrys 252 

Hedriocystis 251 

Helicosporidium 200, 201 

— parasiticum 199 

Heliochona 164 

Heliozoa 53, 56, 58, 59, 243 

Heliozoea 55, 243, 250, 251, 456 

tfe/к 298 

Hemiascomycota 215, 224, 227 

Hemimastigophora 59, 76, 89, 90 

Hemimastix 89 

— amphikineta 90 

Hemiophrys 427 

Henneguya 242 

Heterokaryota 58 

Heterokonta 38, 61, 96, 98-100, 105, 109, 110, 

111, 112-115, 179, 291 

Heterolobosa 37, 57, 67, 75, 87, 88 

Heterolobosea 59, 421 

Heteromonadea 108 

Heterophryidae 244 

Heterophrys 252 

— marina 252 

Heterosigma 113 

— akashiwo 112, 452 
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Heterostegina 190 

— depressa 189, 350 

Heterotrichea 154, 155, 156, 157, 305 

Heterotrichida 157, 456 

Hexactinellida 215 

Hexamita 70, 422 

Histiona 67 

Histioneis remora 120 

Histomonas 72 

Holocanthida 247 

Holomastigotidae 75 

Holophrya 168 

Holospora 448 

— elegans 449 

Holosticha 434 

Holotricha 152, 155 

Homalozoon 161, 162, 274, 279, 289, 307, 

Hyalodiscus 38, 214, 318, 321 

— predatus 39 

Hyalogonium 202 

Hyalophysa 171 

— chattoni 357 

Hyalosphenia 208 

— papilio 429 

Hymenomonas carterae 351 

Hymenostomata 386 

Hymenostomatia 154, 170, 171, 388 

Hypermastigida 27, 73, 74, 75, 366 

Hyphochytriomycetes 114 

Hyphochytrium 114, 115 

Hypocoma 153, 163 

Hypotrichia 154, 158, 159, 166, 386, 393, 438, 

456 

Hypotrichidium conicum 434 

Ichthyobodo 82 

Ichthyophonus 231, 232, 234 

— hoferi 232 

Ichthyophthirius 153, 171 

— multifiliis 172, 439 

Ichthyosporea 231 

Ichthyosporidium 212 

Infusoria 9, 53, 144 

Intramacronucleata 154, 157,159,162,163,167-

170, 176 

Isomita 58 

Isonema 87 

Isospora 137, 139 

Isotricha 153, 298 

Ixodidae 143 

Jakoba 67 

Joenia 29, 38, 42, 44, 75, 366, 451 
— annectens 32, 74 

Kalotermes flavicollis 74 

Karotomorpha 91 

— bufonis 98 

Karyoblastea 56 

Karyolysus 135 

Karyorelictea 55, 57, 153, 154, 155, 156 

Karyorelictida 150, 155 

Katablepharis 96, 197 

— remigera 95 

Keronopsis 161, 390 

— rubra 388 

Kinetofragminophorea 154, 373 

Kinetoplasta 61, 76, 78, 79 

Kinetoplastida 56, 433 

Kinetoplastidea 390 

Klebsormidiophyceae 196, 203, 204 

Klebsormidium 204 

Klossia 135 

Koruga bonita 71 

Labyrinthomorpha 54, 55 

Labyrinthomyxa 253 

Labyrinthula 110, 111, 344 

— coenocystis 110 

— macrocystis 110 

— zosterae 110 

Labyrinthulea 38, 55, 65, 109, 110, 111, 456 

Labyrinthulida 56, 109 

Labyrinthulidae 109 

Labyrinthulomycota 56, 109 

Labyrithuloides 111 

Lacrymaria 161 

— olor 17, 306 

Lamblia 69 

Lateromyxa 114, 318, 341 

— gallica 214, 336, 343, 344, 357 

Lecythium 182, 183 

Legionella pneumophila 448, 450 

Leishmania 83, 84, 87, 395 

— donovani 86 

— infantum 87 

— mexicana 370 

Lembadion 359 
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— magnum 434 
Lemna minor 426 
Lepidodinium 124 
— viride 121 
Lepidotrachelophyllum 28, 153, 161 
Leptomyxa 208 
Leptotheca elongata 237 
Leucaena leucocephala 441 
Leucocytozoon 143 
Licmophora flabellata 105 
Licnophorida 157 
Lieberkuhnia 185, 190 
Listeria monocytogenes 450 
Lithodesmium undullatum 106 
Litonotus 161, 162 
Litostomatea 55, 57,153, 154, 161,162,163, 34 
Lobosa 37, 38, 58, 61, 205, 213, 207 
Lobosea 55, 56 
Loma 222 
Lophomonas 75 
Lotharella 182 
— amoeboformis 181 
Loxocephalus luridus 434 
Zoxoufes 18, 156, 272, 406, 407, 409, 423, 424 
— magnus 434 
— striatus 434 
Loxodida 155, 156 
Loxophyllum 161, 162, 271, 274, 279, 308 
— meleagris 37, 346 
Lutzomyia 83 

Macrochloris 199 
Malawimonas 67 
Mallomonas 101 
Mamiella 197 
— gilva 197 
Mamiellales 196, 197 
Mantoniella squamata 197 
Manubrispora 58 
Marteilia 253, 254 
— refringens 254 
Marteiliidea 56 
Massartia 193 
Mastigamoeba 210 
Mastigella 209, 210, 448 
Mastigina 209, 210 
Mastigophora 53-55, 62 
Mastigota 57, 62 
Mattesia 134 

Mayorella 37, 40, 208 
— viridis 429 
Medicago sativa 441 
Mesodinium 161 
— rubrum 47, 161, 447 
Mesomycetozoa 215, 230, 231, 232, 233 
Mesostigma 194, 204 

— v;'nc/e 203 
Mesostigmatales 203 
Mesostigmatophyceae 196, 203 
Metakaryota 57 
Metamonada 58 
Metaphrya 152 
Metazoa 8, 10, 46, 48, 61, 182, 215, 230-232, 

236, 237, 456 
Metchnikovella 224 
Metchnikovellidae 55, 223 
Metopus 422, 442 
— contortus 32 
— curvatus 434 
— undulans 434 
Mezomycetozoa 37 
Micrasterias 205 
— denticulata 206 
— melitensis 206 
— trigemina 206 
Microgemma 222 
Microgromia 185 
Microspora 20, 44, 54-57, 61 , 200, 215, 218, 

219-222, 331 
Microsporea 55, 56, 215, 218, 223, 224, 253 
Microsporidia 20, 53, 59 
Microsporididea 55 
Microthoracida 167 
Microthorax 167 
Microzoaires 10 
Miliolida 187, 188 
Minchinia 179 
— louisiana 178 
— nelsoni 178 
Miozoa 58 
Mixotricha paradoxa 73, 297, 451 
Mnemiopsis leidyi 458 
Mobilida 175 
Monadofilosa 58, 179, 180, 182, 182, 183 
Monas 9, 17 
Monera 10 
Monocercomonas 73 
Monocercomonoides 71 
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— hausmanni 70 

Monocystis 134, 340 

Monodinium balbiani 434 

Monodopsis 109 

Monosiga 234 

— ovata 341 

Monothalamea 185 

Mrazekidae 219, 222 

Multicilia 205, 207, 208 

Muscidae 84 

Mycetozoa 53, 58, 59, 211, 212-214 

Mycetozoea 55 

Mycoplasma 450 

— hominis 73 

Mylestoma 176 

— anatinum 434 

Myrionecta 161 

— rubra 47, 161 

Myrmecia 199 

Myxobolus 237, 241, 242 

— cerebralis 237, 238, 239, 240, 241, 242 

—pfeifferi 242 

Myxogastra 57 

Myxogastrea 8, 61, 211, 212, 356, 364, 390 

Myxomycotina 56 

Myxosporea 55, 56, 239 

Myxosporidia 20, 53 

Myxozoa 8, 20, 44, 54-57, 59, 200, 215, 236, 

237, 238, 239, 240, 241, 242, 253, 343, 454 

Naegleria 88, 89, 359, 360, 422, 443, 450 

— andersoni 422 

— australiensis 88, 421, 422 

— carteri 422 

— chilensis 422 

— clarki 422 

—fowleri 88, 322, 421, 422, 458 

—fultoni 422 

— galeacystis 422 

— gruberi 422, 357, 359 

— indonesiensis 422 

— italica 422 

—jadini 422 

—jamiesoni 422 

— lovaniensis 422 

— minor 422 

— morganensis 422 

— niuginensis 422 

— pagei 422 

— pringsheimi 422 

— pussardi 422 

— robinsoni 422 

— sturti 422 

— tihangensis 422 

Nanochlorum 201 

Narcomedusa 237 

Nasselaria 249 

Nasselarida 246 

Nassophorea 55, 57,153, 158, 162, 166,167, 169 

Nassula 18, 38, 153, 167 

— ornata 167 

Nassulida 167 

Navicula 108 

Nebela 37, 40, 208 

Nematoda 456 

Neocallimastigales 217 

Neocallimastix 216, 217 

—frontalis 217 

Neochloris 199 

Neogregarinida 132, 134 

Neomonada 58 

Neozoa 58 

Nephridiophaga 229 

— apis 228 

— blattellae 229, 230 

Nephridiophagidae 215, 228, 229, 230 

Nephroselmis 197 

— olivacea 366 

Neurospora 395 

Nitzschia 108 

Noctiluca 121, 122, 124, 338, 421 

— scintillans 121, 123, 309, 421 

Nosema 222, 224 

— apis 221, 223, 

— bombycis 20, 223 

— locustae 223 

— tractabile 220 

Nuclearia 38, 39, 40, 214 

Nyctotherus 176 

— cordiformis 346 

Ochromonas 30, 103, 294, 315 

— danica 295 

— tuberculatus 273 

Octomitus 70 

Odontella 108 

— aurita 105 

— sinensis 457 
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Odontostomatida 158, 176 
Oedogoniales 201 
Oedogonium 319, 321 
Oikomonas 103 
Oligohymenophorea 55, 57 ,153 , 154, 169, 

177, 296 
Oligotrichia 154, 155, 158-160 
Olpidium 217 
— brassicae 453 
Onychodromus 390 
— quadricornutus 359 
Oodinium 121, 122, 124, 288 
Oomycetes 10, 61, 115, 271 
Oomycota 54, 57 
Oozoa 9 
Opalina 99, 100, 296-298, 336, 404 
— ranarum 99, 349 
Opalinata 53, 55, 56 
Opalinatea 55 
Opalinea 97, 99 
Opercularia 367 
Ophrydium 173, 174 
— versatile 425, 427 
Ophryodendron 152 
Ophryoglena 171, 414, 436 
— atra 171 
Ophryoscolex 162, 163 
Opisthokonta 61, 214-216, 217, 231, 315 
Orbitolina 186, 190 
Orbulinella 251 
Orchitophrya 170 
— stellarum AAA 
Ornithocercus 124 
— magniflcus 120, 121 
Oryctospora 229 
Oscillatoria 316, 320 
Oscillosignum 434 
Ostrea edulis 253 
Oxymonada 59 
Oxymonadea 70 
Oxymonadidae 70 
Oxymonas 71 
Oxyrrhis 269 
Oxytricha 372, 386, 388, 390, 392, 393 
—fallax 37A, 388, 420 
— nova 388 

Palmellococcus 199 
Pandorina 202 

Parabasalea 61, 71 , 72, 333 
Parabasalia 52, 56, 59 
Paramarteilia 253, 254 

— orchestiae 253 
Paramastix 89 
Paramecium 29, 34, 36, 38, 44, 147-149, 152, 

168, 170, 256, 257, 260, 265, 267, 268-270, 
276, 279, 281, 282, 283, 287-289, 294, 295, 
296, 297, 298, 309, 314, 318, 326, 327, 329, 
331, 333, 334, 335, 339, 343, 345, 346, 355, 
356, 370, 371, 372, 373, 378, 386, 387, 390, 
392, 393, 395, 400, 401, 402, 404, 405, 406, 
407, 409-412, 447, 448 

— aurelia 338, 346, 352, 447 
— bursaria 199, 346, 352, 386, 412, 423, 446 
— caudatum 30, 37, 151, 170, 286, 287, 338, 

351, 352, 353, 354, 369, 407, 427, 430, 449 
— multimicronucleatum 352, 412, 417 
— tetraurelia 333, 334, 345, 370 
Paramyxa 254 
Paramyxea 56, 179, 252, 253, 254 
Paramyxidea 56 
Paraphysomonas 101 
— cylicophora 295 
Parauronema 334 
Paraurostyla 373, 374, 390, 393 
— weissei 372, 376, 388 
Parrellina hispidula 186 
Paruroleptus 434 
Parvicorbicula 236 
Parvilucifera 125 
— infectans 125 
Paulinella 183 
— chromatophora 182, 193, 444 
Paulsenella 318 
Pavlova 93 
Pediastrum 203 
Pedinella 103 
Pedinellida 102, 103 
Pedinellophyceae 56 
Pedinophyceae 59 
Pelagophyceae 59 
Pelobiontida 59, 209 
Pelodinium reniforme 434 
Pelomyxa 209, 210, 336, 368, 448 
— palustris 209, 210, 434 
Peniculia 154, 169 
Pennales 108 
Pentatrichomonas 73 
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Peranema 75, 76, 78 

Percolozoa 58 

Peridinea 120 

Peridiniopsis 318 

Peridinium 18 

— balticum 121, 336, 447 

— bipes 119 

— divergens 120 

—foliaceum 121 

Peritricha 152, 157, 173, 175 

Peritrichia 154, 172, 456 

Peritromus 157 

Perkinsida 55 

Perkinsozoa 117, 118, 124, 126 

Perkinsus 117, 118, 124, 125, 126 

— marinus 124 

Peronosporomycetidae 57 

Pfiesteria 124 

— piscicida 123 

Phacodiniidia 154, 158 

Phacodinium 158 

— metchnikoffi 159 

Phacus 11, 78 

Phaeocalpida 249 

Phaeoconchida 249 

Phaeocystida 249 

Phaeocystis 92, 422, 452 

Phaeodarea 38, 55, 249, 249 

Phaeodaria 56, 59 

Phaeodendrida 249 

Phaeodina 249 

Phaeogromida 249 

Phaeogymnocellida 249 

Phaeophyceae 57, 61 

Phaeophyta 10, 48, 54, 57, 96 

Phaeosphaerida 249 

Philasteria 170 

Phlebotomus 83, 84 

Phreatamoeba 210 

Phyllopharyngea 55, 57, 153, 162, 163-165 

Phyllopharyngia 163 

Physarum 212, 301, 302, 384, 390, 392 

— confertum 212 

— polycephalum 44, 370 

Phytomastigophorea 55, 62 

Phytomonadea 201 

Phytomonas 87 

Phytomyxa 58, 179, 181, 452 

Phytophthora 117 

— infestans 115 

Pinnularia viridis 105 

Piromyces 216, 217 

Piroplasma 144 

Piroplasmida 139, 143, 344 

Plagiopyla 169 

—frontata 32, 169 

Plagiopylea 154, 168, 169 

Plants 61 

Plasmodiophora 59 

Plasmodiophora 180, 181, 452 

— brassica 180 

Plasmodiophorea 55, 179 

Plasmodiophorida 56 

Plasmodiophoromycota 54, 56 

Plasmodium 20, 33, 139,141, 142-144, 310, 390, 

393-395, 411 

—falciparum 33, 142, 143, 370, 393, 394, 395 

— knowlesi 142 

— malariae 142, 393 

— ovale 142, 393 

— vivax 140, 142, 393 

Plasmopara 111 

— viticola 116 

Platymonas convolutae 197 

Pleistophora 222, 224 

— hyphessobryconis 219 

Pleodorina 202 

Pleurochrysis 28, 93, 257, 259 

Pleuronema 170 

— coronatum 435 

Pleurosigma 108 

Pleurotricha 390 

— indica 388 

Plicostoma 58 

Pneumocystidales 224 

Pneumocystis 86, 215, 225, 444 

— carinii 224, 225, 226, 227 

Pocheina 89 

Podolampas 124 

— bipes 121 

Polycystina 55, 56, 59 

Polycystinea 38, 53, 245-248 

Polyhymenophorea 154 

Polykrikos 122, 278 

Polymastigidae 70 

Polymyxa 452 

Polynucleobacter necessarius 447 

Polyphagus 216, 217 
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Polysphondylium 213 
Polyspira delagei 361 
Polytoma 202 
Pontomyxa 185 
Porphyridium 192 
— omentum 191 
Postciliodesmatophora 55, 154, 155, 156, 157 
Postgaardi 76 
Poterioochromonas 262, 263, 295 
— malhamensis 100, 263 
Prasinomonadea 9, 196 
Prasinomonas 198 
Prasinophyceae 57, 59 
Primociliata 90 
Prochlorophyta 433 
Prokaryota 10 
Prorocentrum 124, 343 
— minimum 370 
Prorodon 18, 168, 434 
Prostomatea 55, 57, 153, 154, 167, 168, 438 
Protalveolata 58 
Proteromonadea 97, 98 
Proteromonadida 9, 56 
Proteromonas 97 
— lacertae-viridis 98 
Proterospongia 234 
— haeckeli 235 
Protista 8, 10, 11, 17, 60 
Protococcida 134, 135 
Protocruzia 153, 155, 158, 343 
Protocruziidia 154, 158 
Protoctista 10, 11, 54, 56, 61 
Protoheterotrichida 155, 156 
Protoopalina 100 
Protoperidinium 122, 124 

— conicum 322 
Protostela 57 
Protostelea 38, 211 
Protostelida 56 
Protostelium 211 
Protostomatida 155, 156 
Protozoa 7-11, 20, 53-55, 58, 61 
Prymnesiida 59 
Prymnesiomonada 50, 65, 91, 92, 93, 315, 433 
Prymnesiophyceae 56 
Prymnesiophyta 56 
Prymnesium 93 
Psamminida 56 
Pseudobodo 113 

Pseudociliata 56, 58, 90, 91 
Pseudococcomyxa 199 
Pseudodifflugia 182, 183 
Pseudomicrothorax 29, 35, 147, 167, 282, 314, 

316, 319, 320, 324, 357 
— dubius 317, 324, 429, 459 
Pseudomonas 450 
Pseudo-nitzschia 107, 108 
— australis 107 
— multiseries 107 
— pseudodelicatissima 107 
— pungens 107 
— seriata 107 
Pseudoplatyophrya 153, 318 
Pseudocourfeldia 197 
Pseudocourfeldiales 196, 198 
Psorospermium 231, 232, 234 
— haeckeli 231, 232, 233 
Psychodidae 84 
Pteridomonas 103, 251 
Pyramimonadales 196, 197 
Pyramimonas 197 
— tetrarhynchus 197 
Pyrenomonas 96 
Pyrgidium pyriforme 120 
Pyrsonympha 71 
Pyrsonymphida 56 
Pyrsonymphidae 70 
Pythium 116, 117 

Radiolaria 53, 58, 243 
Radiophrya 176, 368 
Radiosphaera 199 
Radiozoa 58 
Raphidiophrys contractilis 271 
Raphidomonadea 112 
Raphidomonadida 59 
Raphidonema 204 
Raphidophyceae 56 
Raphidophyta 56 
Rastrimonas 125 
Reclinomonas 67 
Reduviidae 84, 85 
Remanella 156, 435, 436 
Reticulofilosa 50, 58, 179, 180, 182 
Reticulomyxa 38, 185, 190, 279, 425 
—fllosa 39, 184, 185, 425, 457 
Reticulosphaera 109, 180 
Retortamonada 57 
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Retortamonadea 67, 68, 313 

Retortamonadida 56, 59 

Retortamonas 41 , 67, 68 

Rhabdophora 55 

Rhagadostoma 434 

Rhinosporidium 234 

— seeberi 231, 234 

Rhizidiomyces 114, 115 

Rhizochloris 109 

Rhizophydium sphaerotheca 217 

Rhizopoda 53, 54, 56, 62, 179, 209 

Rhizopodea 55 

Rhizosolenia 108 

Rhodnius 83, 84 

Rhodomonas 29, 30, 96, 258 

Rhodophyceae 56 

Rhodophyta 10, 50, 51, 54, 56, 61, 95, 190, 191, 

192 

Rhynchodia 163 

Rhynchomonas nasuta 82 

Rhynchopus 87 

Rhytidocystis 135 

Rickettsia 450 

Rotaliella 190, 349 

— heterokaryotica 190, 336 

Rotaliida 187, 188 

Rotifera 456 

Rudimicrospora 223 

Rudimicrosporea 55, 56 

Saccamoeba 37, 40, 44, 208 

Saccharomyces 227, 395 

— cerevisiae 224, 227, 386 

Saccinobaculus 71 

Saccostoma 58 

Salivaria 379 

Salmonella 450 

Salpingoeca 234, 236 

— amphoridium 235 

— cornuta 235 

Saprodinium 176, 434 

— putrinium 177 

Saprolegnia 115, 116, 117 

Saprolegniomycetidae 57 

Sarcocystis 137-139, 368 

— equicanis 138 

— ovifelis 138 

— suihominis 138 

Sarcodina 17, 53-55, 62, 87, 242 

Sarcomastigophora 17, 53-55 

Sarcomastigota 58 

Sarcomonadea 183 

Sarcosporidia 20, 53 

Scenedesmus 203 

Schizocladidae 59 

Schizopyrenida 421 

Schizopyrenidea 61, 88, 205 

Schizosaccharomyces pombe 227 

Schizosaccharomycetales 227 

Schwagerina 190 

Scleractinia 122 

Scotiellopsis 199 

Scuticociliata 170, 434 

Scuticociliatia 154 

Scuticociliatida 456 

Selinidioides 134 

Sessilida 173 

Shigella 450 

Siedleckia 134 

Silicoflagellata 56, 59 

Silicoflagellida 102, 103, 104 

Sipunculida 134 

Slopalinida 59 

Sonderia 169 

Sorites 186 

Sorogena 153, 167, 263, 264, 356, 419 

Sorosphaera 180 

Spasmaria 58 

Spermatozoa 15 

Sphaeroeca volvox 234 

Sphaeromonas 216, 217 

Sphaeroforma arctica 234 

Sphaerosoma 242 

Spirochona 162, 425 

— gemmipara 164 

Spirogyra 319 

Spiromonas 125, 126 

— gonderi 444 

Spironema 89 

Spironucleus 70 

Spirophrya 171 

— subparasitica 361 

Spirostomum 18, 152, 157, 279, 403, 406, 423 

— teres 434 

Spirotaenia condensata 206 

Spirotricha 152 

Spirotrichea 55, 57, 153, 154-156, 158, 159 

Spirotrichia 166 
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Spirotrichonymphidae 75 
Spizellomycetales 217 
Spongiochloris 199 
Spongospora 180, 452 
Sporozoa 19, 20, 53, 54, 58, 126, 218 
Sporozoasida 55 
Spraguea 222 
Spumella 315 
Spumellaria 249 
Stanomida 56 
Staurastrum 
— aculeatum 206 
—furcatum 206 
— paradoxum 206 
— spinosum 206 
— vestitum 206 
Staurojoenina 35 
Stentor 36, 157, 260, 272, 273, 304, 343, 357, 

370-373, 375, 376, 377, 403, 406, 414, 425 
— coeruleus 157, 272 
— igneus 157 
Stephanopogon 76, 90, 91, 91 
— apogon 90 
Stereomyxa 37, 40, 208 
Stereonema 89 
Stichococcus 204 
Sticholonche 251 
Stichotricha 161 
Stichotrichia 154, 155, 158, 159, 161, 386, 388, 

456 
Stokesia vernalis 434 
Stomoxys 83 
Streptophyta 61, 195, 196, 203, 206 
Strobilidium 161 
— velox 434 
Strombidinopsis 161 
Strombidium 160, 434 
— viride 434 
Stylocephalus 134 
— longicollis 133 
Stylochona 164 
Stylonychia 41, 152, 153, 161, 316, 340, 346, 

358, 386, 387, 390, 392, 393, 397, 403, 406, 
434 

— lemnae 345, 346, 370, 386, 388 
— mytilus 17, 388, 397 
— pustulati 388 
Suctoria 53, 152, 154, 164, 360, 367, 456 
Symbiodinium 108, 122, 124, 189 

Symphyacanthida 247 
Syndinea 123 
Syndiniophyceae 56 
Syndinium 124 
Synedra gracilis 105 
Synhymenia 166 
Synhymeniida 166 
Synura 18, 101, 103 

— petersenii 101 
Synurophyceae 59 

Tabanidae 84 
Tabanus 83, 84 
Tabellaria 105 
—flocculosa 105 
Tachyblaston 368 
— ephelotensis 367 
Taxopodida 251 
Telohania 222 
Telosporea 53 
Teratonympha mirabilis 74 
Testacealobosea 205, 207, 208, 213 
Tetrahymena 26, 40, 44 ,149,170, 171, 337, 338, 

346, 369-371, 373, 374, 378, 386, 387, 3 8 9 -
393, 395, 436, 455 

— americanis 455 
— australis 455 
— borealis 455 
— canadensis 455 
— capricornis 455 
— cosmopolitanis 455 
— hyperangularis 455 
— pigmentosa 455 
— pyriformis 171, 345, 369, 386, 455 
— thermophila 171, 338, 353, 369, 370, 376, 

386, 389, 391, 392, 393, 450, 455 
— tropicalis 455 
— vorax 358 
Tetramastigota 57, 61, 66, 67, 68 
Tetramicra 222 
Tetramitia 58 
Tetramitus 88, 89, 359, 360, 448 
Tetramyxa 180 
Tetraselmis 197, 198 
— bichlora 197 
— convolutae 197 
Tetraspora 241 
Tetratoxum parvum 163 
Textularia 190 
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Textulariida 187 

Textullaria 188 

Thalassiosira 107 

Thalassomyxa 214 

— australis 214 

Thallasicolla 249 

Thaumatomonas 183 

Thecamoeba 35, 208 

— terricola 419 

Theileria 144 

— annulata 144 

Thraustochytrida 56 

Thraustochytriidae 109 

Thraustochytrium 111 

Tintinnidium 161, 367, 434 

Tintinnina 160 

Tintinnopsis 160 

— subacuta 367 

Tokophrya 165, 260 

— lemnae 426 

Tontonia 160 

Toxoplasma 33, 86, 137, 139, 364, 395 

— gondii 128, 136, 137, 395 

Toxoplasmea 53 

Toxopodida 244 

Trachelius 161 

— ovum 427 

Trachelocerca 156 

Trachelomonas 11, 192 

Trachelonema 156, 272 

— sulcata 275 

Tracheloraphis 156 

— dogieli 275 

Trebouxia 199, 201, 423, 444 

Trebouxiophyceae 196, 198, 199, 200 

Trepomonas 70, 422 

Triadopsis 298 

Triatoma 83, 84 

Tribonema 108 

Triceratium distinctum 105 

Trichia 212 

Trichoctomatia 162 

Trichodina 175, 176, 260, 262, 264, 308, 309, 

324 

— cyprinis 175 

— pediculus 175, 449 

Trichomitopsis termopsidis 72 

Trichomonadida 9, 72, 73 

Trichomonadidae 72 

Trichomonas 44, 73 

—foetus 73, 332 

— hominis 13 

— termopsidis 72 

— vaginalis 73, 332 

Trichomycetes 218 

Trichonympha 21, 323, 338 

Trichonymphidae 75 

Trichophrya 153 

Trichosidae 59 

Trichostomatia 154, 161, 162 

Trichozoa 58 

Trigonomonas 70 

Triloculina 190 

Trimastix 67 

— marina 66 

Trimitus 69 

Trimyema minutum 420, 421 

Trinema 44, 183 

Trithigmostoma 313 

— sto'm 374, 375 

Tritrichomonas 13 

— angusta 41 

—foetus 

Trochiscia 199 

Troglodytella 162 

— gorillae 163 

Trypanosoma 20, 44, 83, 84, 87, 361, 379, 383, 

390 

— braziliensis 83 

— бгасег 27, 32, 79, 81, 84, 370, 380 

brucei 83 

gambiense 84 

rhodesiense 83 

— congolense 81, 83, 384 

— craz; 83, 85, 87, 341, 395 

— donovani 83 

— equinum 83 

— equiperdum 83 

— evansi 83 

—fallisi 81 

— gambiense 20 

— mega 361 

— гаг'ае 341 

— tropica 83 

Trypanosomatidea 79, 81, 82, 84-87 

Tubifex tubifex 231 

Tubulicorticata 58 

Turbellaria 456 
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Ulothrix 198 

Ulva 198 

Ulvophyceae 57, 196, 198 

Umbellosphaera 93 

Urceolaria 176 

Uronema 170 

Uronychia 159 

Urosporidium 179 

£/rasft>/a 159, 161, 390 

— grandis 159, 343 

Urthiere 9, 15 

Vacuolaria 112, 113 

Vaginicola 173 

Vahlkampfia 35, 88, 89, 434 

Vairimorpha 224 

— necatrix 223 

Vampyrella 35, 214, 318, 341, 429 

— lateritia 27, 30, 214 

Vampyrellidae 213, 336, 344 

Калие//я 38, 40, 205, 207, 208 

— simplex 27, 43 

Vannellidae 456 

Vaucheria 108 

Vegetabilia 10 

Vibrio cholerae 450 

Viridiplantae 50, 51, 192, 193,195, 196,197, 203 

Volvocales 201, 202 

Volvocida 8, 59, 196, 201, 202, 338, 341, 347 

Volvox 202, 347, 366, 425 

— aureus 347 

— carteri 347, 366, 367 

— globator 347 

— perglobator 347 

Vorticella 9, 44, 152, 173, 260, 305, 306, 423, 

425, 427, 429, 434 

— bosminae 434 

Warnowiidae 122 

Willaertia 89 

Woloszynskia pascheri 448 

Xanthophyceae 57, 108 

Xanthophyta 57 

Xenophyophora 56 

Xenophyophorea 55, 59, 187 

Zelleriella 100 

Zoomastigina 56 

Zoomastigophorea 55, 62 

Zoophyta 10 

Zoophytes Infusories 10 

Zoothamnium 362 

— alternans 347, 361, 362 

— arbuscula 174, 361, 362 

— niveum 174 

Zooxanthella 122, 124 

Zygnematophyceae 196, 204 

Zygomycetes 218 

Zygomycota 215, 217, 218 
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