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Рис. 1. Антон Левенгук, основатель научной микроскопии.
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Рис. 3. Титульная страница работы Отто Мюллера (а) и одна из таблиц его книги (б).
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Период 1: Использование микроскопов для обнаружения мелких невидимых
организмов или клеток

А. Левенгук (1675)

Период 2: Таксономические исследования

Г. Гольдфус (G.A. Goldfuss) (1818): Protozoa

А. Д’Орбиньи (A. D’Orbigny) (1826): Foraminifera

Х. Эренберг (Chr. G. Ehrenberg) (1838):
свободноживущие и ископаемые простейшие

Период 3: Осознание протистов как одноклеточных организмов

С. Зибольд (C.T. von Siebold) (1845):
Животные с неопределенной формой и простой организацией, у которых
различные системы органов нечетко дифференцированы, могут быть пред<
ставлены одной единственной клеткой. Простейших можно
разделить на ризопод и инфузорий.

Доктрина саркоды и теория протоплазмы:
Ф. Дюжарден (F. Dugardin) (1835) и Х. Моль (H. von Mohl) (1846)

Обоснование клеточной доктрины:
М. Шульце (M. Schultze) (1861, 1863): клетка / это маленький комочек
протоплазмы с ядром в центре.

Изучение простейших объединяется с клеточной биологией
и эмбриологией

Период 4: Объединение протозоологии с нарождающейся паразитологией

Простейшие как патогены

Е. Груби (E. Gruby) (1843): Trypanosoma (в лягушках)

С. Нагели (C.W. von Naegeli) (1857): пебрина / нозематоз шелкопряда,
Nosema bombycis

Ф. Лёш (F. L�sch) (1875): амебная дезинтерия (Entamoeba
histolytica)

Р. Лейкарт (R. Leuckart) (1879): Sporozoa

А. Лаверан (A. Laveran) (1880): малярия и ее возбудитель (Plasmodium)

О. Бючли (O. B�tschli) (1881): Myxosporidia (= Myxozoa)

Ж. Бальбиани (G. Balbiani) (1882): Microsporidia (= Microspora),
Sarcosporidia

Ж. Даттон (J.E. Dutton) (1902): Trypanosoma gambiense /
возбудитель сонной болезни

Период 5: Организационное оформление науки протистологии

Основание зоологических лабораторий протозоологами Германии

О. Бючли (O. B�tschli), Гейдельбергский университет (1878)

Таблица 1. Важные даты протистологии
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Ф.Е. Шульце (F.E. Schulze), Берлинский университет (1884)

Р. Гертвиг (R. Hertwig), Мюнхенский университет (1885)

Ф. Шаудин (F. Schaudinn) (1902): основатель и издатель первого протистоло<
гического журнала «Archiv f�r Protistenkunde», с 1988 года продолжается как
«Protist».

Ф. Шаудин (1904): основание протозоологических лабораторий в Reichsge<
sundheisamt в Berlin<Lichterfelde, в 1906 году основание кафедры протозооло<
гических исследований в институте морских и тропических болезней (сейчас
Bernhard<Nocht<Institute) в Гамбурге.

В.А. Догель (1908)1: основание протистологической школы в С.<Петербурге.

М. Гартман (M. Hartmann) (1914): основание кафедры протистологии в Био<
логическом институте Кайзера Вильгельма в Berlin<Dahlem.

Организационное оформление протистологии на международном
уровне

1947: в США основано Общество протозоологов / в настоящее время это
международная организация с несколькими национальными секциями; с 1954
года издает журнал «Journal of Protozoology» (в 1993 переименован в «Journal
of Eukaryotic Microbiology»).

1963: основан польский журнал «Acta Protozoologica»

1968: основан французский журнал «Protistologica» (в 1987 продолжает изда<
ваться в Германии как «European Journal of Protistology»)

1972: основано Международное общество эволюционной протистологии
(International Society of Evolutionary Protistology / ISEP)

1999: основан русский журнал «Protistology»2.

1961, Прага: созван Первый международный конгресс протозоологов, после
которого конгрессы собирались каждые 4 года: 1965 в Лондоне, 1969 в Ле<
нинграде, 1973 в Клермон<Ферране, 1977 в Нью<Йорке, 1981 в Варшаве, 1985
в Найроби, 1989 в Цукубе, 1993 в Берлине, 1997 в Сиднее, 2001 в Иерусали<
ме/Зальцбурге, 2005 в Гуанчжоу, 2009 в Рио<де<Жанейро.
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Таблица 1. Окончание
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Рис. 5. Год 1787: две страницы из каталога британского изготовителя микроскопов.
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Рис. 6. Ультраструктурная организация эвглениды Entosiphon sulcatum: ап / ротовой ап<
парат, ми / митохондрия, пв / пищеварительная вакуоль, шэр / шероховатый эндо<
плазматический ретикулум. Увел.: 25 000×.
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Рис. 7. Срез бесцветной крип<
томонады Goniomonas. Пред<
ставлены основные элементы
клетки простейшего (кроме
жгутика): аг — диктиосома ап<
парата Гольджи, ми — митохон<
дрия, пм — плазматическая
мембрана, св — сократитель<
ная вакуоль, эж — эжектосомы,
эр — эндоплазматический ре<
тикулум, я — ядро. Увел.:
10 000×.
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Рис. 8. Плазмалемма
(пл) различных протис<
тов. Гликокаликс Amoe�
ba proteus, окрашенный
FITC<Con A (а); амеба
Vampyrella lateritia с вой<
локоподобным материа<
лом (вм) на поверхности
(б); поверхность Vannella
simplex в сканирующем
электронном микроско<
пе (в), поперечный срез
ее плазмалеммы в про<
свечивающем электрон<
ном микроскопе (г) и
схема строения структу<
рированного гликокалик<
са с гликостилями (д).
Упорядоченное располо<
жение внутримембран<
ных частиц у инфузории
Cyclidium (е) (в и г — лю<
безно предоставлены
Э. Хаусман, Берлин; е —
любезно предоставлен
К.Ф. Барделе, Тюбин<
ген). Увел.: а — 150×,
б — 185 000×, в — 7 500×,
г — 150 000×, д —
100 000×.
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Рис. 9. Чешуйки на поверхности одноклеточных организмов. Чешуйка примнезиомонады
Pleurochrysis (а); срез чешуек амебы Cochliopodium (б); Dactylamoeba, полностью покры<
тая чешуйками (в); чешуйки инфузории Lepidotrachelophyllum (г) (а — любезно предостав<
лен В. Герцем, Гейдельберг; в — любезно предоставлен В. Фойснером, Зальцбург; г —
любезно предоставлен К.Ф. Барделе, Тюбинген). Увел.: а — 77 000×, б — 28 000×, в —
1 800×, г — 4 200×.
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Рис. 10. Мембранные
системы у инфузории
Paramecium. Шерохо<
ватый эндоплазма<
тический ретикулум
(шэр) (а); автофаги<
ческая вакуоль (ав) с
деградирующей мито<
хондрией (б); микро<
тельце (мт) (в). Увел.:
а — 25 000×, б —
35 000×, в — 50 000×.

Рис. 11. Организация диктиосом у криптомонады Rhodomonas (а), у неидентифицирован<
ной амебы (б), у инфузории Pseudomicrothorax (в) и у гипермастигины Joenia (г). ми —
митохондрия, яо — ядерная оболочка. Увел.: а — 25 000×, б — 25 000×, в — 50 000×, г —
30 000×.
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Рис. 12. Организация митохондрий с кристами различной формы у криптомонады Gonio�
monas (а), филозной амебы Vampyrella lateritia (б) и инфузории Paramecium caudatum (в).
Увел.: а — 55 000×, б — 40 000×, в — 60 000×.

Рис. 13. Организация пластиды криптомонады Rhodomonas (а): тилакоиды собраны в стоп<
ки по два. Продолжение наружной мембраны ядра в наружную мембрану хлоропласта (по<
казано стрелками) у хризомонады Ochromonas (б). аг — диктиосома аппарата Гольджи,
я — ядро. Увел.: а — 20 000×, б — 18 000×.
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Рис. 14. Расположение мембран, связанных с хлоропластом (хл), состав и локализация
запасных углеводов (зв) и местоположение стигмы (ст) в пяти группах водорослей: Biliphyta
(А), Chlorophyta (Б), Cryptomonada (В), Chrysomonadea (Г) и Euglenida (Д). Зерна крахма<
ла заштрихованы горизонтальными линиями, а лейкозин и парамилон заштрихованы се<
точкой. Внутренняя мембрана хлоропластов (вмх) является дериватом прокариотной плаз<
матической мембраны заглоченной бактерии, из которой эволюционно возник хлоропласт,
тогда как его наружная мембрана (нмх) ведет происхождение от фагосомы эукариота.
У хлоропластов, имеющих 4 мембраны в оболочке, самая наружная является продолже<
нием наружной мембраны ядерной оболочки (яо), т.е. соответствует мембране эндоплаз<
матического ретикулума (эр). Перипластидное пространство (пп) криптомонад содержит
нуклеоморф (нм) и гранулы запасных питательных веществ. Внутрипластидные мембра<
ны организованы в тилакоиды гран (тг) и тилакоиды стромы1 (тс). Гранулярные фикоби<
лисомы (фб) лежат на поверхности тилакоидов у красных водорослей или внутри про<
странства тилакоида у криптофитовых2. я — ядро, пм — плазматическая мембрана (по
Сли).
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Рис. 16. Схема строения апикопласта меро<
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Рис. 17. Выстрелившие трихоцисты Para�
mecium. Увел.: 500×.
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(е), оболочка ядра (яо) макронуклеуса инфузории Pseudomicrothorax с многочисленными
ядерными порами (яп) при большом увеличении (ж) (е — любезно предоставлен А. Маа<
са, Берлин). Увел.: а — 1800×, б — 360×, в — 1800×, г — 18 000×, д — 14 000×, е — 10 800×,
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Рис. 22. Типы псевдоподий: лобоподии Amoeba proteus (а), аксоподии Actinophrys sol (б),
филоподии Nuclearia (в), ламеллиподия Hyalodiscus predatus (г), ретикулоподии Reticu�
lomyxa filosa (д) (в — любезно предоставлен Д.Дж. Паттерсоном, Сидней). Увел.: а — 580×,
б — 325×, в — 580×, г — 875×, д — 175×.
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Рис. 23. Типы псевдоподий голых и раковинных (раковинки темные) амеб. 1 — кониче<
ские (Mayorella), 2 — радиальные (Actinophrys1), 3 — моноподиальная амеба с лобоподи<
ей (Saccamoeba), 4 — ламеллиподиальные (Vannella), 5 — полиподиальная амеба с паль<
цевидными лобоподиями (Amoeba), 6 — лобоподиальные (Nebela), 7 — нитевидные
(Cyphoderia), 8 — нитевидные (Nuclearia), 9 — ветвящиеся (Stereomyxa), 10 — сетевид<
ные (Allogromia2).
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Рис. 24. Дополнительные структуры жгутиков и ресничек. Мастигонемы хризомонад (а),
параксиальный тяж (пт) эвглениды Entosiphon (б), боковые гребневидные выросты жгу<
тиков хищного жгутиконосца Colponema loxodes (в) и паразитического жгутиконосца
Retortamonas (г). Параксиальные концентрические слои в жгутике трихомонады Foaina (д),
перилемма вокруг ресничек инфузории Stylonychia (е) и ундулирующая мембрана жгути<
коносца Tritrichomonas angusta (ж) (б — любезно предоставлен Д.Дж. Паттерсоном, Сид<
ней; в — любезно предоставлен Ж.<П. Миньо, Клермон<Ферран; е и ж — любезно предо<
ставлены Г. Бружеролем, Клермон<Ферран). Увел.: а — 16 000×, б — 36 000×, в, г, е —
32 000×, д — 40 000×, ж — 28 000×.
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нады Chilomonas (а), гипермастигиды Joenia (б) и инфузории Eufolliculina (в). Увел.: а —
65 000×, б — 48 000×, в — 65 000×.
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Рис. 26. Трансформация формы тела у амебы Vannella simplex. Локомоторная (а) и раз<
личные варианты так называемых «радиозных» форм с лучистыми псевдоподиями (б, в),
возврат к нормальной локомоторной форме (г–е). Увел.: 930×.
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Рис. 27. Сравнительные размеры гетеротрофных протистов (все организмы в одном мас<
штабе). 1 — Amoeba, 2 — Trichomonas, 3 — Trypanosoma, 4 — Joenia, 5 — Actinophrys, 6 —
Eimeria, 7 — Codonosiga, 8 — Microspora, 9 — Myxozoa, 10 — Gregarina, 11 — Saccamoeba,
12 — Euglena, 13 — Discophrya, 14 — Entamoeba, 15 — Trinema, 16 — Vorticella, 17 —
Paramecium, 18 — Tetrahymena.

Рис. 28. Гигантский плазмодий миксомице<
та Physarum polycephalum, покрывающий
площадь 5,54 м2, с максимальной толщи<
ной 1 мм (любезно предоставлен Ф. Ахен<
бахом, Бонн).
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Рис. 29. Схема воз�
никновения эукариот
от прокариотных ор�
ганизмов (А–В) и
эволюционного раз�
вития через просто
устроенные эукари�
отные клетки к слож�
но устроенным (Г–
К). (А) прокариотный
организм 1 — родо�
начальник клетки�
хозяина с ядром и
парой жгутиков; (Б)
прокариотный орга�
низм 2 — в будущем
трансформируется в
митохондрию; (В)
прокариотный орга�
низм 3 — в будущем
трансформируется в
хлоропласт; (Г) пер�
вый эукариотный
организм — клетка с
ядром (я); (Д) пер�
вый эукариотный
организм с двумя
жгутиками (жг) и ми�
тохондрией (ми)
(= эуцит); (Е) инфу�
зория с макро� и
микронуклеусом и
митохондрией; (Ж)
гетеротрофный жгу�
тиконосец с масти�
гонемами (напри�
мер, криптомонада);
(З) одноклеточный
организм с митохон�
дрией и хлороплас�
том (хл) после утра�
ты жгутиков (напри�
мер, красная водо�
росль); (И) приобретение красной водоросли (с трансформацией ее в хлоропласт) гете�
ротрофным жгутиконосцем и становление в результате этого вторичного симбиоза таких
фототрофных жгутиконосцев, как криптомонады, хризомонады или динофлагеллаты, нм —
нуклеоморф; (К) инфузория Myrionecta (= Mesodinium) rubra, содержащая эндосимбион�
та криптомонаду, имеет шесть разных ДНК�содержащих компартментов: 1 — микронук�
леус и 1� — макронуклеус инфузории, 2 — митохондрия инфузории, 3 — ядро криптомо�
нады, 4 — митохондрия криптомонады, 5 — остаток ядра красной водоросли (нуклео�
морф), 6 — хлоропласт красной водоросли; седьмой компартмент — митохондрия крас�
ной водоросли — полностью редуцирован (по нескольким авторам).
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Рис. 30. Трехмерная схема (основанная на молекулярных и морфологических данных) эво�
люционных преобразований фототрофных эукариот. Индивидуальные геномы клетки хо�
зяина и эндосимбионта показаны линиями: пути развития автотрофов (AP) — точками, ге�
теротрофных прокариот (HP) — пунктиром, гетеротрофных эукариот (HE) — сплошной ли�
нией. Уровень НЕ — это уровень гетеротрофных эукариот с двумя геномами (2), возник�
шими в результате эндосимбиоза между примитивным эукариотом и гетеротрофным про�
кариотом — предшественником митохондрий. РЕ — уровень фототрофного эукариота с
тремя геномами, который сформировался в результате эндосимбиоза с фототрофным
прокариотом (3). НЕ + РЕ — уровень вторичного эндосимбиоза между гетеротрофным
эукариотом уровня НЕ и одним из фототрофных партнеров уровня РЕ, представляющих
появление фототрофных организмов, таких как динофлагеллаты (D), хромисты (Chr), эв�
глениды без симбионтов (Eu) и с симбионтами (Eus) и другие таксоны; первоначальное
количество геномов 4 (+ 1 редуцированный митохондриальный геном). НЕ + НЕ + РЕ —
уровень наиболее сложных ассоциаций: одноклеточные организмы уровня НЕ + РЕ сим�
бионты гетеротрофных эукариот, что обнаружено у цилиат (Ci и Cis), фораминифер (Fo и
Fos) и радиолярий («R» и «R»s), без симбионтов и с ними, соответственно; или многокле�
точные животные (Co — кораллы). В таких случаях количество геномов может достигать
семи, но обычно присутствует только 5. В пределах трех низших уровней организмы с од�
ноклеточной организацией независимо эволюционировали в организмы с многоклеточ�
ной организацией, что показано стрелками влево и вправо: многоклеточные организмы
возникают в филетических линиях Biliphyta (Bi), Chlorobionta (Ch), Phaeophyta (Ph), выс�
ших грибов (A/B — Ascomycota/Basidiomycota) и высших Metazoa (hMz) (по Хюльсману и
Хаусману).
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Рис. 31. Схема, объясняющая эволюцию и многообразие фототрофных протистов, воз�
никших в результате первичного, вторичного и третичного эндосимбиозов. Первичный
эндосимбиоз: поглощение путем фагоцитоза свободноживущей цианобактерии с после�
дующей ее адаптацией, ведущей (после латерального переноса генов от симбионта в ядро
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хозяина) к пластиде со стенкой из двух мембран, которая характерна для Viridiplantae
(= Chlorobionta), Rhodophyta и Glaucocystophyta. Вторичный эндосимбиоз зеленых и крас�
ных водорослей с гетеротрофными протистами приводит к формированию фототрофных
клеток с пластидами, окруженными тремя или четырьмя мембранами. Третичный симби�
оз становится возможным после редукции собственных пластид и нового симбиоза с фо�
тотрофным эукариотом (по Штобе и Майру).
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Таблица 3. Система Хонигберга
с соавторами 1964 года

Таблица 2. Система Бючли 1889 года

    Тип   Подтип    Класс

Sarcodina
Sarcomasti Mastigophora

Opalinata

Telosporea
Toxoplasmea

Myxosporidia
Microsporidia

Ciliophora Ciliatea

Sporozoa

Cnidospora

Protozoa

gophora

    Тип    Класс   Подкласс

Rhizopoda
Sarcodina Heliozoa

Radiolaria

Gregarinida
Sporozoa Myxosporidia

 Protozoa Sarcosporidia

Mastigophora

Ciliata
Suctoria

Infusoria
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Таблица 4. Система Ливайна
с соавторами 1980 года

 Подцарство: Protozoa

 1. Тип Sarcomastigophora
Honigberg & Balamuth, 1963

 2. Тип Labyrinthomorpha Page, 1980
 3. Тип Apicomplexa Levine, 1970
 4. Тип Microspora Sprague, 1977
 5. Тип Ascetospora Sprague, 1978
 6. Тип Myxozoa Grass�, 1970
 7. Тип Ciliophora Doflein, 1901
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Подцарство Protozoa (Goldfuß, 1818) von Siebold, 1846

Тип Sarcomastigophora Honigberg & Balamuth, 1963
Подтип Mastigophora Diesing, 1866

Класс Phytomastigophorea Calkins, 1909
Класс Zoomastigophorea Calkins, 1909

Подтип Opalinata Corliss & Balamuth, 1963
Класс Opalinatea Wenyon, 1926

Подтип Sarcodina Schmarda, 1871
Надкласс Rhizopodea von Siebold, 1845

Класс Lobosea Carpenter, 1861
Класс Acarpomyxea Page, 1976
(Класс Acrasea Schr�ter, 1886)
Класс Mycetozoea de Bary, 1859
(Класс Plasmodiophorea Cook, 1928)
Класс Filosea Leidy, 1879
Класс Granuloreticulosea de Saedeler, 1934
(Класс Xenophyophorea Schulze, 1904)

Надкласс Actinopodea Calkins, 1902
Класс Acantharea Haeckel, 1881
Класс Polycystina (Ehrenberg, 1838) Riedel, 1967
Класс Phaeodarea Haeckel, 1879
Класс Heliozoea Haeckel, 1866

Тип Labyrinthomorpha Page, 1980
(Класс Labyrinthulea Levine & Corliss, 1963)

Тип Apicomplexa Levine, 1970
Класс Perkinsida Levine, 1978
Класс Sporozoasida Leuckart, 1879

Тип Microspora Sprague, 1969
Класс Metchnikovellidea Weiser, 1977
[Класс Rudimicrosporea Sprague, 1977]
Класс Microsporididea Corliss & Levine, 1963
[Класс Microsporea Delphy, 1963]

Тип Myxozoa Grasse, 1970
Класс Myxosporea B�tschli, 1881
Класс Actinosporea Noble, 1980

Тип Ciliophora Doflein, 1901
Подтип Postciliodesmatophora Gerassimova & Seravin, 1976

Класс Karyorelictea Corliss, 1974
Класс Spirotrichea B�tschli, 1889

Подтип Rhabdophora Small, 1976
Класс Prostomatea Schewiakoff, 1896
Класс Litostomatea Small & Lynn, 1981

Подтип Cyrtophora Small, 1976
Класс Phyllopharyngea de Puytorac et al., 1974
Класс Nassophorea Small & Lynn, 1981
Класс Oligohymenophorea de Puytorac et al., 1974
Класс Colpodea de Puytorac et al., 1974

Таблица 5. Система, принятая в первом издании «Иллюстрированного атласа
простейших» 1985 года
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Таблица 6. Схема Маргулис с соавторами 1990 года

Царство Protoctista (Hogg, 1861)
Margulis & Schwartz, 1988

       Тип        Класс

Секция I
Типы без жгутиковых стадий и сложных
жизненных циклов

1. Rhizopoda
Lobosea
Filosea

2. Haplosporidia
Haplosporea

3. Paramyxea
Paramyxidea
Marteiliidea

4. Myxozoa
Myxosporea
Actinosporea

5. Microspora
Rudimicrosporea
Microsporea

Секция II
Типы без жгутиковых стадий,
но со сложными жизненными циклами

6. Acrasea
Acrasida

7. Dictyostelida
Dictyostelida

8. Rhodophyta
Rhodophyceae

9. Conjugatophyta
Conjugatophyceae

Секция III
Типы со жгутиковыми стадиями,
но без сложных жизненных циклов

10. Xenophyophora
Psamminida
Stanomida

11. Cryptophyta
Cryptophyceae

12. Glaucocystophyta
Glaucocystophycea

13. Karyoblastea
Karyoblastea

14. Zoomastigina
Amoebomastigota

Bicoecida
Choanomastigota
Diplomonadida
Pseudociliata
Kinetoplastida
Opalinata
Proteromonadida
Parabasalia
Retortamonadida
Pyrsonymphida

15. Euglenida
Euglenophyceae

16. Chlorarachnida
Chlorarachniophyceae

17. Prymnesiophyta
Prymnesiophyceae

18. Raphidophyta
Raphidophyceae

19. Eustigmatophyta
Eustigmatophyceae

20. Actinopoda
Polycystina
Phaeodaria
Heliozoa
Acantharia

21. Hyphochytriomycota
Hyphochytrida

22. Labyrinthulomycota
Labyrinthulida
Thraustochytrida

23. Plasmodiophoromycota
Plasmodiophorida

Секция IV
Типы со жгутиковыми стадиями
и сложными жизненными циклами

24. Dinoflagellata
Dinophyceae
Syndiniophyceae

25. Chrysophyta
Chrysophyceae
Pedinellophyceae
Dictyochophyceae
(= Silicoflagellata)

26. Chytridiomycota
Chytridiomycetes

27. Плазмодиальные слизевики
Protostelida
Myxomycotina
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Таблица 6. Окончание

Fragilariophyceae
Bacillariophyceae

32. Chlorophyta
Prasinophyceae
Chlorophyceae
Ulvophyceae
Charophyceae
и 4 другие группы ранга порядка

33. Oomycota
Saprolegniomycetidae
Peronosporomycetidae

34. Xanthophyta
Xanthophyceae

35. Phaeophyta
Phaeophyceae

36. incertae sedis:
Ellobiopsida
Ebriida

28. Ciliophora
Karyorelictea
Spirotrichea
Prostomatea
Litostomatea
Phyllopharyngea
Nassophorea
Oligohymenophorea
Colpodea

29. Granuloreticulosa
Athalamea
Foraminifera

30. Apicomplexa
Gregarinia
Coccidia
Haematozoa

31. Bacillariophyta
Coscinodiscophyceae

Таблица 7. Система Хаусмана и Хюльсмана, опубликованная в 1996 году
во втором издании учебника
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Таблица 8. Система Кавалье�Смита 1998 года

Царство Protozoa
Подцарство Archezoa Cavalier�Smith, 1983

Тип Metamonada (Grass�, 1952) Cavalier�Smith, 1981
Подтип Eopharyngia Cavalier�Smith, 1993
Подтип Axostylaria (Grass�, 1952) Cavalier�Smith, 1997

Тип Trichozoa Cavalier�Smith, 1997
Подтип Anaeromonada Cavalier�Smith, 1997
Подтип Parabasala (Honigberg, 1973) Cavalier�Smith, 1997

Подцарство Neozoa Cavalier�Smith, (1993), 1997
Инфрацарство Sarcomastigota Cavalier�Smith, 1983

Тип Neomonada Cavalier�Smith, 1997
Подтип Apusozoa Cavalier�Smith, 1997
Подтип Isomita Cavalier�Smith, 1997
Подтип Choanozoa Cavalier�Smith, (1981), 1983

Тип Cercozoa Cavalier�Smith, (1995, 1997), 1998
Подтип Phytomyxa Cavalier�Smith, 1997
Подтип Reticulofilosa Cavalier�Smith, 1997
Подтип Monadofilosa Cavalier�Smith, 1997

Тип Foraminifera (d’Orbigny, 1826) (Eichwald, 1830), Margulis 1974
Тип Amoebozoa L�he, 1913

Подтип Lobosa (Carpenter, 1861) Cavalier�Smith, 1997
Подтип Conosa Cavalier�Smith, 1998
Инфратип Archamoeba Cavalier�Smith, 1983
Инфратип Mycetozoa de Bary, 1859

Надкласс Eumyxa Cavalier�Smith, 1993
Надкласс Dictyostelia Lister 1909

Инфрацарство Discicristata Cavalier�Smith, 1998
Тип Percolozoa Cavalier�Smith, 1991

Подтип Tetramitia Cavalier�Smith, 1993
Подтип Pseudociliata Cavalier�Smith, 1993

Тип Euglenozoa Cavalier�Smith, 1981
Подтип Plicostoma Cavalier�Smith, 1998
Подтип Saccostoma Cavalier�Smith, 1998

Инфрацарство Alveolata Cavalier�Smith, 1991
Надтип Miozoa Cavalier�Smith, 1987
Тип Dinozoa Cavalier�Smith, 1981

Подтип Protalveolata Cavalier�Smith, 1991
Подтип Dinoflagellata (B�tschli, 1885) Cavalier�Smith, 1991

Тип Sporozoa (Leuckart, 1879) Cavalier�Smith, 1981
Подтип Gregarinae (Haeckel, 1866) Cavalier�Smith, 1998
Подтип Coccidiomorpha (Doflein, 1901) Cavalier�Smith, 1993
Подтип Manubrispora Cavalier�Smith, 1998

Надтип Heterokaryota (Hickson, 1903) Cavalier�Smith, 1993
Тип Ciliophora (Doflein 1901, Copeland 1956) Cavalier�Smith, 1998

Подтип Tubulicorticata de Puytorac et al., 1992
Подтип Epiplasmata de Puytorac et al., 1992
Подтип Filocorticata de Puytorac et al., 1992

Инфрацарство Actinopoda (Calkins 1902) Cavalier�Smith, 1997
Тип Heliozoa (Haeckel, 1886) Margulis, 1974
Тип Radiozoa Cavalier�Smith, 1987

Подтип Spasmaria Cavalier�Smith, 1993
Подтип Radiolaria (M�ller, 1858) Cavalier�Smith, 1993
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Таблица 9. Систематические группы во втором издании «Иллюстрированного
атласа простейших» 2000 года
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Рис. 32. Примеры кон�
вергентно возникших
раковинок в неродст�
венных таксонах про�
тистов. а, б — Codo�
nella cratera (инфузо�
рия); в, г — Difflugia
(раковинная амеба)
(из: Foissner and Haus�
mann: Microcosmos 76
[1987] 258). Увел.: а —
1 400×, б — 700×, в —
400×, г — 200×.
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Рис. 33. Филогения эукариот, основанная на совмещении данных по сиквенсам генов сле�
дующих белков: фактор элонгации 1α, актин, α�тубулин и β�тубулин. Супергруппы обозна�
чены справа за квадратными скобками. Группы таксонов даны как равнобедренные тре�
угольники, у которых длина основания пропорциональна количеству таксонов, а высота
пропорциональна усредненной для группы длине ветви (по Балдаф и др.).
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Империя EUKARYOTA Chatton,
1925 (Eucarya) — ЭУКАРИОТЫ
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Рис. 34. Продольный срез передней части
гетеротрофного жгутиконосца Diphylleia
rotans (= Aulacomonas submarina), иллюст�
рирующий характерную геометрию элемен�
тов жгутикового аппарата у двужгутиковых
клеток (из: Brugerolle and Patterson: Europ.
J. Protistol. 25 [1990] 191). Увел.: 20 000×.
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Рис. 35. Особенности организации сво�
бодной части жгутика у хлорофитов (а),
хризомонад (б), эвгленовых (в), динофла�
геллат (г) и празиномонад (д).а б в г д

Рис. 36. Варианты организации двужгутиковых клеток. а — Euglenida, оба жгутика опуше�
ны и выходят из апикального углубления; б — Chrysomonadea, гетероконт с одним опу�
шенным жгутиком; в — Cryptomonada, анизоконт с двумя по�разному опушенными жгу�
тиками (дорсальный с двумя рядами мастигонем, вентральный — с одним); г —
Labyrinthulea, гетероконтная зооспора; д — Prymnesiomonada (= Haptomonada), изоконт с
гаптонемой (га); е — Dinoflagellata с поперечным и рулевым опушенными жгутиками (по
Маргулис с соавторами).
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Рис. 37. Tetramastigota. a — Trimastix marina,
вид сбоку. Видны глотка и связанный с ней
язычок (стрелка), ядро (я). б — внешний
вид T. marina, на схеме показаны вентраль�
ная бороздка и четыре крестообразно рас�
положенных жгутика (из: Bernard et al.:
Ophelia 52 [2000] 113). Увел.: а — 1 600×.
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Класс DIPLOMONADEA Wenyon,
1926 — ДИПЛОМОНАДЫ
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Рис. 38. Tetramastigota, Retortamonadea: Retortamonas, схема строения клетки (а) с обо�
значением уровней срезов, показанных на б. Рекуррентный жгутик с продольными греб�
нями проходит в бороздке, ограниченной губами цитостома. пв — пищеварительная ва�
куоль, я — ядро (по Бружеролю). Увел.: а — 7 000×, б — 15 000×.
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Отряд Enteromonadida Brugerolle,
1975 — Энтеромонадиды
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Рис. 39. Diplomonadea: Giardia (= Lamblia) с
двумя ядрами (я) и восьмью жгутиками (ж)
(по разным авторам). Увел.: 6 000×.
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Отряд Diplomonadida Wenyon,
1926 — Дипломонадиды
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Рис. 40. Oxymonadea: a — Monocercomonoides hausmanni с четырьмя жгутиками (ж), яд�
ром (я), внутриклеточными бактериями (б), пельтой (п) и аксостилем (ак). б — попереч�
ный срез аксостиля, состоящего из множества микротрубочек (а — из: Radek: Arch. Protis�
tenk. 144 [1994] 373; б — любезно предоставлен Р.А. Бладгуд, Шарлотсвиль). Увел.: а —
2 000×, б — 32 000×.
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Класс OXYMONADEA Grass�,
1952 — ОКСИМОНАДЫ
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Рис. 41. Parabasalea: апикальная часть клет�
ки Koruga bonita. Увел.: 1 800×.

Класс PARABASALEA Honigberg,
1973 — ПАРАБАЗАЛИИ
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Отряд Trichomonadida Kirby,
1947 — Трихомонады

H���������� ��������(�� ����

��V*��	����"$!"������^�	��('�����

�������������������������-����s�����

������� ���������������������������

��	���������������������� �� ����

�����������������������(��������0�
��

���������	�&�����������/�����������

��������������������������	��6�������&

����� ��&����
�)� ���������� ��������

����8�1������������ �	����
��� �� ����

��)���'�����������������������7��y��

������(��������������� ������/�����

�����������(�)����������� ���������

���������)�����zMc?Y<i<A>=c=>@��	�����

��� ��������� ��������)� �������)

6�����)7�������������
�)����������


������	����� ���������	��&��������

�����������������������������(�

%�S������������&����������������������������*�&������)��������)�����������&��*����	


����

Рис. 42. Trichomonadida: Trichomitopsis
(= Trichomonas) termopsidis. ак — аксос�
тиль, ко — коста, я — ядро (по Грелю).
Увел.: 3 500×.
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 Отряд Hypermastigida Grassi &
Foa, 1911 — Гипермастигиды
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Рис. 43. Hypermasti�
gida: a — крупная ги�
пермастигида (Joenia
annectens) из кишеч�
ного тракта термита
Kalotermes flavicollis,
б — Teratonympha mi�
rabilis (по Грелю).
Увел.: а — 200×, б —
280×.ба

Рис. 44. Hypermastigida: a — апикальная часть клетки Joenia annectens с аксостилем (ак),
жгутиковыми пластинками (жп), ядром (я) и диктиосомами аппарата Гольджи (аг). б — че�
тыре привилегированные кинетосомы (стрелка) J. annectens рядом со жгутиковой плас�
тинкой (жп). пф — парабазальный филамент (а — из: Radek and Hausmann: BIUZ 21 [1991]
160). Увел.: а — 3 000×, б — 13 300×.
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Рис. 45. Discicristata, Euglenida: a — Pera�
nema с отчетливо утолщенным жгутиком;
б — опушенный простыми мастигонемами
жгутик Anisonema. пт — параксиальный тяж
(б — по Миньо). Увел.: а — 500×, б —
40 000×.
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Рис. 46. Euglenida:
a — метаболические
изменения формы
тела у Euglena gra�
cilis. б — схема стро�
ения клетки E. gra�
cilis. ж — жгутик,
св — сократительная
вакуоль, ст — стиг�
ма, хл — хлоропласт,
я — ядро (б — по
Лидлу). Увел.: а —
300×, б — 1 200×.ба
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Надкласс KINETOPLASTA Honigberg,
1963 — КИНЕТОПЛАСТИДЫ
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Рис. 47. Kinetoplasta, Bodonea: передняя
часть клетки Bodo с кинетопластом (кп)
внутри митохондрии. д — диктиосома, ра —
ротовой аппарат. Увел.: 7 200×.
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Рис. 48. Kinetoplasta, Trypanosomatidea:
кровяная стадия Trypanosoma brucei на
продольном срезе. ж — жгутик, кп — кине�
топласт, я — ядро (любезно предоставлен
К. Викерманом, Глазго). Увел.: 20 000×.
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Рис. 49. Bodonea: жи�
вые клетки Bodo (а) и
схема строения клетки
(б). кп — кинетопласт
(б — по Викерману).
Увел.: а — 1 000×, б —
2 200×.
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Рис. 50. Trypanosomatidea: кровяные формы Trypanosoma brucei среди эритроцитов (а —
световая микроскопия; б — сканирующая электронная микроскопия); в — тотальный пре�
парат T. fallisi; г — схема ультраструктурной организации T. congolense; д — кинетопласт
Blastocrithidia triatomae; е — распластанная кинетопластная ДНК Crithidia fasciculata. кп —
кинетопласт, ум — ундулирующая мембрана, я — ядро (б — любезно предоставлен О. Ме�
кеш и Н. Оттава, Ретлинген; в — из: Martin and Desser: J. Protozool. 37 [1990] 199); г — по
Викерману; д — любезно предоставлен Мельхорном, Дюссельдорф; е — из: Perez�Morga
and Englund: J. Cell Biol. 123 [1993] 1069). Увел.: а — 800×, б — 2 000×, в — 3 200×, г —
7 200×, д — 36 000×, е — 85 000×.
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Рис. 51. Trypanosomatidea. а — морфотипы трипаносоматид: 1 — амастигота (= крипто�
мастигота, лейшманиальная форма), 2 — промастигота (= лептомонадная форма), 3 —
эпимастигота (= критидиальная форма), 4 — трипомастигота (= трипаносомная форма);
б — больная африканским трипаносомозом (сонной болезнью); в — жизненный цикл воз�
будителя сонной болезни Trypanosoma brucei gambiense. Снаружи круга показана продол�
жительность каждого периода в днях (б — любезно предоставлен WHO�TDR Image Library,
Женева; в — по Донгес).
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Рис. 52. Trypanosomatidea:
жизненный цикл возбуди�
теля болезни Чагаса
Trypanosoma cruzi: 1 —
амастигота внутри клетки�
хозяина (кх), 2 и 3 —
трансформация в эпимас�
тиготу (2) и затем в трипо�
мастиготу (3), 4 — кровя�
ная стадия с развитым
гликокаликсом (гк), 5 —
трансформация в эпимас�
тиготу в кишечном тракте
поцелуйных клопов Redu�
viidae, 6 — деление эпи�
мастигот в прямой
кишке с образованием
трипомастигот (7), накап�
ливающихся в прямой
кишке и фекалиях клопа
(по Мельхорну).
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Рис. 53. Trypanosomatidea: клинические проявления кожного лейшманиоза со значитель�
ными поражениями лица у взрослых (а и б) и у маленького ребенка (в) (любезно предо�
ставлены WHO�TDR Image Library, Женева).
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Рис. 54. Trypanosomatidea: клинические проявления хронической болезни Чагаса, вызван�
ной Trypanosoma cruzi. а, a’ — аномалии кишечного тракта (мегаколон — мк); б, б’ — мио�
кардит (фиброз миокарда) (а и б — любезно предоставлен WHO�TDR Image Library, Geneva
1990, a’ и б’ — по Сторху и Велшу).
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Подтип HETEROLOBOSA Page &
Blanton, 1985 — ГЕТЕРОЛОБОЗ<
НЫЕ АМЕБЫ
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Рис. 55. Heterolobosa, Schizopyrenidea: жгутиковая стадия Naegleria. ж — жгутики, св — со�
кратительная вакуоль, я — ядро. Увел.: 1 000×.
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1952 — ШИЗОПИРЕНИДЫ

H���������������� ������%##� ���

������� &�������������� ������)� �����

�������������������������������/���

������	���	���������������� ������

�����'����������������������������

���)��������	��������4�������	���

��'��(�� ��������� ��� �� ���	��� ���

�������������� ������(��� ������ ����

���������������&��)�����������

����������������������������������

�����������)�� �� �� ���	����)� ����

����

�� �����
��� ������ ���������� ���

���	��&�����h?M>;@>��y��������/��

������&�������	���� ������ ��������

�����	���(�/���������(� ���������

������������� �	��&������(���������� �

�����������	���(����������������



Система протистов 89

��������������������������������(��

���������� �� ������������(������)

6���	�)���������/����7�

D����������	������������� ���

������&���������������������;��'�����

������ ����&��� 	��('�������������

��������������&���������������������

������������������� ������ �����

���/�������������������������������

�����������������������������������

����� ��������	��&���������������

�����������������&�������

 ������4�;��'������6��������������

����7�� �������(��6�������(�����������

��7��:������3���6�����������	������

�7��<����������

Класс ACRASEA Blanton, 1990 —
АКРАЗИЕВЫЕ

 ��������������������������������

������� ��������� ����� 6���������7�

����������&����������&����������&���

����� 6�����"s7��D������	��h?M>;@>����

��������������&����� �����������

���&�����'�&�������4� ���������

��	�������������������������&���

���������6��������������������������

/���������������������������)7�

 ������4�7��������0��������

����	������ ������������������������

���	�������� ����'��� �� �����(�/����

������� �������� ������� �� ����������


�)���������������������������)

/��������� �������� �� ���&���

���������� 6�����"C57��.������������

���������	������������ ���������

����3����&�������������(���������

���� ���(��� ������ �� ������)� �������

��������������(��������������������

�)������&���������'������������

�������� ���&��� 6����� "C=7��H������

��������� ��������������	������
��

�������� 	���� ����&��� ���� �����

����������������/����0������)�������

�������������� ����'�����������

�������� ������� �� ��������� ������

���	������ ���&�������� ��� ����

��������������tc;?c?Mc;O>O>���/������

����������������

 ������4����������!�� 0��������!�

."��������� .����������

Рис. 56. Acrasea: жизненный цикл Acrasis ro�
sea (из: Olive et al.: J. Protozool. 8 [1961] 467).
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Тип PSEUDOCILIATA Corliss &
Lipscomb, 1985
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Рис. 57. Hemimastigo�
phora: а — Hemimastix
amphikineta. б — схема
строения пелликулярных
и субпелликулярных
органелл в средней час�
ти клетки H. amphikineta.
в — схема H. amphikineta
на поперечном срезе,
выделены пелликуляр�
ные пластинки, чтобы
показать их соответ�
ствие кортикальным
конструкциям эвглено�
вых. эп — эпиплазма,
мт — микротрубочки,
пм — плазматическая
мембрана (из: Foissner
et al.: Europ. J. Protistol.
23 [1988] 361). Увел.:
а — 2 200×.
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Подтип PRYMNESIOMONADA
Hibberd, 1976 (Haptomonada,
Haptophyta) — ПРИМНЕЗИОМО<
НАДЫ, ГАПТОФИТЫ
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Рис. 58. Pseudociliata. Stephanopogon: световая микроскопия (а), сканирующая электрон�
ная мироскопия (б) и схема кортекса (в) (а — любезно предоставлен Д.Дж. Паттерсоном,
Сидней; б — любезно предоставлен К.Ф. Барделе, Тюбинген; в — по Липском и Корлис).
Увел.: а и б — 800×, в — 8 000×.
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Рис. 59. Chromista, Prymnesiomonada: изве�
стковые чешуйки на поверхности клетки
Coccolithus pelagicus (любезно предостав�
лен К. Калаган, Мельбурн). Увел.: 4 300×.

%�^���������������������������������������������������������������'�)������*����	


���




Система протистов 93

�����(��������������%IFF� ����������

	����(���R������`������� ��0�����

���������W��������/������ 6������

&��/�������&�������������'�)�����V*

���	
� ����7� �� �	����� ��&��������� �

���������� ��������3��������

����������(�� ���������(� ��/�����

��������������������('�)�����������

������ �������� ���������� ��/�������

�����������������
�

3������ ��������������� �����

��� ��&��������� ��� ����������� ���

��������� ����������� ��� ������ ���

&������������� ������������������

������ �� �������� ��'����� ��&�����

��������������������������������

��������

 ������4�)���������� 0��(�����/���

6�&�������������������������������

�����������78���������(���?�������"���&

��� 6�� ������������� ����������������

�������������������78���/�������(�����

0�/�����(��6��������������������)

��������)78�1�����������0�*��*��6�����

��������������������)���������)7�

Подтип CRYPTOMONADA Senn,
1900 — КРИПТОМОНАДЫ

W�����������������������������

��&�����
��������������� ��������

S���������)���������������������

�������������������&�����������	���

�� ������(���/��������� �� �����

%�"V���� ������^� �����������������

���(������������������������������

��� ������(����/���������� 6����

s%7��3	��������������������� ��&��'��

����� ��������������� 6�����	����

��7�� �������� ��������� �� �������

Рис. 60. Prymnesiomonada: а — рисунок клетки со скрученной в спираль гаптонемой (га)
между двумя жгутиками (ж); б — схема апикальной части клетки: 1 — поперечный срез
жгутика с типичным набором микротрубочек 9×2+2; 2–4 — поперечные срезы гаптонемы
с беспорядочно лежащими микротрубочками, которые окружены цистерной ЭПР; в — по�
перечные и косые срезы скрученной гаптонемы (а и б — по разным авторам, в — любез�
но предоставлен О. Мёструпом, Копенгаген). Увел.: в — 65 000×.
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Рис. 61. Chromista,
Cryptomonada: продоль�
ный (а) и поперечный (б)
срезы Cryptomonas
ovata, на которых пока�
зано взаимное располо�
жение нуклеоморфа
(нм) и пластид (хл). гл —
глотка, или вестибулум,
д — диктиосома, ж —
опушенные жгутики,
эж — эжектосома, я —
ядро (по разным авто�
рам). Увел.: 5 500×.а б
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Рис. 62. Cryptomonada: обобщенная схема
строения клетки Katablepharis remigera.
Клетка несет два жгутика: передний (пж) и
рулевой (рж), плазматическая мембрана с
особым наружным покровом (пм) укрепле�
на субмембранными микротрубочками
(смт). Апикальный цитостом (цс) поддержи�
вается цитостомальным кольцом (цк) и ци�
тофарингальными кольцами (цфк), к кото�
рым снаружи прилегают пучки микротрубо�
чек (мт). аг — диктиосома аппарата Гольд�
жи, л — липидное тело, ми — митохондрия,
пв — пищеварительная вакуоль с перевари�
ваемыми пластидами (пл), шэр — шерохо�
ватый эндоплазматический ретикулум, эб и
эм — большие и малые эжектосомы, я —
ядро (по Клэй и Кюгренс). Увел.: 8 500×.
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Подтип HETEROKONTA Luther,
1899 — ГЕТЕРОКОНТЫ
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Класс PROTEROMONADEA Grass�,
1952 — ПРОТЕРОМОНАДЫ
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Рис. 63. Chromista, Heterokonta, Proteromonadea: Proteromonas lacertae�viridis (а–д): жи
вые клетки (а, б), схематический рисунок (в) и ультратонкие срезы (г, д); е — поперечный
срез Karotomorpha bufonis с субмембранными лентами микротрубочек (мт). д — диктио
сома, ми — митохондрия, р — ризопласт, сн — соматонемы, я — ядро (в–е — любезно
предоставлены Г. Бружеролем и Ж.П. Миньо, КлермонФерран). Увел.: а — 350×, б — 850×,
в — 3 500×, г — 10 000×, д — 50 000×, е — 40 000×.
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Рис. 64. Heterokonta, Opalinea: а — Opalina ranarum из прямой кишки лягушки; б — жиз
ненный цикл O. ranarum: лягушка выделяет цисты (1); после заглатывания цисты голова
стиком из нее выходит молодой гамонт (2); формирование микро и макрогамет (3, 4);
слияние гетерогамет (5); инцистирование зиготы и выделение ее в среду вместе с фека
лиями (6); после попадания цист в другого головастика клетки Opalina эксцистируются,
превращаясь в мелких трофонтов, которые поселяются в клоаке и начинают расти (7, 8);
мелкие трофонты способны делиться, инцистироваться и заражать других головастиков
(8.1, 8.2); если же головастик уже претерпевает метаморфоз, то они не делятся, а разви
ваются в крупных многоядерных трофонтов (агамонтов) (9); последние размножаются би
нарным делением (10), но с наступлением брачного сезона лягушек многоядерные тро
фонты претерпевают палинтомическое деление, в результате которого формируется мно
жество мелких клеток с 2–12 ядрами (11, 12); мелкие клетки инцистируются (1), выходят
во внешнюю среду с фекалиями и становятся инвазионными для головастиков. кс — кле
точная стенка, я — ядро (по Мельхорну). Увел.: а — 300×.
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Рис. 65. Heterokonta, Chrysomonadea: а — колония Dinobryon, в которой каждая клетка име
ет собственную лорику (ло); б — Chrysamoeba radians с типичной хризомонадной орга
низацией и филоподиями; в — лорики Poterioochromonas malhamensis в форме чашечки
(ча) со стебельком (ст) (а и в — любезно предоставлены В. Герцем, Гейдельберг; б — по
Хибберду). Увел.: а — 450×, б — 6 000×, в — 750×.
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Класс CHRYSOMONADEA1 Engler,
1898 — ХРИЗОМОНАДЫ,
ЗОЛОТИСТЫЕ ВОДОРОСЛИ
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Рис. 66. Chrysomonadea: кремнеземные чешуйки Synura petersenii. а — колония; б — оди
ночная клетка (а — любезно предоставлен К.Ф. Барделе, Тюбинген; б — любезно предо
ставлен Б. Ледбитером, Бирмингем). Увел.: а — 500×, б — 3 000×.
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Отряд Chrysomonadida Pascher,
1912
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Отряд Pedinellida Pascher, 1910 —
Пединеллиды
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Рис. 67. Chrysomonadea:
колония Anthophysa (из:
Zollfel and Hausmann:
Microcosmos 76 [1987]
353). Увел.: 230×.
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Отряд Silicoflagellida Borgert, 1891
(Dictyochales) — Силикофлагеллаты
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Рис. 68. Chrysomonadea,
Silicofllagellida: Diste�
phanus speculum с крем
неземным скелетом (кс)
(а), жгутиком (ж) и псев
доподиальными вырос
тами (пп) (б) (а — лю
безно предоставлен
Г. Дребес, Лист/Зилт).
Увел.: а — 400×.

Рис. 69. Heterokonta, Bacillariophyceae: а — цепочка клеток Tabellaria, б — колония Fragilaria,
в — Arachnoidiscus, г — многообразие форм: 1–7 — пеннатные диатомеи; 8–10 — цент
рические диатомеи; 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 соавторами). Увел.: а — 200×, б — 600×, в — 800×, г: 1–2 — 500×, 3 — 1 000×,
4–6 — 165×, 7 — 335×, 8–9 — 165×, 10 — 335×, 11 — 210×.
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Рис. 70. Bacillariophyceae: схема строения
мужской гаметы центрической диатомеи
Lithodesmium undullatum с типичным для ге
тероконтов жгутиком. мас — трехчленные
мастигонемы, ми — митохондрия, пл —
пластида, я — ядро (по Мантон и фон
Штох). Увел.: 7 000×.

Рис. 71. Bacillariophyceae: схема делящей
ся клетки пеннатной диатомеи 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.: 10 000×.
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Класс HETEROMONADEA Leedale,
1983 (Xanthophyceae) —
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Класс EUSTIGMATOPHYCEAE
Hibberd & Leedale, 1971 —
ЭУСТИГМАТОФИТОВЫЕ
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Рис. 72. Heterokonta, Eustigmatophyceae: схема строения зооспоры эустигматофита на про
дольном срезе. вз — вздутие в основании жгутика, мас — мастигонемы, ми — митохонд
рия, хл — хлоропласт, ст — стигма, я — ядро (по Нибберду). Увел.: 4 400×.
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Класс LABYRINTHULEA Cienkowski,
1867 (Labyrinthulomycota) —
ЛАБИРИНТУЛЫ
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Рис. 73. Heterokonta, Labyrinthulea: а — плазмодиальная сеть Labyrinthula coenocystis; б —
веретеновидные ядросодержащие тела, мигрирующие внутри округлых в сечении нитей
филоподиальной сети; в — плотно упакованные ядросодержащие тела внутри цилиндри
ческих филоподий — сканирующая электронная микроскопия (а и б — из: Stey: Zellforsch.
Mikrosk. Anat. 102 [1969] 387). Увел.: а — 190×, б — 800×, в — 330×.
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Рис. 74. Labyrinthulea: а — модель развития эктоплазматической сети у лабиринтулид. ст —
глазок, я — ядро, сг — сагеногенетосома (= ботросома). б — жизненный цикл Labyrinthula:
плазмодии (пл), содержащие веретеновидные «клетки»трофонты, формируют спорогенные
массы (см), в которых клетки претерпевают мейоз; выходящие зооспоры (зс), повидимому,
развиваются в новые клеткитрофонты (тр), плс — плазмодиальная сеть (по Портеру).
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Класс RAPHIDOMONADEA
(Chloromonadea) Heywood &
Leedale, 1983 — РАФИДОМОНАДЫ
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Рис. 75. Heterokonta, Raphidomonadea: схе
ма строения клетки Chattonella sp. с харак
терными кольцевыми диктиосомами (д) у
поверхности ядра (я). к — корешок, мц —
мукоцисты, пл — пластиды (по Хейвуду).
Увел.: 3 700×.

я

пл

к

мц

д



Система протистов 113

��������������������
�8�����	�/��


����	�����
�;����*��	�
�4�*��������

Класс BICOSOECIDEA Grass� &
Deflandre, 1952 — БИКОЗОЕЦИДЫ
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Рис. 76. Heterokonta, Bicosoecidea: живые особи (а) и препарат отдельного домика (б)
Bicosoeca (= Bicoeca). (а — любезно предоставлен Х. Шнайдер, Ландау). Увел.: а — 800×,
б —  2 400х.
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Рис. 77. Heterokonta, Hyphochytriomycetes:
схема строения зооспоры Hyphochytrium (а)
и схема стадий жизненного цикла с тремя
различными типами таллома (б). ж — жгу
тик, л — липидные капли, я — ядро. Точки
вокруг ядра в цитоплазме обозначают ри
босомы (а — по Уэллсу, б — по Фулеру).
Увел.: а — 5 000×.
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Класс HYPHOCHYTRIOMYCETES
Patterson, 1982 —
ГИФОХИТРИДИЕВЫЕ
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Рис. 78. Heterokonta, Oomycetes: бесполые и половые стадии в жизненном цикле
Saprolegnia; заметим, что другие роды Oomycetes существенно отличаются по особенно
стям жизненного цикла. При бесполом размножении деление цитоплазмы внутри споран
гия приводит к образованию зооспор. Первичные зооспоры (I) с апикально расположен
ными жгутиками превращаются в цисты, которые затем дают инфекционные вторичные
зооспоры (II) с боковыми жгутиками. Они могут снова инцистироваться или формировать
герминативную трубку (проросток), которая развивается в гифы (мицелий). При половом
размножении на гифах образуются многоядерные антеридии и оогонии; они развивают
ся в контакте друг с другом, и в них синхронно идет мейоз. После оплодотворения фор
мируются толстостенные устойчивые ооспоры, которые затем прорастают в мицелий (по
Фулеру).

Класс OOMYCETES Dick, 1976 —
ООМИЦЕТЫ, ВОДНЫЕ ПЛЕСЕНИ
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Таблица 11. Предполагаемые
филогенетические отношения
между группами Alveolata
(по разным авторам)

Dinoflagellata

Perkinsozoa

Colpodellidae

Apicomplexa

Ciliophora
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Рис. 79. Структуры для осуществления пи
ноцитоза в различных таксонах Alveolata:
а — микропора Perkinsus; б — микропора
типичных Apicomplexa; 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).
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Рис. 80. Alveolata, Dinoflagellata: а — схема строения клетки; б — текальные пластинки
Peridinium bipes; в — альвеолярные (амфиесмальные) пузырьки с целлюлозными пластин
ками (тп); г — в поперечной бороздке жгутик с мастигонемами, формирующий ундулиру
ющую мембрану (ум) за счет своего продольного гребня; д — формирование цепочки кле
ток у паразитического Haplozoon axiothellae. ал — альвеола, вя — воротничковая ямка, пл —
пластида, пу — пузула, тр — трихоциста, я — ядро (а — по Тэйлору; б — любезно предо
ставлен Р.М. Кроуфордом, Бристоль; в и г — по Гэйнс и Тэйлору; д — из: Leander et al.:
Europ. J. Protistol. 38 [2002] 287). Увел.: б — 1 000×, д — 800×.
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Рис. 81. Dinoflagellata: морфологическое разнообразие панцирных динофлагеллат
(Peridinea). 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: Haeckel: Kunstformen der Natur. Verlag des Bibliographischen Instituts,
Leipzig 1899–1904).



Система протистов 121

���������*�#����\����
����������
�"

��������'��������*������������
�"

����������
�������� ������
���������

I��������
������������������������"

���*�%����#�����
���������T�������"

����'��
���(����
������
������(����"

��
����(����
��������*�����������
��

��
����'����
������#�������%�����+��"


����,�� ��� � � ������%���7������� �"


����\����
���������������#��������"

������
���������%� ����������� �
��"

����������&�������������������
�(��"

�#�)��
#��������#'�����
����������

#��������%��� ��4��	�����������
�%����"


���#�����������������(���������������#


�(�����*������������������#�
�(�
��"

����'�����������������I���������������

�%����'������3�*����*����#��������

���
���������*�����������
7��


������� ������%�������J�#� %���7��"


������������
����(�����������%)��

 ����� 
������#�� �%��� ��� 
�
����� ��

���(����%������
�
��������������(�"

���� ������������ �
�������������� +

���� ���� ���������� ��� �����������,&

���������� 
�%����� � 
��������� ���/�

N������������7��������'����

������"

�������
���������
���������*��������

��������������
#�������������������"

����������*������*���� ����
��%�"

�������������������������(������(��

����
�������������������%�������(

����%����������*��������� ���� ���

+
�����
��Q4,�

. �����%��������@� ���������� �

#������*��*�	� ��/��=�*�	
� �������	��	

��/��	&

. ���
���������
���@���
�(�
�"

���'�)�(���������������*���������


����#����%���������%��� ������
��"

���� ��������� �� ���
������(������"


��(������������������&

. ������������@���������������!

�����������,������
�������1�������/���!

�������&

. �������������@� ���������� �

�������������*������������*������&

. ��������������@����������� �

7������������1�����
������������*���!

��������&

. ����������@�����������������!

������������*��
���� =����*���&

. ���������������
�����*�������"

���@����������������������	�����	�

M��� �������*����������
���)��
�"

(���#��� 
��
�%��
��� ������%�������

����%�������������'����
#�������
"

����*������� ������ �������� � �%"

)��"��� ���������*��(� �
�%���3�*��!

��*��	*��������	���������%����'����
#


�%���������)��� ��������������

��
�������*��������� �
�����

����"

���#����������� ����������������
���

����*���������� �
�%�������� 
����'�"

)�(�������������(�������
��(�����"

���%�����������������
����������"

��(�����7����� 
� ����%������������"

�%�������� ���
���� �����
���� �����

������� ��� �� ����� ����%�������� �'�

������������+����������������������"

���������������������
�����*�������"

��,� ��������� ��� ����'��
��� ���"

������������ 
��%����� +
��� ��
�� Q4,�

������
�������������������(���
���"

4�H����� �
��������������#��������N�����(��������������%� ������(��#��
����'����#���"

�����%��� ������ ��(���������#�(����
����@�������� ��
/�	(���������������
����#����������
������
�������������'�����������)�#�����
(�'��"

�����������
��%���� �
�������
���������
��&��
�����������������
������� �
������
��
"

�����'���@�������� ��



122 Эволюция и таксономия

�������� � ����� ��(� ���
���(�����*"

��������� � ����������%�������������

(����*�����(� ��)
/
����� ����������"

��� ����*��������� ��� ���� �
����"

*���������������������'��β"���������
�����
�������5��� ����������������

����*�����������'����"���� ����

���� ���
�����"���� ����� ����
���

G���
�������������������)�
����

#�#��
#����(��������
��������������"

��������
#�������
����

I���������*������*��������*��"

��������'���� ���� ���������� ���


��%������ �7������� ������ (��#��

M���(�*���
��%������@����������

$��5��������
�%�����������@��%�%)��"

����������� ����
�����������	�����"

��7�����(��#�� � ���� ����������

�� �%�
�� ������(� �����������*���"


��������\��#���������
��������
��"

������������������������#�����*���"

����*����� ��%���������
�����������

�������&��
�%��������
������*��%��"

���)��� +
�������������,� ��������

I� ���#� 
�5��"I����� 411d� ������ ���

����*���������"
��%�����������'�"

���
v�����
���)����
���

��������"

���
�����������������������������#


��%������@������

����
#)�������"

���� !�%�
�� ������ �������$� +Z<B:F

gF;:Z9EDc,�@�����������%�����������"

����������������������������(���"


�����4���������*������*��(� ����

����*����������
�)�
���������������"

�����*��(������
��������������(�#"

�#��
#�*������*��������������3�*��!

��*�� �� ���������������� +
��� ��
�� /d2,�

N����� ������ 
����� ��(� �
��� ��������

�����
���� �����
����� ������������%

+����������2��	��������
� #�������,�

e���7��
�������*�������������#����

#�#��
#�����������
����'�)�(�����"

������*������*��(��������

������������������������
��
��"

������������
#����������������(��"


��������%�����+��������
�����
��/00,


�����
���)�(� ��������� �������

��
����'�������
�
��
���
��
�����"

#���'���������
��%)���
#�
���7���


�������������������
#�� �����������"

�#����
�������#�������*��������5�"


���
���� ����
������� � ���� ���


�� ��� �������������� ���(���
��"

����������'������������
�����+�����"

����������,��,�	,��������������������

�������
��� ��������� +
��� ��
�� /Q_,�

R���������(� ���� �����
#� 
������

������������� ���
#����*�����+������"

������� ���%����������'�)���
��#��,

��������������+��������
����'��(��"

�����
��,������%�����#�����������"

��#����
������ 
����
���w:BD<xEE`:;

����
����
�������������� ����������"

����� ��(��	������ ��
�������������

������������� �������
��
�%���*�����"

����������������������#�
�
�����

4�u�������'������
�%���#�5��"I�����
�� ���
#�
���������������
������(������
#������

 ����%������������
���������)����
�%������������#�����������
����411_P411d����������������"

��������
�%�����7�������%)�
������������ �������������\�������� �
�������5��"I����


�����
��� �������

������%�
�� ����#����������������
�������%����������������"

����'������ ��������#�����
��������%�
���������
��������������������(��
���(���������"

������
���� ��������
������#���������%���������������������������������������N���
��#"

)��������������������� ��������������� ���#�������������������)����
��������������"

�����(����
��
�����(�*�������+� �
���
������������#�������
���
�����
������������
�"


����
���� ��������� ���#,���������%�
�� ����������%������������*���
��%����
����"

'�)�(�aZF;B:Z?EDE:��@�������� ��



Система протистов 123

5������ �
���� ��� ����� ����*��"

�������@����������������������������"

����@�� �����������T����
�
�������"

������(���*������
��������#�#��"


#����%������'��������� ��������"

�����������T����������������� �
����

���������%��'��(����(�����������"

*���������� �
�������
���#��� 
�%��

������� ����������*�������������� �

������ �%������ ��������� �'���7��

�������� � ���
��(� ��)��(� ���#(�

	������'������������������� #��"

���������������!���
���������$�����

���������%����������)��� �����
��


%����
#����������
�������#����
�#"

����)��
#� ����
������� ����������

M�����
��7���������#������#����
��"

 ���
#� � ����(� ����������� �
�%����

������������ �
�������%���'�#�Y*��"

��������(������
��(���%���'���Y����"

�����u�����������������������������"


��(����%��'��(����(��	�����QO��"

��� ������������� ���
���� ���������

+��5�������� �������	�
� +�� *��������


���������	*�	� ��5�*�	
��������5� ����!

���	��������������� *���������� 	��

��������������������
�����%�������"

)������������������� �
���
��������"

�������������
��
����
��������%��"

����
����� �� ���'�� 
��������"���
��

+ZEch:?;B:,�� 5��� #�������������
#� 

��%��������
��(�������%�����(�������"

��� ������� ���������� ���(�'���"

��(��R�����%��������
�����(� ���)�

��'�������
��������%�������������"

�� ���	
�%��������
������������*���

�=��	��������	*�*������%������������5��

����*����������� 
��� ��)��
#� ���"


������(� ������ ����(� �������#(

�����Y������ �
�������%���'�#�����"

����Y��������������
#�����������
"

�#���������#�����
��
��(���%��������(

�%����� 
����� �����
��������

���
�������5��� ���
���� ����(��#�� 

����������������������������'������

��%���'�#��K�
�"��������
��
��7��

��

�����������#�����*������������"

��&����������������� ��� 
�%�������"

�������� ���������� �����)��@� #����


� ����� �� ��������#������ ������"

����
#� 
�
������ %��������
������

����*����"����*������� ����������

�������������������������������� "

��(�
*��� �
��(�������������(��N���"

����
������� 
��
�%��� ������)�"


������ ���������*��������*�������"

��&�� �
���
�������������������%� "

���3�*����*��	*��������	��������������5�

H����������*��������������'��"

�����%�������#������
���#��*������#

��
��� ����#� +�����������,�� �������

����������
#� ��� ����� M����� ��
��

�%����'������
��������� 
�
��#����

������ ������� ��#���
��� ����'���

�'������������������%�������
�������

��(����� ����
#�
#� �� 
������� 00O����

����������

�������tED<bF:c;FF:?:�������#�����

������

���tEDEb;B;:���a>D`ED;:��T
����"

�� �
������� �7����������������"

����������*�������������
#�
#������
"


��tEDEb;B;:������
�����������

��a>D"

`ED;:�@��������������� ���4�������"

���� �� ������(� ������� ��� �����

�������)�(����
�������(����
����
�"

���'�����
�������������#��������*��"

������
#���#���������������������#


���������#���

���������+��5�������
�+�������!

��
�2��	��������
���������
�'�����	�	


4�	���������)�
����������
�������������������%�����(��@�������� ��



124 Эволюция и таксономия

���������	*�	
�����������
�7�������!

����
�3�*����*�
�#�������
�#������*��!

*�	
��=��	�����
����������	
������*������


���������������
� %����������
� %���!

����
�$��5���������

Подтип PERKINSOZOA Noreen
et al. 1999 — ПЕРКИНСИДЫ
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Рис. 82. Alveolata, Perkinsozoa: а — тотальный препарат зооспоры Perkinsus marinus; б —
схемы строения апикальных структур из микротрубочек у Apicomplexa (А), Perkinsozoa (Б)
и Dinoflagellata (В). Коноид Apicomplexa (А, ко) построен из поперечно закрученных тру
бочек, образующих усеченный конус, он снабжен парой преконоидальных колец (пкк) и
двумя внутриконоидальными микротрубочками (вкм). Perkinsus (Б): апикальная лента (ал)
из почти продольно ориентированных трубочек не замкнута в конус, эта лента микротру
бочек охвачена альвеолярной цистерной (ац) и связана с мембранными структурами (мс).
Корзинка из микротрубочек (мк) пищевого хоботка Amphidinium poecilochroum (В) (а —
любезно предоставлена Ф.О. Перкинсом, Глочестер Пойнт, б — по Сиддлу с соавтора
ми). Увел.: а — 4 500×.
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Рис. 83. Alveolata, Colpodellidae: а — несколько особей Colpodella gonderi (= Spiromonas)
атакуют свободноживущую инфузорию (Colpoda); б — схема строения клетки с органи
зованными в виде кольца апикальными микротрубочками (мт), коноидоподобной струк
турой (ко), микропорой (мп), микронемой (мн) и ядром (я) (из: Foissner and Foissner:
Protistologica 20 [1984] 635). Увел.: а — 750×, б — 7 000×.
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Семейство Colpodellidae Simpson &
Patterson, 1996
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Рис. 84. Alveolata, Apicomplexa: пример жиз
ненного цикла, состоящего из трех фаз:
шизогонии (= мерогонии), гамогонии и спо
рогонии.

Подтип APICOMPLEXA Levine,
1970 — СПОРОВИКИ
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Рис. 85. Apicomplexa: а — ооцисты Eimeria stiedae; б — ооциста Eimeria sp., выделенная
из прямой кишки геккона; в — схематическое изображение ооцисты. ото — остаточное
тело ооцисты, отс — остаточное тело спороцисты, оц — оболочка ооцисты, ст — свето
преломляющее тело, сз — спорозоит, сц — спороциста, я — ядро (б — любезно предос
тавлена Б. Банерт, Берлин). Увел.: а — 300×, б — 1 600×.

Рис. 86. Apicomplexa: а — схема строения
спорозоита. ак — апикальный комплекс,
мн — микронема, мп — микропора, ро —
роптрия. б — схема микропоры на попереч
ном срезе (вверху) и на продольном срезе
(внизу). вмк — внутренний мембранный
комплекс (альвеолы), пм — плазматическая
мембрана. в — схема заднего конца споро
зоита с полярным кольцом (пк) (а — по
Шолтизеку и Мелхорну; б и в — по Мелхор
ну и Пекарски).
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Рис. 87. Apicomplexa: коно
ид спорозоита: а — то
тальный препарат изоли
рованного коноида и со
пряженных структур; б —
схема; в и г — морфологи
ческие изменения апи
кального комплекса при
проникновении в клетку
хозяина, внешний вид (в) и
продольный срез (г). ко —
коноид, вмк — внутренний
мембранный комплекс
(= альвеолы), мт — микро
трубочки, пкк — преконои
дальные кольца, пк — по
лярное кольцо с отходя
щими микротрубочками,
ро — роптрии, пм — плаз
матическая мембрана (а —
из: Nichols et al.: J. Proto
zool. 34 [1987] 217; б–г —
по Шолтизеку и Мелхор
ну). Увел.: а — 35 000×.

Рис. 88. Apicomplexa: спорозоит Toxoplasma gondii во время проникновения в клетку хо
зяина. ко — коноид, ок — кольцевой скользящий контакт спорозоита с клеткой хозяина,
яс — ядро спорозоита, ях — ядро клетки хозяина (из: Nichols and O’Connor: Lab. Invest. 44
[1981] 324). Увел.: 20 000×.
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Рис. 89. Apicomplexa: жизнен
ный цикл Eimeria maxima. 1 —
заражение хозяина спорозои
тами, 2–6 — шизогония в ки
шечном эпителии цыпленка,
7–15 — гамогония, 12–14 —
развитие макрогамет, 8–11 —
развитие микрогамет, 16 —
зигота (ооциста), 17–20 —
спорогенез в оболочке ооцис
ты, 21 — спороциста с двумя
спорозоитами (по Грелю).
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Рис. 90. Apicomplexa:
ранняя (а) и поздняя (б)
стадии шизогонии Eime�
ria canadensis (из: M�ller
et al.: J. Protozool. 20
[1973] 293). Увел.: а —
800×, б — 1 000×.
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Рис. 91. Apicomplexa,
Gregarinea: а — пара
гамонтов, сформиро
вавших сизигий; б —
разновидности эпиме
рита; в — характерный
облик клетки, состоя
щей из эпимерита
(эп), протомерита (пм)
и дейтомерита (дм), и
ее заякоривание в
эпителиальной клетке
(эк) при помощи эпи
мерита (б и в — по:
Леже). Увел.: а — 85×.
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Класс GREGARINEA Dufour, 1828 —
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Рис. 92. Gregarinea: жизненный цикл Stylocephalus longicollis. Развитие в кишечнике жука
Blaps mortisaga (1–4) и вне хозяина (5–14). Заражение жука происходит перорально; в
средней кишке из споры выходят спорозоиты (1); там же они вырастают в гамонтов (2).
Зрелые гамонты отбрасывают эпимериты и объединяются в пары (3). Пара гамонтов ок
ружается общей оболочкой цисты (4). Гамонтоцисты выделяются наружу с фекалиями
жука. В каждом гамонте происходит увеличение числа ядер (5), после чего образуются
гаметы (6, 7). Оставшаяся цитоплазматическая масса формирует окруженное мембраной
остаточное тело (7). Гаметы сливаются (7, 8), образуя зиготу, которая развивается в спо
ру, имеющую форму кошелька (9). Первое деление зиготы редукционное (10). В ходе спо
рогонии формируются 8 спорозоитов (11–15). Стадии развития показаны при разных уве
личениях. Диплоидна только зигота (зачернена) (по Грелю).
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Рис. 93. Apicomplexa, Coccidea: а — жизненный цикл Toxoplasma gondii. 1 — неспорули
рованная ооциста в фекалиях кошки; 2 — развитие двух спороцист, содержащих по четы
ре спорозоита, которые высвобождаются в кишечнике промежуточного хозяина; 3 — раз
витие внутриклеточных псевдоцист, наполненных мерозоитами; 4 — вышедшие из лоп
нувших псевдоцист мерозоиты (тахизоиты) вызывают заражение плода или формируют
устойчивые тканевые цисты (5) с покоящимися мерозоитами (которых называют бради
зоитами) в мышцах или мозге; 6 — повторение стадий 3–5 в плотоядном хозяине, кото
рое сочетается с формированием тканевых цист (7) или вызывает конгенитальный ток
соплазмоз у плода (8); в кошке продолжительность развития ооцист зависит от способа
заражения: после заглатывания псевдоцист (I) — 9–11 дней, после заглатывания ткане
вых цист типа 1 (II) — 21–24 дня и после заглатывания тканевых цист типа 2 (III) — 3–5
дней; б — 14месячная девочка с гидроцефалией, вызванной пренатальным токсоплаз
мозом (а — по Мельхорну, б — по Симон и Яннер).

III
III

ба
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Рис. 95. Coccidea: ультраструктура Crypto�
sporidium parvum: а — три мерозоита (мез)
внутри общей оболочки, прикрепленной к
микровиллям (мв) кишечного эпителия
крысы; б — клетки эпителия с прикрепив
шимися шизонтами (ш) (а — любезно пре
доставлен Х. Мельхорном, Дюссельдорф;
б — любезно предоставлен С. Пирс и С. Ци
пори, Сев. Графтон). Увел.: а — 20 000×,
б — 4 500×.

б

ш

мез

мв

Рис. 94. Coccidea: шизогония Sarcocystis
suihominis. Стрелками отмечены заклады
вающиеся пары апикальных комплексов
(из: Heydorn and Mehlhorn: Zentralbl. bakt.
Microbiol. Hyg. 1. Abtl., Orig. A, 240 [1978]
123).
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Рис. 96. Apicomplexa,
Haematozoea: жизнен
ный цикл Plasmodium
vivax. В организме чело
века: 1–5 — шизогония
в гепатоцитах, 6–9 —
шизогония в эритроци
тах, 10–11 — формиро
вание гамет; в организ
ме комара Anopheles:
12 — трансформация в
макрогамету, 13 — фор
мирование микрогамет,
14 — оплодотворение,
15 — оокинета, 16–18 —
спорогония, 19 — миг
рация спорозоитов в
слюнные железы (по
Грелю).
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Рис. 97. Haematozoea: а–г — стадии вне
дрения спорозоита (длинная стрелка)
Plasmodium в предварительно зараженный
эритроцит (короткая стрелка) (любезно
предоставлен Б. Эндерс, Марбург и Г. Кер
лен, Геттинген). Увел.: 4 000×.
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Таблица 12. Особенности патогенных для человека видов Plasmodium

Рис. 98. Haematozoea:
схема внедрения мерозо
ита Plasmodium knowlesi в
эритроцит и его дальней
ших трансформаций
внутри эритроцита. ао —
антигенное опушение,
ро — роптрии на разных
стадиях своего опусто
шения, ск — кольцевой
скользящий контакт, пе
ремещающийся спереди
назад по внедряющемуся
паразиту, я — ядро (по
Баннистеру).
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Рис. 99. Haematozoea: Babesia bigemina,
схема строения эритроцитарного мерозо
ита, не имеющего коноида; мн — микроне
мы, ро — роптрии (по Шолтизеку). Увел.:
14 000×.
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Рис. 100. Haematozoea: шизонт мерозоита
Theileria annulata внутри лимфоцита коро
вы. Присутствие паразита стимулирует де
ление клетки хозяина. мв — митотическое
веретено (любезно предоставлен Х. Мель
хорном, Дюссельдорф). Увел.: 5 700×.

мв

Подтип CILIOPHORA Doflein,
1901 — ИНФУЗОРИИ, ЦИЛИАТЫ
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Рис. 101. Alvelolata, Ciliophora: схема стро
ения вентральной стороны идеализирован
ной инфузории. ко — кортикальный слой,
где показаны альвеолы, митохондрии и
сеть филаментов, кр — каудальная реснич
ка, опк — оральные поликинетиды, пар —
пароральные кинеты, пер — периоральные
кинеты, п — пора сократительной вакуоли,
сд — соматические дикинетиды, см — сома
тические монокинетиды, цп — цитопрокт,
или порошица, цс — цитостом (по Линну и
Смолу).

опк

цс

пер

цд

правая
сторона

см

цп

ко

п

пар

кр

левая
сторона

задний конец



146 Эволюция и таксономия


�
���������7����I��%#�����������'"

��#�������
������
���
�%
���������
"

�� ����N�����7�����
��������������"


#�
#� ���� ������������ 
�
��#)�#� ��

*�����������������
������#�*�%���"

���+��������
��,��������#����� ���
�(

��*������� ���������� ������� �� ��

��������������%� ���@�����
��
���"

��#���������������#�%�������
�����"

����#�� ����������#� ���
��
�� �����

+��
�� 4OU,��	���
��������� ���������

���������#�����7��������(�
�������"

��(�����������
�
����
����� �
��(

�������� #�#��
#� ���
����� �
����

��������������'�������

�(����������"

��
#� ����������� ���*���������� +
��

��
��442,�

N�����
���� �
��� 
#���������� 


�������%����������+
�%������������,

����������������%� ���� ��
�������"

�������������%� �����������������
"

���������*�%��������� ���������%�
"

�� ����� �� ��������������������"

������ ������
��� �� ��
�� ���� M����

�%�������
��'�)�����#�������������
"

�� ���@� 
����� �
���� ��
�� ���@

�������������������������#��� +��"

����,��K(����#��������7���
#� ������"

����������������������� ��������

������� � ������������ �%��
��� +��
�

4O_,�� T� ��������(� �
�%�(� 
�� �#(

������� ��
�� ��� ��
����'���� � ���

%�����������������������%�������("��%�

#��(� ��������� 
��#��#� +��
�� 4Od,&

Рис. 102. Ciliophora: обобщенная схема кортикальных структур цилиат: 1 — плазматиче
ская мембрана, 2 — перилемма, 3 — альвеола, 4 — постцилиарные микротрубочки, 5 —
мионема, 6 — цистерны эндоплазматического ретикулума, 7 — филаментозный слой, 8 —
субкинетальные микротрубочки, 9 — кинетодесма, 10 — трансверсальные микротрубоч
ки, 11 — парасомальный мешочек, 12 и 13 — продольные микротрубочки, 14 — эпиплаз
ма, 15 — обызвествленная альвеолярная пластинка, 16 — экструсома, 17 — альвеолоци
ста, 18 — полисахаридная пластинка, 19 — цистерна шероховатого ЭПР, 20 — гликопро
теиновые пластинки в альвеоле, 21 — везикулы, 22 — поперечно исчерченный пучок мик
рофиламентов (по Барделю).
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Рис. 103. Ciliophora: элек
тронограммы кортекса
Paramecium (а, б) и Pseu�
domicrothorax (в, г). ал —
альвеола, вма — внутрен
няя мембрана альвеолы,
кс — кинетосома, нма —
наружная мембрана аль
веолы, па — парасомаль
ный мешочек, эп — эпи
плазма. Увел.: а —
50 000×, б — 150 000×,
в — 160 000×, г — 25 000×.
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Рис. 104. Ciliophora: альвеолярные пластин
ки у эуплотесов. а — система аргентофиль
ных линий; б  — изолированные пластинки,
сохранившие свое взаимное расположе
ние; в — поперечный срез пластинок (пл),
расположенных внутри двух альвеол, гра
ница между которыми указана стрелкой;
г — схема устройства пелликулы. вма —
внутренняя мембрана альвеолы, пм —
плазматическая мембрана, нма — наруж
ная мембрана альвеолы (из: Hausmann and
Kaiser: J. Ultrastruct. Res. 67 [1979] 15).
Увел.: а — 250×, б — 2 200×, в — 85 000×.

Рис. 105. Ciliophora: эпиплазматические
белковые пластинки Paramecium, выявлен
ные при помощи иммунофлюоресцентной
конфокальной микроскопии (из: Jeanmaire
et al.: Europ. J. Protistol. 29 [1993] 311).
Увел.: 600×.
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Рис. 106. Ciliophora: схе
ма корешковых структур
кинетосом Tetrahymena.
бмт — базальные мик
ротрубочки, кд — кине
тодесма, пмт — про
дольные микротрубоч
ки, пц — постцилиарные
микротрубочки, тмт —
трансверсальные мик
ротрубочки (по Аллену).

Рис. 107. Ciliophora: рес
ничный покров у Para�
mecium (а), Frontonia (б)
и Climacostomum (в)
(сканирующая элект
ронная микроскопия).
Увел.: а — 270×, б —
1 400×, в — 200×.ва
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Рис. 108. Ciliophora: а — поперечный срез
основания цирри Euplotes vannus; б — мем
бранеллы Euplotes vannus (а — из:
Hausmann and Kaiser: J. Ultrastruct. Res. 67
[1979] 15). Увел.: а — 24 000×, б — 1 700×.

Рис. 109. Ciliophora: система аргентофиль
ных линий у Colpidium (а) и Euplotes (б) (а —
любезно предоставлен В. Фойснером,
Зальцбург). Увел.: а и б — 450×.
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Рис. 110. Ciliophora:
многообразие сис
тем аргентофильных
линий (I–III) сведено к
основным типам, ко
торые могут дать
ключ к филогенети
ческим взаимоотно
шениям инфузорий
(любезно предостав
лен В. Фойснером,
Зальцбург).

Рис. 111. Ciliophora:
схема кортекса Para�
mecium caudatum.
кд — кинетодесма,
па — парасомальный
мешочек, тр — трихо
циста, ф — филамен
ты (по Аллену).
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Рис. 112. Ciliophora: ядерный дуализм Paramecium (а) и Colpidium (б, в); г — упорядочен
ное расположение и многочисленность ядерных пор макронуклеуса Paramecium. ма —
макронуклеус, ми — микронуклеус, яп — ядерная пора (г — любезно предоставлен
Р.Д. Алленом, Гонолулу). Увел.: а — 400×, б — 15 000×, в — 60 000×, г — 40 000×.

Рис. 113. Ciliophora: многообразие форм
макронуклеуса: а — Paramecium, б —
Stylonychia, в — Vorticella, г — Spirostomum,
д — Ophryodendron, е — Conchophthirius,
ж — Ephelota, з — Metaphrya (по Грелю).

Рис. 114. Ciliophora: Paramecium во время
деления (а) и конъюгации (б). Увел.: а —
250×, б — 290×.
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Рис. 115. Ciliophora: схемы строения соматических кинетид нескольких классов инфузо
рий. С кинетосомами связаны: направленные вперед кинетодесмальные фибриллы (кф),
направленные назад постцилиарные (пц) и отходящие вправо транверсальные ленты мик
ротрубочек (тмт), а также парасомальный мешочек (па). Karyorelictea: Geleia (1) и Proto�
cruzia (2); Spirotrichea: Stylonychia (3) и Climacostomum (4); Colpodea: Sorogena (5) и
Pseudoplatyophrya (6); Phyllopharyngea: Hypocoma (7) и Trichophrya (8); Nassophorea: мо
нокинетида (9) и дикинетида (10) Nassula; Oligohymenophorea: Colpidium (11) и Ichthyo�
phthirius (12); Prostomatea: монокинетида (13) и дикинетида (14) Coleps; Litostomatea:
Lepidotrachelophyllum (15) и Isotricha (16) (по Линну и Гвелфу).
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Таблица 13. Классификация типа Ciliophora по Линну и Смолу 2000 года
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Тип CILIOPHORA Doflein, 1901

Подтип POSTCILIODESMATOPHORA Gerassimova & Seravin, 1976

Класс Karyorelictea Corliss, 1974

Класс Heterotrichea Stein, 1859

Подтип INTRAMACRONUCLEATA Lynn, 1996

Класс Spirotrichea B�tschli, 1889
Подкласс Protocruziidia de Puytorac et al., 1984
Подкласс Phacodiniidia Small & Lynn, 1985
Подкласс Hypotrichia Stein, 1859
Подкласс Choreotrichia Small & Lynn, 1985
Подкласс Stichotrichia Small & Lynn, 1985
Подкласс Oligotrichia B�tschli, 1887

Класс Litostomatea Small & Lynn, 1981
Подкласс Haptoria Corliss, 1974
Подкласс Trichostomatia B�tschli, 1889

Класс Phyllopharyngea de Puytorac et al., 1974
Подкласс Phyllopharyngia de Puytorac et al., 1974
Подкласс Rhynchodia Chatton & Lwoff, 1939
Подкласс Chonotrichia Wallengren, 1895
Подкласс Suctoria Claparède & Lachmann, 1858

Класс Nassophorea Small & Lynn, 1981

Класс Colpodea Small & Lynn, 1981

Класс Prostomatea Schewiakoff, 1896

Класс Plagiopylea Small & Lynn, 1985

Класс Oligohymenophorea de Puytorac et al., 1974
Подкласс Peniculia FaureFremiet in Corliss, 1956
Подкласс Scuticociliatia Small, 1967
Подкласс Hymenostomatia Delage & Herouard, 1896
Подкласс Apostomatia Chatton & Lwoff, 1928
Подкласс Peritrichia, Stein, 1859
Подкласс Astomatia Schewiakoff, 1896
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Надкласс
POSTCILIODESMATOPHORA
Gerassimova & Seravin, 1976
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Класс KARYORELICTEA Corliss,
1974 — КАРИОРЕЛИКТИДЫ
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Класс HETEROTRICHEA Stein,
1859 — ГЕТЕРОТРИХИ,
РАЗНОРЕСНИЧНЫЕ ИНФУЗОРИИ
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Рис. 116. Ciliophora,
Postciliodesmatophora,
Karyorelictea: а — Loxo�
des; б — при делении
клетки макронуклеус
(ма) не делится, а но
вый развивается из
микронуклеуса (ми);
в — тельце Мюллера в
цитоплазме Loxodes
(стрелка); г — макро
нуклеусы и микронук
леус Loxodes; д —
Trachelocerca (б — по
Райкову; в — по Фенче
лу и Финлею; д — из:
Dragesco: Trav. Biol.
Roscoff 12 [1960] 1).
Увел.: а — 220×, в и г —
2 000×, д — 170×.

Рис. 117. Postciliodesmatophora, Karyorelic
tea: схема строения тельца Мюллера у
Loxodes. Это большая везикула, содержа
щая шаровидную структуру из нескольких
ограниченных мембранами минеральных
гранул (образованных сульфатом бария
или стронция). Цитоплазматический упру
гий стебелек связывает стенку вакуоли с
шаровидной структурой. Он укреплен пуч
ком микротрубочек (мт), идущих от одной
из пары кинетосом (кс). р — ресничка (по
Фенчелу и Финлею).
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Отряд Heterotrichida Stein, 1859
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Рис. 118. Postciliodesmato
phora, Heterotrichea: а —
Eufolliculina сидит в лори
ке (ло) и направляет поток
пищевых частиц в ротовое
отверстие при помощи
мембранелл, расположен
ных на крыловидном вы
росте перистома (кры);
б — соматические реснич
ки (ср) Eufolliculina короче
ресничек мембранелл
(мр); в — Blepharisma.
Увел.: а — 75×, б — 2 500×,
в — 300×.в
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Надкласс INTRAMACRONUCLEATA
Lynn, 1996
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Класс SPIROTRICHEA B�tschli,
1889 — СПИРОТРИХИ,
СПИРАЛЬНОРЕСНИЧНЫЕ
ИНФУЗОРИИ
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Подкласс Protocruziidia de Puytorac
et al. 1987
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Подкласс Phacodiniidia Small &
Lynn, 1985
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Подкласс Hypotrichia Stein, 1859 —
Гипотрихи, брюхоресничные
инфузории
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Рис. 119. Ciliophora, Intramacronucleata, Spir
otrichea: схема расположения ресничек у
Phacodinium metchnikoffi (по Дражеско).
Увел.: 540×.

Рис. 120. Spirotrichea: вентральная сторона
Urostyla grandis: изображение, полученное
методом сканирующей электронной микро
скопии (а) и световая микрофотография
после импрегнации протарголом (б) (лю
безно предоставлены В. Фойснером, Зальц
бург). Увел.: а и б — 190×.

а б

Рис. 121. Spirotrichea: Euplotes с циррами
(ци) и мембранеллами (мб). Увел.: 260×.
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Подкласс Oligotrichia B�tschli,
1889 — Олиготрихи,
малоресничные инфузории
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Рис. 122. Spirotrichea:
Halteria живая (а) и ее схе�
матический рисунок (б).
Крупные мембранеллы
(мб) служат для плавания,
маленькие для создания
токов жидкости, принося�
щих пищевые частицы ко
рту (стрелка) (б — по
Маккинон и Хэйвс). Увел.:
а — 500×, б — 700×.

Рис. 123. Spirotrichea: а — Tintinnopsis в ло�
рике, изображенной с прозрачными стен�
ками; б — лорика Codonella (а — по Макки�
нону и Хавсу; б — из: Barnatzky et al.: Zool.
Scripta 10 [1981] 81) Увел.: а — 650×, б —
720×.

ба

а б

мб

Подкласс Choreotrichia Small &
Lynn, 1985
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Подкласс Stichotrichia Small & Lynn,
1985
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Подкласс Haptoria Corliss, 1974
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Подкласс Trichostomatia B�tschli,
1889 — Трихостоматы
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Рис. 124. Spirotrichea: Stylonychia, вид сбо�
ку (любезно предоставлен Х. Махемером,
Бохум). Увел.: 200×.

Класс LITOSTOMATEA Small & Lynn,
1981
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Рис. 125. Intramacronucleata, Litostomatea: a — Homalozoon; б — Didinium; в — Litonotus;
г — Loxophyllum (б — любезно предоставлен Ж. Трёгером, Берлин). Увел.: а — 190×, б —
290х, в — 590×, г — 150×.
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Класс PHYLLOPHARINGEA de
Puytorac, 1974
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Рис. 126. Litostomatea: а — Ophryoscolex;
б — Entodinium; в — Trogloditella gorillae; г —
Tetratoxum parvum (в и г — любезно предо�
ставлены С. Имаи, Токио). Увел.: а — 190×,
б — 360х, в — 220×, г — 440×.

Рис. 127. Intramacronucleata, Phyllopharyn�
gea: Chilodonella с заглоченными цианобак�
териями (любезно предоставлен Д.Дж.
Паттерсоном, Сидней) Увел.: 680×.
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Подкласс Pyllopharingia
de Puytorac et al., 1974
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Подкласс Rhynchodia Chatton &
Lwoff, 1937
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Подкласс Chonotrichia Wallengren,
1895 — Хонотрихи
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Подкласс Suctoria Claparède &
Lachmann, 1858 — Суктории,
сосущие инфузории
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Рис. 128. Phyllopharyngea:
а — Spirochona gemmipa�
ra на жаберных пластин�
ках гаммаруса, б — схе�
ма сложно устроенной
оральной области (а —
любезно предоставлен
Ж. Фарни, Женева; б — по
Грелю). Увел.: а — 200×.

Рис. 129. Phyllopharyngea:
внутреннее почкование и
метаморфоз у сосущей
инфузории Acineta (по
Барделю).
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Рис. 130. Phyllopharyngea: ветвящийся тро�
фонт Dendrosomides grassei, обитающий на
конечностях краба. ма — макронуклеус,
щ — щупальца (из: Batisse: Protistologica 22
[1986] 11) Увел.: 550×.

Рис. 131. Phyllopharyngea: а — Dendrocometes с ветвящимися щупальцами (щ); б —
Tokophrya с пучками щупалец (пщ); в — внутреннее строение ловчего щупальца Acinetopsis
на поперечном срезе (а — любезно предоставлен К.Ф. Барделем, Тюбинген; б — любез�
но предоставлен Ж. Фарни, Женева; в — из: Grell and Meister: Protistologica 18 [1982] 67).
Увел.: а — 450×, б — 320×, в — 22 000×.
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Класс NASSOPHOREA Small & Lynn,
1981
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Отряд Synhymeniida de Puytorac et
al., 1974
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Отряд Microthoracida Jankowski,
1967
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Отряд Nassulida Jankowski, 1967
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Класс COLPODEA Small & Lynn,
1981 — КОЛЬПОДЫ

35WQ5`7;�
����
����
�������������

	"
���� ��� ����	"���"���� "�������

������������	c$d$�a�WW76(�.YY?$�<	��.I�

��������O���
�
��� )"�"� ���		�
�� �	�


��������� "��	"���"��
���	���

�	�

"����	�$���	$�..I�$�Z����
�������
��

�����	���"���	����&����"���#��#�"�

	#� 	����� 
�� ��
�"(� 	�	"�#���� ��

����
�"��(� �� "��
	������ 
��������

"�������(� ��"���� �"���#"� �"� ���
��

��
�"�	��(��"�����"	#�
������(�
�����

���#	 � ����� 
�� �����(� �������"� "��


�������� "��
	���	����	��� 
�

�������$�<� ����� 	"���"���
���� ��	�


����� ��"������ ������"�� ��������"	#

���	���"���	������	
�������"���
	���

���"��$�B���
������"���������	"��
�


����&�	"��$

S����� ���"��� ��35WQ5`7;� ���
�

�������
�#$�0
������	"���#�"� 	����



Система протистов 167

�"
�	�"�� 
��������

��"��	�
� ���	$

.??�(� ��
���������"�����������"������


������
���$�*��������&�"�	"������� �

���� ����	"��� 
�����
��"� ����	"��

��"����� ������� "��	�
��� �
�������$

HK�������(�����
�#� ����/�����$�������

�����������������������#�	��"���	 ������

	"���"�����	����"���$

H�� �������"��"���������	"��
�


����
����
�������	
����
�����"��

���$�<� ����	���	"���"�	�������������(

�
�� ��"��"	#� ���"���#��(� 	������(

���"�	"��������!���������"����$

*�����2�$���������	$��������	����

�����	��������������	 
���'����

Рис. 132. Intramacronucleata, Nassophorea: тотальный препарат Nassula ornata (а), ее не�
матодесмальная корзинка, или циртос, при большем увеличении (б, стрелка). Клетка во
время поглощения пищи (в). г — плотно упакованные микротрубочки составляют немато�
десму. Увел.: а — 120×, б — 350×, в — 240×, г — 47 000×.

ба в

Класс PROSTOMATEA Schewiakoff,
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Класс PLAGIOPYLEA Small & Lynn,
1985
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Рис. 133. Intramacro�
nucleata, Colpodea: а —
Bursaria truncatella (во
врезке для сопоставления
показана Paramecium);
б — Bresslauides australis;
в — рисунок Colpoda (рес�
нички вне плоскости опти�
ческого среза не показа�
ны); г — Hausmanniella
(рисунок с препарата пос�
ле импрегнации протарго�
лом) (а — любезно предо�
ставлен В. Фойснером,
Зальцбург; б — из: Platt
and Hausmann: Arch.
Protistenk. 143 [1993] 297;
в и г — по Фойснеру).
Увел.: а — 90×, б — 480×,
в — 550×, г — 500×.

Рис. 134. Intramacronucleata, Prostomatea:
Coleps hirtus (любезно предоставлен И. Хат�
тенлаух, Бремен). Увел.: 1 000×.
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Класс OLIGOHYMENOPHOREA
de Puytorac et al., 1974
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Рис. 135. Intramacronucleata, Plagiopylea:
рисунок Plagiopyla frontata (по Фенчелу и
Финлею). Увел.: 900×.
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Подкласс Peniculia Faur��Fremiet,
1956

D�"�����������"�e7>9:_W9;�����	"���

�#�"�	�����
���� +��(�
�����
 �)��	�

"��
������ (� ��"���#�����!�
�� 	����

"���#����� 
���������
�"����������


�����	����(� �� 	������ ������� 
��

����
�"����.$�*�	���
##��
����� ����

������"	#������&��$�@"�"���"���������

����	� 
�����
��"� "������� 
���"���

cW9g54VG7>5Q4567;2������+����)"��	����



170 Эволюция и таксономия

���(������������	���	$�.?Y�$�0������
�


��&��"�	��"	�"	"���"-���
�����	" �
��

��"���	��� 
���������(�������!��

��������������"���������	" $�H� )"��

���"��	�
���"
�	#"	#���������
������


���(�"�����
�	��� ������"���������$

T�������� ����	"
�� ����	"����

"�� K1��
������#�"���� ���*������

����	����������0
����	���	"��
�
�����

�	���	"
������������� "������"	#$�*���

���2�����������	*����������

Подкласс Scuticociliata Small, 1967
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Рис. 136. Intramacronu�
cleata, Oligohymeno�
phorea: Paramecium
caudatum. кр — крис�
таллы, ма — макронук�
леус, ра — ротовой ап�
парат, св — сократи�
тельная вакуоль. Увел.:
450×.

Рис. 137. Oligohymenophorea: рисунок
Tetrahymena. а — соматическая цилиатура;
б — оральная цилиатура из трех поликинет
(1–3) и ундулирующей мембраны (паро�
ральная кинета) (пар). пв — поры сократи�
тельной вакуоли, цп — цитопрокт (по Гре�
лю). Увел.: а — 1 200×.
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Подкласс Hymenostomatia Dellage
& H�rouard, 1896
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Подкласс Apostomatia Chatton &
Lwoff, 1928 — Апостоматы
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Рис. 138. Oligohymenophorea: Ophryoglena
atra (любезно предоставлен К.Ф. Барде�
лем, Тюбинген). Увел.: 320×.
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Рис. 139. Oligohymenophorea: схема жизненного цикла Ichthyophthirius multifiliis: 1 — бро�
дяжка (теронт), 2 — инцистирование в тканях хозяина, 3 — циста трофозоита, 4 — выход
во внешнюю среду, 5 — инцистирование в донном осадке и последующие деления (по
Мельхорну).

Рис. 140. Oligohymenophorea: рисунок
Foettingeria (из: Corliss: Trans. Amer.
Microsc. Soc. 97 [1978] 419). Увел.: 480×.

Подкласс Peritrichia Stein, 1859 —
Перитрихи, кругоресничные
инфузории
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Рис. 141. Oligohymenophorea: колония
Epistylis, у особей видна оральная цилиату�
ра (любезно предоставлен Х. Шнайдер,
Ландау�Годрамштайн). Увел.: 180×.

Рис. 142. Oligohymenophorea: a — Vorticella
после деления; дочерняя клетка (слева)
еще связана с материнской небольшим мо�
стиком, но уже имеет маленькое ресничное
кольцо, или телотрох (стрелки), для плава�
ния. б — рисунок колонии Carchesium.
спа — спазмонема (б — по Грелю). Увел.:
а — 140×.

Отряд Sessilida Kahl, 1933
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а

Рис. 143. Oligohymenophorea: колония (а) и одиночная клетка (б) Ophrydium (из: Hausmann
and Ostwald: Mikrocosmos 76 [1987] 129). Увел.: а — 35×, б — 160×.

Рис. 144. Oligohymenophorea: а — колония Zoothamnium arbuscula; б — Z. niveum, перис�
тые колонии на опаде мангровых деревьев, Карибы. Белый цвет обусловлен лежащими
на поверхности колоний симбиотическими хемоавтотрофными сульфидокисляющими бак�
териями (а — любезно предоставлен М. Мюллер, Бергиш Гладбах; б — любезно пре�
доставлен Дж. Отт, Вена). Увел.: а — 80×, б — 4×.
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Рис. 145. Oligohymeno�
phorea: Trichodina. а — схе�
ма организации клетки;
б — адгезивный аппарат
(прикрепительный диск);
в — поперечный срез клет�
ки, на котором видны со�
кратительная вакуоль (св),
пищеварительная вакуоль
(пв), макронуклеус (ма),
микронуклеус (ми) и рото�
вой аппарат (ра) (а — по
Маккинон и Хэйвс; в — из:
Hausmann and Hausmann:
J. Ultrastruct. Res. 74 [1981]
131). Увел.: а — 800×, б —
1 000×, в — 2 600×.
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Рис. 146. Oligohymenophorea: формирова�
ние цепочки клеток при почковании Radio�
phrya. ма — макронуклеус, ми — микронук�
леус (по Кудо). Увел.: 75×.
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Рис. 147. Oligohymenopho�
rea: рисунок Discomorpha
pectinata (a) и микрофо�
тография Saprodinium put�
rinium (б) с крупными кле�
точными выростами (а —
по Стребле и Краутеру;
б — любезно предостав�
лен Г. Шренком, Тюбин�
ген). Увел.: а — 500×, б —
450×.

Рис. 148. Alveolata, Haplospora: схема жизненного цикла Haplosporidium. 1 — инфекцион�
ная стадия с гаплоспоросомами, 2 — двуядерная стадия, 3 — многоядерный плазмодий
с диплокарионами, 4 — деление плазмодия, 5 — одноядерная клетка, 6 — двуядерная
клетка, 7–12 — дифференцировка споры. R! — мейоз (по Пютораку и др.).
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Рис. 149. Haplospora: а — продольный срез споры Minchinia louisiana с оперкулумом (в вер�
хнем правом углу); б — схема строения незрелой споры Minchinia nelsoni. г — гаплоспо�
росома, д — диктиосома, кр — крышечка, кс — клеточная стенка, л — липиды, ли — лига�
мент, ми — митохондрия, пл — плазмалемма, эр — эндоплазматический ретикулум, я —
ядро, яд — ядрышко (а — любезно предоставлен Ф.О. Перкинсом, Глочестер Пойнт; б —
по Перкинсу). Увел.: а и б — 11,000×.
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Рис. 150. Cercozoa, Phytomyxa: схема этапов проникновения Plasmodiophora в клетку корня
растения (а–г). ад — адгезорий, в — вакуоль, кс — клеточная стенка клетки хозяина, на —
наконечник, сц — стенка цисты плазмодиофоры, тру — трубка, я — ядро (по Кескин и Фук�
су).
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Рис. 151. Cercozoa, Reticulofilosa: фрагмент
плазмодия Chlorarachnion: сеть ризоподий
связывает между собой цитоплазматиче�
ские островки, содержащие ядро (я) и эндо�
бионтов (эн) (по Хибберду). Увел.: 1 500×.

Рис. 152. Cercozoa, Monadofilosa: раковин�
ка Euglypha (любезно предоставлен К. Ра�
енбуш, Эрланген). Увел.: 980×.
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Рис. 153. Monadofilosa: рисунки церкомо�
над: 1 и 2 — ползающие формы Cercobodo1

draco с многочисленными псевдоподиями;
3–5 — C. varians; 6–9 — C. norrvicensis; 10
и 11 — C. pyriformis (по Скуя). Увел.: 1–11 —
1 000×.
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Рис. 154. Foraminifera: плазмодий Reticulomyxa filosa. а — ретикулоподии (сканирующая
электронная микроскопия); б — псевдоподиальные стволы с ядрами в центральной зоне;
в — периферические псевдоподии без ядер; г — микротрубочки (мт) и актиновые фила�
менты (аф) на продольном срезе ретикулоподии. пл — плазмалемма. Увел.: а — 100×, б —
200х, в — 330×, г — 70 000×.
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Рис. 155. Foraminifera: рисунок Lieberkuhnia.
ра — раковинка (по Ферворну). Увел.: 220×.
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Рис. 156. Foraminifera: а — слегка абради�
рованная раковинка Sorites; б — схема стро�
ения раковинки Orbitolina; в — аралдитовый
слепок внутренних полостей раковинки
Parrellina hispidula (б — любезно предостав�
лен Л. Хоттингером, Басл; в — из: Hottinger:
Schweizerische Pal�ont. Abh. 101 [1980] 115).
Увел.: а — 20×, б — 3×, в — 140×.
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Рис. 159. Foraminifera: Heterostegina dep�
ressa с планоспиральной раковинкой (лю�
безно предоставлен Р. Рёттгером, Киль).
Увел.: 5×.

Рис. 160. Foraminifera: раковинка планктон�
ной фораминиферы Globigerina bulloides
(любезно предоставлен С. Хемлебеном,
Тюбинген). Увел.: 170×.
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Рис. 161. Foraminifera: Astrorhiza limicola из
осадков Северного моря (любезно предо�
ставлен Т. Седхагеном, Орхус). Увел.: 5×.

Рис. 162. Foraminifera: схема жизненного
цикла фораминифер на примере Rotaliella
heterokaryotica. 1 — взрослый гамонт, 2 —
последний митоз гамогонии, 3 — автогам�
ная копуляция безжгутиковых гамет в рако�
винке гамонта, 4 — зиготы, 5 — двуядерные
агамонты, 6 — агамонты с одним сомати�
ческим и тремя генеративными ядрами,
7 — взрослый агамонт, 8 — первое мейоти�
ческое деление, 9 — конец второго мейо�
тического деления, 10 — агаметы (молодые
гамонты) (по Грелю).
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Рис. 163. Biliphyta, Rhodophyta: рисунок
клеток Porphyridium cruentum, погруженных
в желатиновую оболочку (по ван ден Хуку и
др.). Увел.: 550×.
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Подтип GLAUCOCYSTOPHYTA
Kies & Kremer, 1986 —
ГЛАУКОФИТЫ
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Рис. 164. Biliphyta, Glaucocystophyta: Glaucocystis nostochinearum. На схеме представле�
ны ультраструктурные особенности клетки; хорошо заметны цианеллы (ци), образующие
скопления в виде звездочек. в — вакуоль, д — диктиосома, ж — жгутики, к — гранула крах�
мала, кс — клеточная стенка, л — липидная капля, ла — лакуны (= альвеолоподобные ци�
стерны), ми — митохондрия, э — экватор, эр — эндоплазматический ретикулум, я — ядро
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Рис. 166. Viridiplantae: схемы крестовидного расположения жгутиковых корешков у раз�
личных хлоробионтов (если смотреть на клетку снаружи. — Прим. пер.). В центре: пере�
ходное примитивное1 состояние с двумя кинетосомами (верхний ряд) или четыре орто�
гонально ориентированные кинетосомы (кс) (нижний ряд) с отходящими от них микро�
трубочками (мт). Слева: ориентация кинетосом против часовой стрелки (левовращающая),
справа: ориентация кинетосом по часовой стрелке (правовращающая) (по Маттоксу).
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Таблица 14. Предполагаемые связи между
основными группами Viridiplantae.
Звездочками обозначены таксоны,
обсуждаемые в тексте (по разным авторам)

  Chlorophyta
празиномонады (Pyramimonadales)*

празиномонады (Mamiellales)*
празиномонады (Pseudocourfeldiales)*

празиномонады (Chlorodendrales)*
Ulvophyceae*

Chlorophyceae*

Trebouxiophyceae*
  Streptophyta

Mesostigmatophyceae*
Chlorokybophyceae*

Klebsormidiophyceae*
Zygnematophyceae*

Charophyceae
Coleochaetophyceae

Embryophyta
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Рис. 167. Viridiplantae, Chlorophyta, прази�
номонады: рисунок Tetraselmis bichlora. я —
ядро, пи — пиреноид (по Эттлу). Увел.:
1600×.

Рис. 168. Chlorophyta, празиномонады: чешуйки на жгутиках (а–в) и на поверхности клет�
ки (г). а — Mantoniella squamata; б — Mamiella gilva; в, г — Pyramimonas tetrarhynchus (лю�
безно предоставлены О. Мёструпом, Копенгаген). Увел.: а — 47 000×, б и в — 68 000×, г —
63 000×.
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Рис. 169. Chlorophyta, Ulvophyceae: Aceta�
bularia: а — зонтик, б — схема жизненного
цикла (по Лютге). Увел.: а — 8×.б
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Рис. 170. Chlorophyta: рисунки аэрофиль�
ных зеленых водорослей, обитающих на
коре деревьев: 1 — Trochiscia, 2 — Chlorella,
3 — Palmellococcus, 4 — Chlamydomonas
(жгутиковая и покоящаяся стадии), 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: Kremer:
Mikrokosmos 87 [1998] 25). Увел.: 1–11 и
15–17 — 1 000×, 12 — 350×, 13 и 14 — 550×.



200 Эволюция и таксономия

Рис. 171. Trebouxiophyceae: Helicosporidium sp.: а — зрелые цисты; б — продольный срез
зрелой цисты, которая состоит из трех спороплазм (сп), навивающейся вокруг них ните�
видной клетки (нк) и одевающей всю конструкцию многослойной оболочки; в — циста ге�
ликоспоридиума после выстреливания нитевидной клетки: видны развернутая спираль ни�
тевидной клетки и комплекс спороплазм; г — изолированные цисты; заметно разруше�
ние оболочки, вздутие спороплазм и раскручивание нитевидных клеток в результате по�
вышения давления; уже освободившиеся от оболочки нитевидная клетка и три спороп�
лазмы показаны стрелкой (из: Boucias et al.: J. Eukaryot. Microbiol. 48 [2001] 460). Увел.:
а — 2 800×, б — 3 200×, в — 5 100×, г — 600×.
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Рис. 172. Chlorophyta, Chlorophyceae: схема возможной эволюции от монад типа Chlamydo�
monas (1) через Gonium (2), Pandorina (3) или Eudorina (4) к таким крупным колониям, как
Volvox (5). У Eudorina и Volvox черным цветом показаны соматические клетки (ск). ма —
макрогаметы, ми — микрогаметы (по Пикет�Хипсу).
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Рис. 173. Viridiplantae, Streptophyta, Meso�
stigmatophyceae: схема строения Mesostig�
ma viride: вид сверху (а) и сбоку (б). ж —
жгутик, пл — пластида, пи — пиреноид,
ст — стигма, я — ядро (по Мантон и Эттл).
Увел.: 2 200×.
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Рис. 174. Streptophyta, Conjugatophyceae: рисунки характерных для десмидиевых орнамен�
тированных и симметричных форм: 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: Kunstformen der Natur. Verlag des
Bibliographischen Instituts, Leipsig 1899–1904).
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Рис. 175. Amoebozoa,
Lobosa, Gymnamoebea:
Amoeba proteus: изоб�
ражения, полученные
методом световой (а) и
сканирующей электрон�
ной микроскопии (б).
Увел.: а и б — 180×.

Рис. 176. Gymnamoebea
(a) и Testacealobosea
(б–г): а — Cochliopo�
dium, покрытый слоем
чешуек (че); б — рако�
винка Difflugia; в, г — ри�
сунки Arcella vulgaris,
вид сверху (в) и сбоку (г)
(а — любезно предос�
тавлен Д.Дж. Паттерсо�
ном, Сидней; в и г — по
Грелю). Увел.: а — 800×,
б — 450×, в и г — 220×.
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Рис. 177. Amoebozoa, Conosa, Archamoeba:
кариомастигонт у Mastigina (а), схема мор�
фо�функционального комплекса кинетосо�
мы (кс) и ядра (я) (б), мт — микротрубочки
(по Бружеролю). Увел.: а — 250×, б —
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Инфратип MYCETOZOA de Bary,
1859
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Класс MYXOGASTREA Olive, 1970 —
МИКСОГАСТРИДЫ
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Надкласс DICTIOSTELA Olive,
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Рис. 179. Conosa, Mycetozoa, Myxogastrea:
стадия плазмодия Physarum confertum (из:
Stiemerling: Cytobiologie 1 [1970] 399). Увел.:
2×.
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de Saedeleer, 1934

W�	
��������������
���'
�'�
�����

����5�������� �����#� �
����� �����

5�����������)������
����
�'�����+6�

�78-363X 4����
�����$���������������

��&� �����Y�+;33X ��A��������� 
�����

�
���'
�'��Z"��+[+ ��Q�'���+6�78-36 

��Y�+;33X �&���
�������������5������

���#� �
����#� ����������#� �������

��������
��� )����� EKE#� ���� ����� JJ$4�

V����������
����$
�'��
������������

\+]+! � )Y/;6 ;+"]" #��� �D+;/0" ��

"̂!, �" -+]+!" 4������������������
�

��������������������&�����5�������


���
��(�����T���#������?��#��������

�����&��
������@�����������������

��$
�'� ��� ��
�'� �� �
'����$
�'� �����

���
��#� ������� ��� ��������_�������'


��������
����
��5�����������
�

����������
�'� ��� ����
��
���A�����

5��������#���+6�78-36 ����������5���

������
�� ��������������
����
�����

�����������������������)���������JJ%4#

�
����#�����'
��#����
���������
���?�

������#��
����5����������I
��
�������

�����������������������
�����?�
���'

��&��
����(��)���������JKS4#��������
�'

����	
���5�������L������&������
���

>������������������������$
�'�����'

����������� ������(���'#� �
����'��

��&�?��������������������5��������

�
����������
����&��Q�'� ���
���&

�����#� 
��&���  ̀;D/�"--3X "#� &����

Рис. 180. Mycetozoa, Dictyostela: а — одноядерные амебы в процессе агрегации; б — ста�
дии жизненного цикла Dictyostelium (а — любезно предоставлен Г. Клавье, Мартинсред;
б — любезно предоставлен Гримсоном и Блантоном, Любок). Увел.: а — 620×, б — 40×.
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Рис. 181. Mycetozoa, Aconchulina: a — Nuclearia; б — одноядерная клетка Lateromyxa gallica;
в — сетчатый плазмодий Thalassomyxa australis; г — филоподия Vampyrella lateritia на про�
дольном срезе. мф — микрофиламенты (а — любезно предоставлен Д.Дж. Паттерсоном,
Сидней; б — из: N. H�lsmann: J. Eukaryot. Microbiol. 40 [1993] 141; в — из: Grell: Protisto�
logica 21 [1985] 215). Увел.: а — 500×, б — 800×, в — 160×, г — 37 000×.
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Таблица 15. Предполагаемые филогенетические связи протистов
(выделены жирным), многоклеточных животных и грибов (по разным авторам).
Все эти группы ведут происхождение от опистоконтных жгутиконосцев
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Рис. 182. Opisthokonta, Fungi, Chytridiomycota: а — одноклеточная вегетативная клетка с
гифами; б — схема бесполого размножения у одноклеточных хитридиомицетов; все ста�
дии гаплоидны; 1 — зооспора, 2 — вегетативная клетка, 3 — многоядерная клетка, 4 —
зооспорангий с выходящими зооспорами; в — половое размножение у одноклеточных хит�
ридиомицетов: одножгутиковые гаметы из женских (1) и мужских (2) гаметангиев слива�
ются и образуют диплоидную зиготу (3); зигота трансформируется в покоящийся зооспо�
рангий, в котором после мейоза образуются гаплоидные зооспоры (4) (а — любезно пре�
доставлен Д.Дж. Паттерсоном, Сидней). Увел.: а — 2 000×.
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Класс MICROSPOREA Sprague,
1982 — МИКРОСПОРИДИИ
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Рис. 183. Fungi, Eumycota,
Microspora: а — продоль�
ный срез споры Pleisto�
phora hyphessobryconis со
спирально уложенной по�
лярной трубкой (пт) и пла�
стинчатым поляропластом
(по). б — схема строения
споры. зв — задняя ваку�
оль, сп — спороплазма,
я — ядро (а — из: Lom and
Corliss: J. Protozool. 14
[1967] 141). Увел.: 16 000×.
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Рис. 184. Microspora: выстрелившая поляр�
ная трубка (пт) и свободно передвигающа�
яся амебоидная спороплазма (сп) Nosema
tractabile (из: Larsson: Protistologica 17
[1981] 511). Увел.: 2 900×.
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Рис. 185. Microspora: схема жизненного цикла Nosema apis, возбудителя дизентерии пчел
(нозематоза). 1 — инвазионная спора с диплокарионом. 2, 3 — после заглатывания спо�
ры в кишечнике пчелы полярная трубка выстреливает и пробивает перитрофическую мем�
брану и плазмалемму клетки кишечника. Спороплазма впрыскивается в клетку хозяина
сквозь полярную трубку. 4–10 — мерогония: спороплазма растет и делится, проходя че�
тырехъядерную стадию. 11–12 — спорогония: последнее деление приводит к диплокари�
отической стадии (10), и начинается инцистирование, которое инициирует формирова�
ние спор. 13 — зрелые споры. Инвазионные споры выходят из разрушенной клетки хозя�
ина в пространство кишки. После нескольких циклов все органы пчелы оказываются по�
раженными паразитом. иц — инцистирование, кх — клетка хозяина, по — поляропласт,
пт — полярная трубка, сп — спороплазма, сс — стенка споры, я — ядро паразита, ях —
ядро клетки хозяина (по Мельхорну).
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Рис. 186. Microspora: стадии развития (включая мерогонию и спорогонию) некоторых пред�
ставителей микроспоридий. Спороплазма не заштрихована, стадии мерогонии отмече�
ны редкими точками, стадии спорогонии густо покрыты точками и очерчены более тол�
стой линией. Все стадии Encephalitozoon заключены в вакуоль клетки зозяина, тогда как
у других микроспоридий стадии мерогонии свободно лежат в цитоплазме или внутри спо�
рофорной вакуоли (сфв) (по Мельхорну).
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Рис. 187. Eumycota, Ascomycota: электронограмма легких крысы, зараженной Pneumocystis
carinii. Паразиты прилежат к пневмоцитам типа I (I) и друг к другу, но не к пневмоцитам
типа II (II). Клетки паразита в несколько слоев располагаются вокруг пневмоцита типа II,
некоторые из них обращены в пространство альвеолы. Рыхлое пластинчатое тело (пт), по�
видимому, вот�вот будет секретировано пневмоцитом II в просвет альвеолы. Среди тро�
фозоитов (т) и цист (ц) Pneumocystis заметны внеклеточные поверхностно�активные ве�
щества (п). тр — трубчатые выросты трофозоитов и цист (из: Kaneshiro et al.: J. Eukaryot.
Microbiol. 40 [1993] 805). Увел.: 8 000×.
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Рис. 188. Ascomycota: схема внутрилегочного клеточного цикла Pneumocystis carinii. 1 —
гаплоидные трофозоиты размножаются бинарным делением или посредством эндополи�
гении, и некоторые сливаются попарно, 2 — диплоидные трофозоиты пролиферируют та�
кими же способами, 3 — некоторые трофозоиты становятся ригидными предцистами, в
которых идет мейоз, 4 — все ядра четырехъядерной клетки претерпевают митотическое
деление, и клетка формируют толстую стенку; начинается цитокинез. Зрелая циста содер�
жит восемь одноядерных сферических (5), или банановидных (6), или амебоидных внут�
рицистных тел, или клеток (7). 8 — внутрицистные тела освобождаются из вскрывшейся
цисты (по Йошиде).
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Рис. 189. Ascomycota: Saccharomyces. а — почкование дрожжей; в — вакуоль. б — схема
строения клетки дрожжей. кс — клеточная стенка, л — липиды, ми — митохондрия, пм —
плазматическая мембрана, шп — шрам почкования, эр — эндоплазматический ретикулум,
я — ядро, яд — ядрышко (а — любезно предоставлен Д.Дж. Паттерсоном, Сидней; б —
по Шлегелю). Увел.: а — 2 000×.

а б

в



228 Эволюция и таксономия

��������5������$
�'�������L�������

�#��
�������
������������$
�'�������

����&����
���'$
�'����
����
���
�����

������
���Q����������$(���'����?�

?��G����"������
���W��
�� ���?���


����������'�	
�����������������������

��&�����������������C�������
���

�������������
����$
�'���������&���

�
�����
�����Q�'��������������������?�

��������G������2�������@������?��


�����#����#������������
���
���������

����
�
����������#��������
����������

���� �� ������5���������&��������$

��������$��A�	
��������������������

������'��$�������������������������


�
��#�������'����
������I
�������

�������� �
������� �� ��������� NMKw

������&��A9Q������vU����������

����L��)SMTw4���h��������x������

Семейство Nephridiophagidae
Sprague, 1970
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схема). Одноклеточные дрожжи, размножающиеся почкованием или делением, и нитча�
тые (гифальные) аскомицеты с верхушечным ростом и боковым ветвлением, продуциру�
ют в большинстве случаев гаплоидные митоспоры (n), которые могут служить для беспо�
лого размножения, или, в некоторых случаях, функционировать как гаметы. Мейоспоры
(или аскоспоры) развиваются из зиготы (2n) после мейоза и последующих митотических
делений (по Алексополусу и др.).
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Рис. 191. Ascomycota, Nephridiophagidae: споры Nephridiophaga blattellae: спорогенный
плазмодий со зрелыми порами (с) в световом микроскопе (а) и просвечивающем элект�
ронном микроскопе (б); вегетативные ядра (я) и митохондрии (ми) сохраняются в оста�
точном теле плазмодия. с — зрелая спора; в — споробласт (незрелая спора) с тонкой кле�
точной стенкой (кс), одним ядром (я), митохондриями (ми) и эндоплазматическим рети�
кулумом (эр). Увел.: а — 1 800×, б — 4 000×, в — 5 300×.
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Рис. 192. Nephridiophagidae: схема жизненного цикла Nephridiophaga blattellae. После по�
глощения споры (1) рыжим тараканом спороплазма (2) выходит из нее и проникает в эпи�
телиальную клетку мальпигиева сосуда (3), где трофозоит делится, затем выходит из клет�
ки в пространство сосуда. Полостные трофозоиты (4) прикрепляются к поверхности эпи�
телиальной клетки, растут, после многократных митозов у них увеличивается число ядер,
а затем следует шизогония, которая в одном случае дает множество новых трофозоитов,
в другом (5) — ведет к спорогонии (6). В процессе созревания споры проходят стадию
двуядерных споробластов; зрелые же споры одноядерны. Они покидают хозяина с фека�
лиями (7) (по Вулеверу).

Подтип CHOANOZOA Cavalier�
Smith, 1981
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Рис. 193. Opisthokonta, Choanozoa, Mesomycetozoa: стадии жизненного цикла Psoro�
spermum haeckeli при наблюдении в световой (а, в, г) и просвечивающий электронный
микроскоп (б). а — тотальный препарат зрелой спороцисты, образованной трехслойной
оболочкой (об) и споровой рецептакулой (ср), содержащей липидные глобулы (л) и спо�
ры (с); треугольные стрелки указывают пластинки в составе оболочки. б — созревающая
спороциста, в оболочке которой уже заметна слоистость (об), с липидными глобулами (л)
и спорами (с). в — выход рецептакулы из спороцисты в пресной воде; г — высвобожде�
ние спор из разрушенных рецептакул и их трансформация в подвижные амебы (а) с псев�
доподиями (из: Vogt and Rug: J. Exp. Zool. 283 [1999] 31). Увел.: а — 600×, б — 1 600×, в —
530×, г — 1 600×.
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Рис. 194. Choanozoa, Mesomycetozoa: схема предполагаемого жизненного цикла Psoro�
spermium haeckeli. 1 — амебоидная стадия, 2 — тонкостенная стадия, 3 — спороциста с
примордиальной оболочкой на ранней стадии созревания, 4 — спороциста на стадии фор�
мирования слоистой оболочки, 5 — зрелая покоящаяся спороциста, 6 — выход споровой
рецептакулы из спороцисты, 7 — высвобождение спор из разрушенной споровой рецеп�
такулы, 8 — подвижные амебы, 9 — инцистированные амебы, ? — дальнейшие стадии жиз�
ненного цикла;  установлено,  вероятно,  возможно (из: Vogt and Rug:
J. Exp. Zool. 283 [1999] 31).

Ткань рака Развитие в мертвом хозяине
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Рис. 195. Choanozoa, Choanoflagellata: а — рисунок Salpingoeca amphoridium внутри теки
(те); б — Acanthoecopsis apoda в лорике (ло), построенной из кремнеземных палочек. ж —
жгутик, мв — микровилли воротничка. в — Diplotheca costata; г — рисунок Salpingoeca
cornuta, клетки прикрепляются к своей удлиненной теке при помощи задних псевдоподи�
альных выростов; д — колония Proterospongia haeckeli из примерно 40 клеток (а — по Гре�
лю, в и г — любезно предоставлены Б. Лэдбитером, Бирмингем; г и д — по Кенту). Увел.:
а — 1 700×, б — 2 100×, в — 2 900×, г — 380×, д — 1 200×.
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Рис. 196. Choanozoa, Metazoa, Myxozoa: зрелая спора (а) и схема строения споры (б) у
Myxobolus; в — плотва с опухолями, которые вызваны Myxobolus. пн — полярная нить, сп —
спороплазма, яв — ядро вальвогенной клетки, япк — ядро полярной капсулы, ясп — ядро
спороплазмы (а — из: Schmahl et al.: Europ. J. Protistol. 25 [1989] 26; б и в — по Грелю).
Увел.: а — 2 200×.

Рис. 197. Myxozoa: схе�
ма развивающейся
споры Leptotheca elon�
gata. мп — межклеточ�
ное пространство
между спороплазмой
(сп) и вальвогенными
клетками (вк), кпк —
клетка полярной кап�
сулы, ск — септиро�
ванные клеточные кон�
такты между вальво�
генными клетками, я —
ядро (по Деспорте�Ли�
важ и Николя). Увел.:
3 200×.
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Рис. 198. Myxozoa: обобщенная схема жизненного цикла Myxozoa, основанная преимуще�
ственно на данных по Myxobolus cerebralis. 1–16 — развитие миксоспоридий в рыбе; 17–
30 — развитие актиноспоридий в аннелиде. 1 — прикрепление актиноспоры к эпидерми�
су рыбы и внедрение спороплазмы в хозяина; 2 — деление спороплазмы путем эндоге�

Рыба

Аннелида
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нии; 3–13 — преспорогония: бесполое размножение клеток; 14–16 — споруляция с фор�
мированием многоклеточных спор в плазмодиях; 17 — полностью сформированные мик�
соспоры выходят из рыбы, и их заглатывают аннелиды. 18–20 — шизогония в кишечном
эпителии кольчатого червя. Сформировавшиеся клетки двуядерны; каждая несет одно α�
и одно β�ядро; позже, в конце гамогонии, эти ядра попадут в комплементарные гаметы.
21–26 — гамогония. Внутренние клетки в панспороцистах претерпевают три митотических
и одно мейотическое деление; 24–25 — получившиеся гаметы сливаются, и внутри пан�
спороцисты образуется 8 зигот. 27–29 — спорогония. Формируются многоклеточные спо�
ры, которые состоят из трех клеток�створок, трех полярных капсул и спороплазмы. На�
бухшие споры (29) выделяются с фекалиями червя, оказываются взвешенными в воде и
заражают рыбу (30); жизненный цикл, таким образом, замыкается (из: Kent et al.: J.
Eukaryot. Microbiol. 48 [2001] 339).
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Рис. 201. Actinopoda,
Heliozoea: структура ак�
соподий: а — Actinoph�
rys sol с расходящими�
ся в виде лучей аксопо�
диями (акс), св — со�
кратительная вакуоль;
б — схемы таксоноспе�
цифичных паттернов
микротрубочек в аксо�
подиях полицистин на
поперечном срезе (б —
по Кашон и Баламут).
Увел.: а — 300×.
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Рис. 202. Различные таксоны солнечников ранга семейства: внешний вид и паттерн мик�
ротрубочек на поперечном срезе аксоподии (любезно предоставлен К.Ф. Барделе, Тю�
бинген).
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Рис. 203. Polycystinea: скелеты спумеллярий и насселярий из пробы донного осадка у ос�
трова Барбадос. Увел.: 200×.

Рис. 204. Acantharea:
а — живая акантария;
б — схема строения
клетки; акс — аксопо�
дия, мф — миофриск,
сп — спикула (а — лю�
безно предоставлен
М.П. Кэйж, Вайзенш�
тайн; б — по Грелю).
Увел.: а и б — 40×. а б

сп

акс

мф
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Рис. 205. Polycystinea: скелеты Nasselarida (из: Haeckel: Kunstformen der Natur. Verlag
Bibliogr. Inst., Leipzig and Wien, 1899–1904).
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Рис. 206. Polycystinea: а — живая спумеллария; б — скелет насселарии; в — рисунок
Cyrtocalpis urceolus (а — любезно предоставлен М.П. Кэйж, Вайзенштайн; в — из: K.G. Grell:
Protistology, Springer, Heidelberg 1973). Увел.: а — 200×, б — 400×, в — 260×.
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Рис. 207. Polycystinea: рисунки скелетов (из: Haeckel: Die Radiolarien (Rhizopoda, Radiolaria),
2. Theil. Berlin, 1887).
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HELIOZOEA* Haeckel, 1866 —
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Desmothoracida Hertwig & Lesser,
1874 — Десмоторацидные
солнечники, десмоторациды

>������
��	
�&����'��&����������

��� ���
�����5�������������������#

�
���'����
��
�������������������
��

����������������������������� �����

?���� �
���������A����������� �����

�
��������������'�����5�������'���

H���
������� ��������� �������� �

������'��������������)���������JRJ4�

A�����������������?�����������$
�'

�������������?��
��������
�#��
��

���� ���������$
�'� �������� ������E�

@���� ��� ����
��
#� ��������� �
���


������ ���� ����L���� �
������� A��

	
��� �������� ���5�������
�����L�$#

���������$� ��
�'�������
������

����������$#��
���'� ����
����
����


������ �
��������U�������5�������


Рис. 209. Heliozoea: а — Actinophrys sol с ак�
соподиями (акс); б — аксоподиальные мик�
ротрубочки, отходящие от ядерной оболоч�
ки (яо). Увел.: а — 330×, б — 58 000×.
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Ciliophryida Febvre�Chevalier,
1985 — Цилиофриидные
солнечники, цилиофрииды
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Рис. 210. Heliozoea, Desmothoracida: схема
жизненного цикла Clathrulina elegans.
Взрослый сидячий организм (1) делится
внутри капсулы (2) и формирует двужгути�
ковую зооспору (3), которая трансформи�
руется в амебоидную стадию (4). Амеба
формирует длинную псевдоподию — осно�
ву будущего стебелька (5) и позднее секре�
тирует собственную капсулу (1). При небла�
гоприятных условиях клетка делится и про�
дукты деления инцистируются (6). При по�
падании в благоприятные условия из цист
выходят двужгутиковые зооспоры (7), кото�
рые превращаются в амеб (4), и жизненный
цикл замыкается (по Барделе).

Centrohelida Hartmann, 1913 —
Центрохелидные солнечники,
центрохелиды
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Рис. 211. Centrohelida: Heterophrys marina; микротрубочки аксонем отходят от центро�
пласта (цп). д — диктиосома, я — ядро (из: Bardele: Cell Tiss. Res. 161 [1975] 85). Увел.:
40 000×.
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Часть III. Избранные главы
общей протистологии
Сравнительная морфология
и физиология протистов
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Рис. 214. Система аргентофильных линий
Paramecium (любезно предоставлен
В. Фойснером, Зальцбург). Увел.: 600×.
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Рис. 215. Трехмерная ре#
конструкция кортикаль#
ных структур механочув#
ствительной зоны инфу#
зории Conchophthirus
curtus. бмт — субкине#
тальные, или базальные
микротрубочки, кд — ки#
нетодесма, ми — мито#
хондрия, пм — парасо#
мальный мешочек, пмт —
постцилиарные микро#
трубочки, сф — сеть из
пучков микрофиламен#
тов, тмт — трансверсаль#
ные микротрубочки (по
Антипa).

Рис. 216. Кортикальные структуры (перипласт) криптомонады Rhodomonas: а — дорсаль#
ная поверхность клетки, б — реплика со скола и в — поперечный срез. ж — жгутик, хл —
хлоропласт, пм — плазмалемма (из: Hausmann and Walz: Protoplasma 101 [1979] 349).
Увел.: а — 2 800×, б — 48 000×, в — 80 000×.
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Рис. 217. Аксоподии Actinophrys sol (а); яркие нити в клетке — пучки микротрубочек (б);
количество микротрубочек значительно увеличилось после применения таксола — стаби#
лизатора микротрубочек (в). Увел.: 300×.

Рис. 218. Диктиосома примнезиомонады
Pleurochrysis с чешуйками (че) внутри цис#
терн (любезно предоставлен В. Герцем,
Гейдельберг). Увел.: 27 000×.

Рис. 219. Бинарное деление раковинной
амебы Difflugia; во время деления форми#
руется новая раковинка (слева) из инород#
ных частиц, которые прошли через цитоп#
лазму и встраиваются в аморфный мат#
рикс. Увел.: 270×.
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Рис. 220. Бродяжка инфузории Eufolliculina
(а) в процессе секреции материала новой
лорики (б, в). Лорика имеет вид колбы с
изогнутым горлом (г) (из: Mulisch and Haus#
mann: J. Protozool. 30 [1983] 97). Увел.:
а–в — 140×, г — 80×.
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Рис. 221. Формирова#
ние цист у Acantha�
moeba (а), Climacosto�
mum (б), Actinosphae�
rium (в), у сидячей пе#
ритрихи (г) и у инфузо#
рии Frontonia (д) (а и в —
любезно предоставлены
Д. Паттерсоном, Сид#
ней; б — любезно пре#
доставлен Д. Фишер#
Дефо, Висбаден; г — из:
Hausmann and Rambow:
Mikrokosmos 74 [1985]
208; д — из: Hausmann
and Foissner: Mikrokos#
mos 75 [1986] 193).
Увел.: а — 500×, б —
250×, в — 700×, г — 600×,
д — 400×.

б

ва

дг

Рис. 222. Прикрепительные приспособления: а — перитриха Epistylis lwoffi (слева) и сук#
тория Erastophrya chattoni (справа), удерживаются на перитрихе Apiosoma amoeba; б —
перитриха Ellobiophrya donacis, охватившая жаберную перегородку двустворчатого мол#
люска Donax vittatus (а — по Матте; б — по Шаттон и Львов). Увел.: а — 550×, б — 450×.
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Рис. 223. Прикрепительный диск Trichodina
(из: Hausmann and Hausmann: J. Ultrastruct.
Res. 74 [1981] 144). Увел.: 850×.

(�E��������	�����	���	�������������	����������	����	�	+��	����������	�	���-���������

�	�	���!�$�������	��!



Сравнительная морфология и физиология протистов 263

��-������ 
������� ��	�
� �� 
� �����

���� �	����	�	!� /������	�	����� ���

�����������������	����������������

��
	���� �	� ���� ������ �� �	������

��������������� ���������	�%����
��	�

 �� �	� ��	������ ������������������

��
�
����	���������!

E� ������,� �������� �	�� �����

�������	�������������	����	�����	�

������������������!�#��	����	�	���

����� ��	�� ���
��������� �����	����� 	

��� ��,��������
����������,������

�����
�������������������������������

�����������!�@	�������	��������������

��%	��� ���	������ ���� ���	��� ���-�

�	��
	��� ����������,!

#���,������������
	�����������

�	� �� ����	�� ���� ���	�� �� ��������

��������� &��!� ''9*!� /��� ��������

�����������������-	 ���
��	����	�

����������	 ����������� ������!�S��

��-��� �
�������$� ������� �	����

������$�������������	�	������ 	����

�	���!�<�	�	�	������������� ������

��,���,���������������,��	�����	���


���� ������ ����	������� �!�!� ������

����
��	 ������%��������������!�/���

�����������������������		�������	�	�

�	� 	����	�������������
	 �������,

��������,!����������������� ����);T

9;��������������	�
�����
	����������

������� 
�����	����,� ��������� �����

��,� ������	���� �	�� ��
������� 


���!�L	�
������������� �������	����

�	������-	�������������
	��������
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Рис. 224. Напыленный тотальный препарат лорики Poterioochro�
monas malhamensis (Chrysomonadea) (а) и общий вид на схеме (б)
(из: Schnepf et al.: Planta 125 [1975] 45). Увел.: а — 4,000×.
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Таблица 16. Типы экструсом (в алфавитном порядке) и их характеристики
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Рис. 228. Трихоцисты Paramecium: состояние покоя на поперечном (а) и продольном (б)
срезах и на соответствующих схемах (в, г). ал — альвеола, ктр —  наконечник трихоцис#
ты, кд — кинетодесма, р — ресничка, ттр — тело трихоцисты (из: Hausmann: Int. Rev. Cytol.
52 [1978] 197). Увел.: а — 52 000×, б — 24 000×.
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Рис. 229. Трихоцисты Paramecium (а–е) и динофлагеллаты Oxyrrhis (ж): а — состояние по#
коя; б–д — выстрелившие трихоцисты с постепенным увеличением изображения (б — све#
товой, в–д — просвечивающий электронный микроскоп); е — реконструкция сети белко#
вых нитей трихоцисты, которая показана на рисунке д; ж — выстрелившая трихоциста ди#
нофлагеллаты (из: Hausmann: Int. Rev. Cytol. 52 [1978] 197). Увел.: а — 900×, б — 900×, в —
11 000×, г — 220 000×, д — 330 000×, ж — 200 000×.
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Рис. 230. Выстрелившая (частично ингиби#
рованная) трихоциста Paramecium. вч —
выстрелившая часть, нтр — наконечник
трихоцисты, пч — не выстрелившая часть
трихоцисты (из: Hausmann: Int. Rev. Cytol.
52 [1978] 197). Увел.: 15 500×.
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Рис. 231. Мукоцисты инфу#
зории Loxophyllum в состо#
янии покоя (а) и выстре#
лившие (б, в); филаменты
выстреливших мукоцист
при большом увеличении
(в). г и д — кинетоцисты
солнечников Clathrulina (г)
и Acanthocystis (д), е — схе#
ма строения кинетоцисты
Raphidiophrys contractilis
перед выстреливанием.
мт — микротрубочки (а–
в — из: Hausmann: Int. Rev.
Cytol. 52 [1978] 197; г и д —
из: Bardele: Z. Zellforsch.
Mikrosk. Anat. 130 [1972]
219; е — из: Sakaguchi et
al.: Europ. J. Protistol. 37
[2002] 453). Увел.: а —
57 000×, б — 7 200×, в —
132 000×, г — 38 000×, д —
73 000×.
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Рис. 232. Дискоболоцисты: а — Ochromonas tuberculatus с покоящимися дискоболоцис#
тами по периферии клетки (дб); б — выстрелившая дискоболоциста (из: Hibberd: Brit. J.
Phycol. 5 [1970] 119). Увел.: а — 7 000×, б — 11 000×.
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Рис. 233. Токсицисты инфу#
зорий Homalozoon (а, б) и
Loxophyllum (в): в покое на
продольном (а) и попереч#
ном (б) срезах; в — выстре#
лившая токсициста. ка —
капсула, тр — трубочка (а и
б — из: Kuhlmann and Haus#
mann: Protistologica 16 [1980]
125; в — из: Hausmann and
Wohlfarth#Bottermann: Z. Zell#
forsch. Mikrosk. Anat. 140
[1973] 235). Увел.: а —
35 000×, б — 35 000×, в —
15 000×.б в
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Рис. 234. Гаптоцисты у сосущих инфузорий: а — жертвы прилипли к щупальцам суктории
(стрелки) под действием гаптоцист; б — гаптоцисты в состоянии покоя (га) в апикальном
вздутии щупальца; в — выстрелившие гаптоцисты (указаны стрелками) образовали мос#
тик между жертвой (же) и щупальцем суктории (щ) (б и в — из: Bardele and Grell: Z.
Zellforsch. Mikrosk. Anat. 80 [1967] 219). Увел.: а — 250×, б — 22 000×, в — 22 000×.
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Рис. 235. Эжектосомы у криптомонады
Chilomonas paramecium: а — эжектосомы
(эж) в глотке живой клетки, а также сокра#
тительная вакуоль (св) и ядро (я); б, в —
продольный и поперечный срезы невыстре#
ливших эжектосом; г — выстрелившие
эжектосомы; д–и — схема строения эжек#
тосомы в состоянии покоя (д) и в процессе
выстреливания (е–и) (из: Hausmann: Int.
Rev. Cytol. 52 [1978] 197). Увел.: а — 2 600×,
б — 19 000×, в — 30 000×, г — 5 000×.
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Рис. 236. Эпиксено#
сомы: а, б — Euplo�
tidium itoi с эпиксено#
сомами (h); ультра#
структурная органи#
зация на продольном
(в) и поперечном (г)
срезах; д — нити вы#
стреливших эпиксе#
носом (из: Verni and
Rosati: J. Protozool. 37
[1990] 337). Увел.: а —
580×, б — 6 000×, в —
20 000×, г — 7 000×,
д — 2 000×.
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Рис. 237. Нематоцисты: а — различные ста#
дии развития в клетке динофлагеллаты
Polykrikos. я — ядро, нц — нематоциста,
тр — трихоциста. б — этапы выстреливания
нематоцисты (1–3) (а — из: Chatton and
Grasse: C. R. Soc. Biol. 100 [1929] 281).
Увел.: а — 600×.

Рис. 238. Схема строения клетки#пушки оомицета Haptoglossa mirabilis. вт — выстрели#
вающая путем выворачивания трубка, г — гарпун, д — диктиосома, зв — задняя вакуоль,
кс — канал ствола, лв — латеральная вакуоль, сл — прикрепляющий слой слизи, я — ядро
(по Робу и Ли). Увел.: 6 000×.
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Рис. 239. Разветвленная система сократительной вакуоли внутри амебоидной клетки
Dictyostelium. Вздутые цистерны частично наполнены (из: Heuser et al.: J. Cell Biol. 121
[1993] 1311). Увел.: 19 000×.
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Рис. 240. Комплекс сократительный вакуоли Paramecium: а — в живой клетке; б — схема;
в–д — детали ультраструктуры. Комплекс состоит из ампул (ам), собирающих каналов (ск),
резервуара сократительной вакуоли (св) и поры (по). Собирающие каналы связаны с бес#
порядочно лежащими вокруг них трубочками спонгиома (сп). Агрегаты трубочек (та) на#
ходятся на некотором расстоянии от собирающих каналов. Весь комплекс стабилизиро#
ван несколькими лентами микротрубочек (мт). На тангентальных срезах собирающих ка#
налов видна их связь с трубчатым спонгиомом (стрелки) (а, в, г, д — из: Hausmann and
Allen: Cytobiologie 15 [1977] 303). Увел.: а — 650×, в–д — 40 000×.
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Рис. 241. Сократительная вакуоль (св) и
спонгиом (сп) криптомонады Goniomonas
(а) и инфузории Pseudomicrothorax (б). У жгу#
тиконосцев обычен везикулярный спонги#
ом, а у инфузорий чаще встречается труб#
чатый спонгиом; его трубочки постоянно от#
крыты в просвет сократительной вакуоли1

(отмечено стрелками) (а — из: Hausmann
and Patterson: Exp. Cell Res. 135 [1981] 449;
б — из: Hausmann: Arch. Protistenk. 127
[1983] 319). Увел.: а — 35 000×, б — 40 000×.
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Рис. 242. Цикл пульсации сократительной вакуоли (стрелка) у криптомонады Chilomonas
(а–е); цикл пульсации длится около 10 секунд (ж) (из: Patterson and Hausmann: Br. phycol.
J. 16 [1981] 429). Увел.: а–е — 3 000×.
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Рис. 243. Цикл пульса#
ции сократительной
вакуоли у Paramecium:
а — систола; б — диа#
стола; в — схема неко#
торых промежуточных
стадий (1–5) цикла,
который у P. caudatum
обычно длится 8 се#
кунд. ам — ампула со#
бирающего канала,
ск — собирающий ка#
нал. Увел.: а и б —
750×.
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Рис. 244. Каналы пузулы у динофлагелла#
ты Oodinium. ап — альвеолярные пластин#
ки (= амфиесмальные пластинки), ска —
собирающая камера, стр — собирающие
трубочки (по Кашону).
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Рис. 245. Траектории движения и скорость
плавающих клеток Paramecium в отсутствие
стимулов (интерпретация видеозаписи
продолжительностью 2,5 секунды). Траек#
тории имеют форму левозакрученной вин#
товой спирали длиной до 4 мм. h = ревер#
сия биения ресничек (попятное движение)
(любезно предоставлен Г. Махемером и
Р. Брокером, Бохум).
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Реснички и жгутики
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Рис. 246. Реснички на поверхности инфузо#
рии Homalozoon (а) и на продольном срезе
Paramecium (б). ак — аксонема, кс — кине#
тосома, пл — плазмалемма. Увел.: а —
1 200×, б — 32 000×.

Рис. 247. Схема ундулирующего движения
жгутика (а) и реснички (б) (по Сатиру).
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Рис. 248. Ресничка на поперечном срезе (а) и на комбинированной схеме (б); в–е — трех#
мерные модели аксонемы (в–д) и дуплета периферических микротрубочек (е). А#тр —
А#трубочка, В#тр — В#трубочка, ди — динеиновые ручки, не — нексиновый мостик между
дуплетами, пм — плазматическая мембрана, рс — радиальная спица, цп — центральная
пара микротрубочек (б–е — по Хаусману и Градиасу). Увел.: а — 200 000×.
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Рис. 249. Основание
реснички: а — попе#
речный срез пере#
ходной зоны между
аксонемой и кинето#
сомой; в верхней ча#
сти видны дуплеты
аксонемы, в нижней
триплеты кинетосо#
мы; б — продольный
срез переходной
зоны и кинетосомы;
в — схема строения
переходной зоны; г —
звездчатая структура
в переходной зоне
Chlorophyta на попе#
речном срезе1; д —
переходная спираль
(пс) Heterokonta (в —
из: Dentler: Int. Rev.
Cytol. 72 [1982] 1).
Увел.: а и б — 60 000×.
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Рис. 250. Дистальный конец реснички: а —
вверху поперечный срез кончика реснички
с двумя центральными и А#трубочками; б —
схема кончика реснички: заякоривание цен#
тральной пары микротрубочек на мембра#
не реснички. пл — плазмалемма (б — из:
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Рис. 251. Модель показывает механизм
скольжения наружных дуплетов микротру#
бочек относительно друг друга при изгиба#
нии реснички (по Сатиру).

Рис. 252. Схема цикла работы динеиновых ручек: а — динеиновые ручки А#трубочки при#
крепляются к соседней В#трубочке в отсутствие АТФ; б — связывание АТФ с динеином
вызывает открепление и укорачивание динеиновой ручки; в, г — расщепление АТФ соче#
тается с наклоном ручки на угол приблизительно 40° и прикреплением к другому сайту
В#трубочки; д — возвращение динеиновой ручки в исходное состояние вызывает сдвиг
(скольжение) соседнего дуплета (по Сатиру).
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Рис. 253. Схема форм биения жгутиков: вид
сбоку и сверху. а — плоская волна; б —
трехмерная волна.
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Рис. 254. Мастигонемы хризомонад. а — длинный опушенный и короткий гладкий жгути#
ки Poterioochromonas; б — мастигонемы жгутика Paraphysomonas cylicophora; в — схема
расположения нескольких типов1 мастигонем на длинном жгутике Ochromonas danica; г —
схема крепления трехчленных мастигонем2, или страминопилей (б — любезно предостав#
лен Б. Ледбитером, Бирмингем; в — по Буку). Увел.: а — 4 500×, б — 15 000×.
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Рис. 255. Биоэлектрические и двигатель#
ные явления при реакции избегания у Para�
mecium, вызванные точечным воздействи#
ем. Скорость плавания пропорциональна
размерам стрелок. Реснички изображены в
заключительной фазе рабочего удара мета#
хрональной волны (исключение: исходная
синхронная реверсия ресничек (4) и инак#
тивированные реснички (7, 8). Переориен#
тация при повороте в конце попятного дви#
жения (4–7) произвольна и является ре#
зультатом временного прекращения бие#
ния ресничек (7, 8) (из: Machemer and de
Peyer: Verh. Dtsch. Zool. Ges. 70 [1977] 86).
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Рис. 257. Схематическое изображение
форм волны при биении ресничек. а — сим#
плектический удар, б — антиплектический
удар, в — лейоплектический удар, г — дек#
сиоплектический удар (по Сли).
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Рис. 259. Амебоидное движение: а — локомоторная форма Amoeba proteus. я — ядро. б —
во фронтальной зоне псевдоподий A. proteus четко различимы гиалиновая шапочка (гш)
и гранулоплазма (гп). в — модель потока цитоплазмы (стрелка); светлая зона — золь, тем#
ная штриховка — гель, сплошная черная линия — вновь сформированная сеть микрофи#
ламентов, пунктирная черная линия — сеть сократившихся микрофиламентов, линия чер#
ных точек — деполимеризация микрофиламентов. г — схема формирования псевдоподии:
отслоение плазматической мембраны от кортикального слоя (II, IV), формирование нового
слоя микрофиламентов на кончике псевдоподии и разборка старого кортикального слоя
на границе гранулоплазмы и гиалоплазмы (III, V), замена золя (показано светлой штри#
ховкой) на гель гиалоплазмы в кончике псевдоподии (показано темной штриховкой) (из:
Stockem and Kloposca: Int. Rev. Cytol. 112 [1988] 137). Увел.: а — 350×, б — 400×.
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Рис. 260. Схема транспорта кинетоцист и
бактерий вдоль аксоподии и формирования
псевдоподий у солнечников. ак + ми —
акто#миозиновые филаменты, б — фикси#
рованные на поверхности аксоподии бакте#
рии, кц — кинетоциста, мт — микротрубоч#
ки, пв — псевдоподиальные выросты, р —
ресничка жертвы, стрелки — направление
транспорта (по Барделе).
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Рис. 261. Типичное эвгленоидное движение
(или метаболия) у Distigma. Временной
промежуток между фазами — около 2 се#
кунд (из: Hausmann and H�lsmann: Photo#
Med’ 4 [1981] 253).

Рис. 262. Покровные структуры эвгленовых.
а, б — система аргентофильных линий
Euglena; в — спиральные структуры образо#
ваны субмембранными белковыми лента#
ми; г — схема строения покровов Astasia
longa; мт — микротрубочки, пм — плазма#
тическая мембрана, бл — белковые ленты
(а и б — из: Foissner: Acta biol. Acad. Sci.
Hung. 28 [1977] 157; в — любезно предос#
тавлен Т. Сузаки, Кобе; г — по Сузаки и Ви#
льямсону). Увел.: а и б — 720×, в 65 000×.
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Рис. 263. Схема организации кортекса раз#
норесничной инфузории Eufolliculina. Мио#
немы (мн) — сократимые пучки филамен#
тов — обеспечивают быстрые сокращения
клетки, ленты микротрубочек (мт) — вос#
становление формы клетки. тмт — транс#
версальные микротрубочки (из: Mulisch et
al.: Protistologica 17 [1981] 285).
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Рис. 264. Расправленный стебелек Vorticella (а) и медленное его распрямление после
мгновенного сокращения (б); схема строения стебелька (в): спазмонему (сп) сопровож#
дают многочисленные митохондрии (ми), ч — внеклеточный чехол стебелька, пм — плаз#
матическая мембрана (а и б — из: Kleinig and Sitte: Zellbiologie, Stuttgart 1992; в — по Амо#
су). Увел.: а и б — 220×.
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Рис. 265. Сокращение апикальной части клетки у инфузории Lacrymaria olor (а–в) (из:
Hausmann: Mikrokosmos 76 [1987] 176). Увел.: а–в — 200×.
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Рис. 266. Схема последовательных сокращений инфузории Homalozoon во время погло#
щения пищи (а); б, в — на поперечных срезах Homalozoon видна непрерывная оболочка
из филаментов (фм), которая отделяет внутреннюю цитоплазму с митохондриями от кор#
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Рис. 267. Клеточные структуры, предположительно активно участвующие в изгибаниях про#
стейшего: а — кинетодесма (кд), отходящая от кинетосомы (кн), на препарате вычленен#
ной кинетиды; б — поперечно исчерченный пучок филаментов, прикрепленный к слою фи#
ламентов (фм) инфузории Loxophyllum; в — поперечно исчерченный корешок жгутика
Chilomonas; г, д — система упорядоченных филаментов у кругоресничной инфузории
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Рис. 270. Миксотрофная динофлагеллата Amphidinium cryophilum, фагоцитирующая дру#
гую динофлагеллату. пв — пищеварительная вакуоль (из: Wilcox and Wedemayer: J. Phycol.
27 [1981] 600). Увел.: 4 000×.
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Рис. 271. Пиноцитоз у Amoeba proteus: этапы пиноцитоза, инициированного добавлени#
ем 0,5% яичного белка. Время от начала инвагинации клеточной поверхности (а) до об#
разования пиноцитозного пузырька (г) около 3 минут (из: Stockem and Klein: Europ. J.
Protistol. 23 [1988] 317). Увел.: 1 500×.
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Рис. 272. Пиноцитоз у инфузории Pseudo�
microthorax: отшнуровывание окаймленных
пузырьков (оп) с клатриноподобным опу�
шением (стрелка) от парасомального ме�
шочка (пм). д — диктиосома. Увел.: 40 000×.
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Рис. 273. Схема водных потоков, порожда�
емых пищевым биением жгутика сидячих
гетеротрофных жгутиконосцев: а — Codo�
nosiga, б — Actinomonas, в — Ochromonas,
г — Bicosoeca. Гладкий жгутик (а) вызыва�
ет движение воды в противоположном на�
правлении, по сравнению со жгутиками,
имеющими мастигонемы1 (б–г) (по Сли).
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bergensis (а) и Bodo saltans
(б) прикрепляются к суб�
страту задним жгутиком и
создают пищевые токи
воды биением переднего
жгутика. Пищевые частицы
(пч) заглатываются в инва�
гинации клетки (Cafeteria)
или в глотке (Bodo) без об�
разования псевдоподий.
Spumella sp. (в) прикрепля�
ется к субстрату плазмати�
ческой нитью, при помощи
длинного жгутика порожда�
ет движение воды и захва�
тывает пищевую частицу,
используя оба жгутика.
Захват пищевой частицы
осуществляют псевдопо�
дии (из: Boenigk and Arndt:
J. Eukaryot. Microbiol. 47
[2000] 350).

Рис. 274. Схема этапов поглощения пищи у
трех гетеротрофных нанофлагеллат по дан�
ным видеомикроскопии. Cafeteria roen�
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Рис. 275. Потоки во�
ды, вызываемые Sty�
lonychia: вид сбоку (а,
б) и трехмерная схема
потоков (в). Для визу�
ализации этого явле�
ния в среду добавля�
ли частицы угля и фо�
тографировали при
длительной экспози�
ции.

Рис. 276. Мембранеллы Eufolliculina, упоря�
доченно расположенные по периферии (а)
и на внутренней поверхности перистомаль�
ных лопастей (б), создают потоки воды, ко�
торые несут пищевые частицы к цитостому
(из: Mulisch and Hausmann: Protistologica 20
[1980] 415). Увел.: а — 70×.
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Рис. 277. Схема этапов захвата и заглатывания пищи при помощи гаптонемы у Chrysochro�
mulina hirta: захват пищевых частиц (1–2), транспорт их к основанию гаптонемы (3), акку�
муляция (4), транспорт к вершине гаптонемы (5–7), фагоцитоз (8–14) пищевых частиц.
Круговые стрелки показывают направление вращения клетки (по Кавачи с соавт.).
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Рис. 278. Didinium nasutum поглощает Para�
mecium (а — любезно предоставлен Ж. Ан�
типа, Сан�Франциско). Увел.: а — 290×.
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Рис. 279. Цитофарин�
гальная корзинка (цк)
Pseudomicrothorax
при использовании
оптики Номарского
(а), в поляризован�
ном свете (б) и на уль�
тратонком попереч�
ном срезе (в). Двой�
ное лучепреломление
микротрубочек, мно�
жество которых вхо�
дит в состав немато�
десм (нд) и немато�
десмальных пластин
(ндп) (в), высвечивает
корзинку на рис. б
(из: Hausmann and
Peck: Differentiation 11
[1978] 157). Увел.: а и
б — 800×, в — 15 000×.
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Рис. 280. Инфузория
Pseudomicrothorax по�
глощает нитчатую си�
незеленую водоросль
Oscillatoria. а — вид в
световой микроскоп;
б — нить Oscillatoria
втягивается в цитофа�
рингальную корзинку
(цк), сканирующий
электронный микро�
скоп; в — схема этапов
поглощения, на кото�
рой отмечена скорость
процесса: цифры по�
казывают время в се�
кундах, прошедшее с
момента захвата. Тол�
щина нити цианобакте�
рии около 5 мкм (из:
Hausmann and Peck:
Differentiation 14 [1979]
147). Увел.: а — 40×,
б — 1 000×.

Рис. 281. Схема организации и модель функционирования цитофарингальной корзинки
Pseudomicrothorax в процессе заглатывания жертвы: корзинка состоит из нематодесм (нд)
и нематодесмальных пластин (ндп) и скреплена филаментами (фи). В дистальной части
корзинки между немадесмами проходят мелкие пузырьки (в) и сливаются с мембраной
растущей пищевой вакуоли (мпв). цб — цианобактерия.
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Рис. 282. Схема процесса питания сукторий: жертва (инфузория) захвачена щупальцем сук�
тории (а); гаптоцисты на конце щупальца заякоривают плазматическую мембрану жертвы;
внутренний и внешний цилиндры из микротрубочек (мт) обеспечивают удлинение щупаль�
ца (б) и втягивание цитоплазмы жертвы, заключенной в пищевую вакуоль (пв), внутрь хищ�
ника (стрелка) (в). пм — плазматическая мембрана (по Барделе, Низбет и Рудзинска).

Рис. 283. Поглощение пищи вампиреллида�
ми. а — Hyalodiscus во время питания цито�
плазматическим содержимым клеток нитча�
той зеленой водоросли Oedogonium; б — от�
верстия, просверленные амебой Gobiella в
клеточной стенке Oedogonium. Увел.: а и б —
400×.
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Рис. 284. Naegleria fowleri с пищевыми
псевдоподиями (амебостомами) (из: John
et al.: J. Protozool. 32 [1985] 12). Увел.:
1 800×.

Рис. 285. Схема этапов питания гетеро�
трофной динофлагеллаты Protoperidinium
conicum. Динофлагеллата приближается к
нити колониальной диатомовой водоросли
(а), накрывает нить плащевидной питаю�
щей псевдоподией (б) и переваривает ци�
топлазму диатомеи (в) (по Якобсон и Тэй�
лор). Увел.: 400×.
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Рис. 286. Формирование пищевых вакуолей у инфузорий: а, б — у Climacostomum пище�
вые частицы подгоняются мембранеллами (мб) в буккальную полость (бп) и периодичес�
ки заглатываются на дне этой полости. Плазматическая мембрана (пм) растущей пище�
вой вакуоли увеличивается за счет включения мелких дискоидальных пузырьков (указаны
стрелками в б). ал — альвеола, пцм — постцилиарные микротрубочки, св — сократитель�
ная вакуоль; в — дискоидальные пузырьки (стрелки) сливаются с пищевой вакуолью в ци�
тостомальной области Trichodina. мт — микротрубочки (б — из: Fischer�Defoy and
Hausmann: Differentiation 20 [1981] 141; в — из: Hausmann and Hausmann: J. Utrastruct. Res.
74 [1981] 131). Увел.: а — 500×, в — 55 000×.
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Рис. 287. Солнечник
Actinophrys sol захва�
тывает (а) и заглаты�
вает инфузорию Colpi�
dium (б–г). Специаль�
ная псевдоподия уже
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тывает жертву полно�
стью (из: Hausmann
and Patterson: Cell
Motil. 2 [1982] 9).
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Рис. 288. Питание Paramecium. а — отшну�
ровывается пищевая вакуоль (стрелка). б —
пищеварительная вакуоль с заключенными
в ней бактериями (а — любезно предостав�
лен Р. Штимерлинг, Бонн). Увел.: а — 360×,
б — 13 000×.
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Рис. 289. Схема этапов переваривания пищи и схема потока мембран в фагосомно�лизо�
сомной системе Paramecium. ац — ацидосомы, д — диктиосома, дв — дискоидальные пу�
зырьки, кф — кислая фосфатаза, л — лизосома, мтл — лента микротрубочек, мпв — фор�
мирующаяся пищевая вакуоль, ПВ�I–ПВ�IV — стадии пищеварительных вакуолей, поф —
посторальная фибрилла, цп — цитопрокт, цф — цитофаринкс, эн — эндосома с клатри�
новым опушением, отшнуровавшаяся от парасомального мешочка (по Фоку и Аллену).
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Рис. 290. В ходе циклоза у Paramecium пи�
щеварительные вакуоли перемещаются по
вполне определенному коридору внутри
цитоплазмы. Не затронутые циклозом об�
ласти цитоплазмы оттенены точками. Ско�
рость потока цитоплазмы (отмечен стрел�
ками и звездочками) 2–3 мкм в секунду (по
Сикоре).

Циклоз

��
	����������������������������

#������� ���������� �������������
#

����������������
#�������#����������

�������������������������������#����

��������������������������������������

���� �� ��� ������ ����������� ���������

�������������������������������*�����$

�����������������������������������

�
����� %����� �� ����� (������� '����

2LC)��&������!��������
�������������

����� �����������������������������

�������
�����������������
����������

�����������4���������������

"�����������������#�������������

������������������������������V�#���

��� ������	����#��������������������

(��� ���!����������!��� �
��� �
�����

������� ��������!��� ��������������

���!��������������������"�(��������

������ 	��� ������� ������� ���������


���������� ���������������� ��������

D��������� ���� ���������������#�����

��#����P�����������	�����������������

�
#�������������������������0��P����

���
���������!��������������������

(�����������
�� ��������� ����#���

&��������%��������������!���� ������



330 Избранные главы общей протистологии

��� �� ��������������� ���� ���
������

��!�����������!���"���(������������

�������������������������������	�����

���������� ��� �������� ���������� ������

���������������������������������

*� ��%������� �������� ��%������

������ �������� (���������� ���������

����	��������������
#� ���������� ���

(������������� �� �������������� ������

�������������������������� (��������

����� ��������&��� ����� ���
������� ���

��������'����������)���	�������������

����� ������� ��� �����#������ ������

'�����2L2)��T������
��(�����������%��

���������
�� ����� ��� ������!�����

���� �������� ��(����� ��%����������

�������� ������ �����!������ �������

�����������������������

���������������������������������

��!���
#� ����������� ��������	�
#

Рис. 291. Дефекация у инфузории Climacostomum. а–г — фазы дефекации (оптика Номар�
ского). д — дефекационная вакуоль, только что излившая свое содержимое (ультратон�
кий срез). От уменьшающейся вакуоли берут начало многочисленные канальцы, от кото�
рых отшнуровываются пузырьки, уносящие мембранный материал. св — сократительная
вакуоль, дв — дефекационная вакуоль (из: Fischer�Defoy and Hausmann: Zoomorph. 100
[1982] 121). Увел.: а–г — 470×, д — 13 000×.
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Рис. 292. Схема функционирования цитопрокта у Paramecium: приближение дефекацион�
ной вакуоли к цитопрокту (а, б) и везикуляция мембраны дефекационной вакуоли после
слияния с поверхностью клетки (в, г) (по Аллену и Вольфу).
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Рис. 293. Схема путей гликолиза после фосфоенолпирувата у амитохондриальных пара�
зитов Trichomonas vaginalis и Tritrichomonas foetus. Метаболизм малата в гидрогеносоме
и судьба восстанавливающих элементов не показаны. Конечные продукты метаболизма
заключены в прямоугольники. [1] пируваткиназа, [2] фосфоенолпируваткарбоксикиназа
(ГТФ�зависимая), [3] пируватаминотрансфераза, [4] пируват�ферредоксиноксидоредук�
таза, [5] ацетат/сукцинат�КоА�трансфераза, [6] сукцинил�КоА�синтаза, [7] гидрогеназа,
[8] пируват декарбоксилаза, [9] алкогольдегидрогеназа, [10] лактатдегидрогеназа (толь�
ко у Trichomonas vaginalis), [х] фумаратгидролаза (только у Tritrichomonas foetus), [у] фу�
маратредуктаза (только у Tritrichomonas foetus), [Fd] ферредоксин (по: M�ller, 2002).
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Рис. 294. Кристаллы, встречающиеся в
клетках Paramecium (по Вихтерману).
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Рис. 295. Euplotes (а) со светопреломляющими кристаллами (б), которые ограничены мем�
браной (в); лс — литосомы. Вакуоли с кристаллами на ультратонком срезе Paramecium
(г). Литосомы образованы концентрическими слоями органического и неорганического
материала (д) (а–г — из: Hausmann: Mikrokosmos 71 [1982] 33; д — из: Hausmann and Waltz:
Protoplasma 99 [1979] 67). Увел.: а и б — 265×, в — 1 700×, г — 19 000×, д — 9 500×.
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Ядро и половое размножение
(Мария Мулиш)

Рис. 296. Ядро Lateromyxa gallica (Vam�
pyrellidae) на ультратонком срезе. Видны
конденсированные хромосомы (хр), яд�
рышко (яд) и ядерная пластинка (яп). Увел.:
15 000×.
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Рис. 297. Окрашен�
ные ядра Euplotes (а)
и Tetrachymena (б)1

на тотальных препа�
ратах. ма — макро�
нуклеус, ми — микро�
нуклеус. Увел.: а —
500×, б — 200×.

Рис. 298. Ядерная пластинка в форме сото�
вого слоя (стрелки) под ядерной оболочкой
Amoeba proteus (любезно предоставлен
В. Штокем, Бонн). Увел.: 12 000×.
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Рис. 299. Репликационная полоска (рп) в макронуклеусе (ма) Stylonychia (световая мик�
роскопия) (а) и Euplotes (трансмиссионная и сканирующая электронная микроскопия) (б,
в). ми — микронуклеус, яо — ядерная оболочка. Стрелки указывают направление движе�
ния репликационной полоски (а — из: Steinbruck: Europ. J. Protistol. 26 [1991] 2; б — лю�
безно предоставлен К. Эйслер, Тюбинген; в — из: Arikawa et al.: Europ. J. Protistol. 36 [2000]
40). Увел.: а — 650×, б — 13 500×, в — 7 000×.
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Рис. 300. Типы митозов в различных таксонах (анафаза): а — микротрубочки проходят в
каналах ядра (динофлагеллаты); б — микротрубочки внеядерного веретена взаимодейству�
ет с хромосомами (гипермастигиды); в, г — внутриядерное веретено и внеядерные орга�
низующие центры (фораминиферы); д — аппарат веретена внутри интактной ядерной обо�
лочки (инфузории); е — ядерная оболочка разрушена на полюсах ядра (некоторые хризо�
фитовые) (по Грелю).
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Рис. 301. Синаптонемальные комплексы у Lateromyxa gallica (Vampyrellidae): а — ядро на
стадии зиготены с ядрышком (яд) и несколькими синаптонемальными комплексами
(стрелки); б — прикрепление синаптонемального комплекса к ядерной оболочке (яо); в —
схема спаривания гомологов в синаптонемальном комплексе. гхр — гомологичные хро�
мосомы, ре — рекомбинационный узелок, цэ — центральный элемент (а и б — из: Ropstorf
et al.: Europ. J. Protistol. 29 [1993] 302; в — по Крстичу). Увел.: а — 32 000×, б — 75 000×.
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Рис. 302. Развитие зачатка макронуклеуса у Stylonychia lemnae: а — сразу после разделе�
ния эксконъюгантов (t = 0) размер и содержание ДНК зачатка макронуклеуса соответствует
таковым микронуклеуса; б — увеличение содержания ДНК; в — формирование гигантских
хромосом; г — фрагментация гигантских хромосом и падение содержания ДНК; д — фор�
мирование ядрышек (яд); е, ж — появление репликационных полосок (рп) и рост содер�
жания ДНК; з — через 100 часов макронуклеус полностью сформирован (по Аммерману).
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Рис. 303. Схематическое изображение основных стадий жизненного цикла Apicomplexa:
а — спорозоит; б — участок шизонта; в — мерозоит; г — макрогамонт; д — микрогамонт;
е — микрогамета (по нескольким авторам).
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Рис. 304. Половой процесс (автогамия = педогамия) у Actinophrys sol (1); после инцисти�
рования ядро претерпевает мейоз (2–9)1; гаметы (10) сливаются и после кариогамии (11)
формируют зиготу (12) (по Белару). Увел.: 540×.
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Рис. 305. Схема жизненного цикла форами�
нифер: диморфный жизненный цикл
(сплошные стрелки) включает развитие
гаплоидного гамонта, на смену которому
приходит диплоидный многоядерный ага�
монт; гипотетический триморфный жизнен�
ный цикл (пунктирные стрелки) включает
также стадию шизонта (по Рётгеру).

Рис. 306. Конъюгация у Paramecium cauda�
tum: макронуклеусы (ма) партнеров еще
видны, тогда как оба микронуклеуса (стрел�
ки) конъюганта пока плохо заметны (любез�
но предоставлен Х.�Д. Гёрцом, Штутгарт).
Увел.: 350×.

мами
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Рис. 307. Растворимые гамоны у Blepharis�
ma: схема воздействий и реакций. Клетка,
принадлежащая к типу спаривания I, выде�
ляет гамон I, который вызывает реакцию
конъюгации и секрецию гамона II в компле�
ментарном типе спаривания II. В свою оче�
редь, гамон II вызывает реакцию конъюгации
в клетках типа спаривания I (по Майаке).
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Рис. 308. Схема основных ядерных преобразований в ходе конъюгации инфузорий (а) и
постгамных делений ядер у Paramecium caudatum (б): частичное слияние конъюгантов (1);
мейоз микронуклеусов (ми) (2–4); три из четырех гаплоидных ядер разрушаются; остав�
шееся ядро делится митотически на два гаметических ядра (одно стационарное, другое
мигрирующее) (5); клетки обмениваются мигрирующими ядрами (6), которые сливаются
со стационарными ядрами и формируют синкарион в каждом партнере (7); поскольку мак�
ронуклеусы (ма) разрушаются1, каждый из двух эксконъюгантов (8) содержит только один
диплоидный синкарион (ск). б — набор ядер интерфазной клетки восстанавливается после
серии постгамных ядерных и клеточных делений (по Грелю).
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Рис. 309. Стадия морфогенеза Paramecium
с двумя ротовыми аппаратами; разрывы в
кинетах обозначили будущую борозду де�
ления клетки (из: Iftode et al.: Development
105 [1989] 191). Увел.: 600×.
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Рис. 310. Гигантские (го) и нормальные (но) особи Blepharisma (а); б — каннибализм у
Blepharisma (а — любезно предоставлен Д.Дж. Паттерсоном, Сидней; б — по Нильсону).
Увел.: а — 100×, б — 70×.
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Рис. 311. Клетки Euplotes octocarinatus при нормальных условиях (а) и когда в среде при�
сутствует хищная инфузория Lembadion (б, в); в — хорошо видны дорсальные гребни и
латеральные лопасти, которые развиваются в присутствии Lembadion. г — каннибализм у
Onychodromus quadricornutus (а и б — из: Kuhlmann and Heckmann: Science 227 [1985] 1347;
в — любезно предоставлен К.Ф. Барделе, Тюбинген; г — из: Wicklow: J. Protozool. 35 [1988]
137). Увел.: а и б — 270×, в — 760×, г — 280×.

Рис. 312. Схема жизненного цикла Naegle�
ria gruberi (по Фултону).
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Рис. 313. Схема жизненного цикла Eufolli�
culina uhligi: 1 — трофонт, 2–4 — деление,
5 — бродяжка, 6–10 — формирование до�
мика и метаморфоз, 11 — реорганизация
(из: Mulisch and Patterson: Protistologica 19
[1983] 235).
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Рис. 314. Схема жизненного цикла апосто�
матной инфузории Polyspira delagei: 1 —
протомит, 2 — томит, 3 — инцистирован�
ный форонт на жабрах рака, 4 — молодой
трофонт, 5 — взрослый трофонт, 6 — то�
монт, 7–8 — последовательные деления
(палинтомия) (по Львову).
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Рис. 315. Схемы основных стадий жизнен�
ного цикла Zoothamnium: а — колония
Z. alternans с микрозооидами (миз), макро�
зооидами (маз) и цилиоспорой (цсп); 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).
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Рис. 316. Продольный срез плодового тела (а) и схема жизненного цикла Dictyostelium
discoideum (б): при голодании амебы становятся чувствительными и агрегируют в ответ
на волны выделяемого ими цАМФ, затем эти агрегаты после серии преобразований фор�
мируют плодовое тело. Затемненные области представляют предстебельковые или сте�
бельковые клетки. PstA, PstAB, PstO — разные типы предстебельковых клеток; пц — пред�
цистные клетки. Цифры показывают время в часах (а — любезно предоставлен М.Дж.
Гримсон, Лубок; б — по Пауэлл�Кофман и Фиртел). Увел.: а — 60×.
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Рис. 317. Схемы бинарного деления рако�
винной амебы (Euglypha, а), жгутиконосца
(Euglena,  б) и трихомонады (Devescovina,
в). акс — аксостиль, ж — жгутик, я — ядро,
пс — псевдоподии (по Грелю).
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Рис. 318. Схема цикла развития жгутика у
празиномонады Nephroselmis olivacea: ин�
терфазная клетка имеет длинный (1) и ко�
роткий (2) жгутики. Перед делением клет�
ки появляются две новых кинетосомы (21 и
22). От них отрастают короткие жгутики. Ко�
роткий жгутик родительской клетки удлиня�
ется и становится длинным жгутиком одной
из дочерних клеток (по Мелконяну).
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Рис. 319. Деление клетки Didinium nasutum:
ранняя стадия (а) и дальнейшее развитие
(б) с дифференцировкой на протер (п) и
опист (о). дщ — дорсальная щеточка (лю�
безно предоставлен К.Ф. Барделе, Тюбин�
ген). Увел.: а — 250×, б — 300×.
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Рис. 320. Схема почкования сукторий Ephe�
lota (а) и Tachyblaston (б). ма — макронук�
леус, ми — микронуклеус (по Грелю).
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Рис. 321. Схема стандартного клеточного
цикла эукариот: две основные контрольные
точки (обозначены заштрихованными круж�
ками) регулируют вступление в фазу синте�
за ДНК (S) или в митоз (М). Комплексы цик�
лин�зависимых протеинкиназ (Cdk) и цик�
лина запускают последующие процессы
цикла. G

1
 и G

2
 — промежуточные фазы.
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Рис. 322. Схема наследования определенных зон соматического кортекса (показаны раз�
ной штриховкой) при делении Paramecium (а); эти зоны трансформируются во время де�
ления клетки и по�разному распределяются между дочерними клетками после деления
(б): зоны спереди от клеточного меридиана сохраняются в протере, расположенные сза�
ди — в описте. В передней (точечная штриховка) и задней (горизонтальная штриховка)
областях кортекс не изменяется в процессе деления (по Ифтоду).
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Рис. 323. Схема стоматогенеза при делении клетки инфузорий: а — телокинетальное фор�
мирование зачатка цитостома у Trithigmostoma steini; б — паракинетальное формирова�
ние зачатка цитостома у Tetrahymena. опр — оральный примордиум, ра — ротовой аппа�
рат (а — из: Hofmann and Bardele: Europ. J. Protistol. 23 [1987] 2).
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Рис. 324. Схема развития оральных кинетид из соматических у Trithigmostoma steini (а —
поперечные срезы, б — продольные срезы тех же кинетосом): 1 — соматическая моноки�
нетида; 2–4 — формирование дочерних кинетосом (дк) и деградация соматических рес�
ничек (ср); 5 — рост оральных ресничек (ор); 6 — оральная дикинетида. Связанные с ки�
нетосомами структуры изменяются на каждом этапе. кф — кинетодесмальная фибрилла,
пмт — постцилиарные микротрубочки, пм — парасомальный мешочек, скмт — субкине�
тальные микротрубочки, тмт — трансверсальные микротрубочки, тф — трансверсальные
фибриллы, эм — электронно�плотный материал (из: Hofmann and Bardele: Europ. J.
Protistol. 23 [1987] 2).

а

б

тмт
кф скмт

пм

пмт

тф

дк

эм
пм

пмт тф

ор

ср

скмт

дк



376 Избранные главы общей протистологии

������������������%������	���������

�����
��"�������
�� ���
� �����	��

����������!��
����������������������

������������������������������������

	���������������'��������������������

�
����������������)���������������!�

������������������������	�����������

�������������������������������������

���� ������ �����������
�� ���
�����

�
��������������������!���
�������

'�����426)��&����������
����������������

������� ������ ����������������%�����

�������� ������������� ��!�� ����� ��

�������������������	���������������

�������������������������#�����	��

���������������&��������������������

������	����������
��������������������

�������������!���
�����������������

'�����426*)��D����������������������

��������� ��(����� �����������������

Рис. 325. Примеры развития адоральной цилиатуры: а — Furgasonia blochmanni; б — Tetra�
hymena thermophila; в — Paraurostyla weissei. Кружки с крестиком обозначают безреснич�
ные кинетосомы, квадратиками обозначены вновь сформированные кинетосомы. кф —
кинетодесмальная фибрилла, пмт — постцилиарные микротрубочки, тмт — трансверсаль�
ные микротрубочки (из: Eisler: Europ. J. Protistol. 24 [1989] 181).
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Рис. 326. Иллюстрация механизма, определяющего положение стоматогенной зоны (за�
штрихована) у Stentor. а — схема клетки, показывающая расположение соматических и
оральных кинет. Все кинеты (к) спроецированы на переднюю поверхность клетки, чтобы
показать частоту соматических кинет (оа — оральный аппарат). Оральный зачаток раз�
вивается в той зоне, где частота соматических кинет меняется наиболее контрастно
(–––/+++). б, в — задняя часть орального примордиума во время формирования глотки;
б — распределение пароральных (по) и адоральных (ао) органелл и направление биения
ресничек (стрелка) в норме; в — после экспериментального пересаживания зоны контра�
ста (перевернута зеркально) (по нескольким авторам).
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Рис. 327. Упрощенная схема механизма замены антигенов у трипаносом. Антигенные пе�
реключения обеспечивают несколько различных механизмов. Здесь приведен наиболее
часто встречающийся вариант так называемой дупликативной транспозиции. I: ситуация
до антигенного переключения: а — тандемы так называемых пассивных копий гена VSG
(basic copy VSG, или BC�VSG; в прямоугольных рамках) расположены во внутренних учас�
тках хромосом. Короткие вертикальные линии представляют 70 фланкирующих пар нук�
леотидов, которые маркируют гены VSG; б — потенциально экспрессируемая копия гена
VSG (expression linked copy, ELC�VSGa) расположена в составе полицистронного участка
на конце хромосомы рядом с теломерой (обозначена большой черной стрелкой); литера
«а» означает, что этот сайт в данный момент транскрипционно активен. в — ELC�VSGa
транскрибируется полицистронно вместе с «генами, связанными с сайтом экспрессии»
(expression site associated genes) ESAG 1 и ESAG 2 под контролем единого промотора (р).
II: антигенное переключение происходит следующим образом: а — пассивная копия VSG 2
удваивается и переносится в субтеломерную позицию, где становится активной; б — преж�
няя же активная копия VSGa удаляется и замещается дубликатом VSG 2; в — активиро�
ванная копия VSG 2 считывается в полицистронный транскрипт.
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Рис. 328. Транс�сплайсинг у трипаносом. Гены, кодирующие РНК�доноры, транскрибиру�
ются на соответствующие РНК (а). Гены вариабельных поверхностных гликопротеинов
(variable surface glicoproteins — VSG) и двух «генов, связанных с сайтом экспрессии»
(expression site associated genes — ESAG 1 и ESAG 2), транскрибируются с общего промо�
тора (Р) на длинную полицистронную пре�мРНК (б). РНК�доноры затем сшиваются с транс�
криптами индивидуальных генов в составе полицистронной пре�мРНК (в). Таким образом,
функциональные 5'�концы присоединяются к экзонам транскриптов ESAG и VSG, а поли�
адениновые (поли�А) хвосты формируются на их 3'�концах (по нескольким авторам).
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Рис. 330. Редактирование РНК в митохондрии трипаносом (по Шустер и Бренике).
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Рис. 331. Разделение фрагментированной
макронуклеарной ДНК Tetrahymena мето�
дом пульс�электрофореза. Макронуклеар�
ная ДНК двух клонов T. thermophila (Т

1
, Т

2
)

и близкородственной T. pyriformis (Т
3
) ра�

зогнаны на агарозном геле. Для сравнения
в форез включены: макронуклеарная ДНК
Stylonychia lemnae (Sl) и Paramecium
bursaria (Pb), а также хромосомы дрожжей
(Saccharomyces cerevisiae, Sc), конкатеме�
ры1 фага лямбда (Lc) и ДНК фага лямбда,
обработанная гидролазами (Ld). Длина по�
втора в конкатемерах фага лямбда состав�
ляет 49 т.п.н. Размеры фрагментов макро�
нуклеарной ДНК Tetrahymena варьируют от
20 до более 1000 т.п.н. Гораздо меньшие
по размеру молекулы ДНК других видов ин�
фузорий уходят за пределы геля при этих
условиях.
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Рис. 332. Макронуклеарные и микронукле�
арные ДНК различных видов инфузорий ра�
зогнаны обычным электрофорезом на ага�
розном геле. Гель окрашен бромидом эти�
дия. Дорожка А — маркер; дорожки B–E со�
держат макронуклеарную ДНК гипотрих;
дорожка F — макронуклеарную ДНК Para�
mecium и дорожка G — микронуклеарную
ДНК гипотрих. Длина фрагментов макро�
нуклеарной ДНК гипотрих варьирует от ме�
нее 0,5 т.п.н. до более 10 т.п.н. Тонкая
структура паттерна полос макронуклеарной
ДНК гипотрих (дорожки B–E) различна у
различных видов. Макронуклеарная ДНК
других инфузорий и микронуклеарная ДНК
имеет много больший молекулярный вес и
потому не фракционируется этим методом.
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Рис. 333. Обобщенная схема структуры коротких молекул ДНК макронуклеуса размером
в один ген у гипотрих. Каждая такая молекула содержит единственную кодирующую об�
ласть, с обеих сторон от которой расположены короткие некодирующие последователь�
ности, содержащие цис�регуляторные элементы. На концах всех молекул обнаружены
идентичные теломеры с выступающими 3'�одноцепочечными концами.
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Первичный транскрипт
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Теломеры и теломеразы
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Таблица 17. Теломерные повторы
у протистов

Группа                Организм             Теломерный
                                                             повтор

Ciliophora Tetrahymena TTGGGG
Glaucoma TTGGGG
Paramecium TT(T/G)GGG
Stylonychia TTTTGGGG
Oxytricha TTTTGGGG
Paraurostyla TTTTGGGG
Onychodromus TTTTGGGG
Urostyla TTTTGGGG
Keronopsis TTTTGGGG
Pleurotricha TTTTGGGG
Euplotes TTTTGGGG

Kinetoplastidea Trypanosoma TTGGGA
Crithidia TTGGGA

Apicomplexa Plasmodium (C/T)TTGGGA
Myxogastrea Physarum TTGGGA

Didymium TTGGGA
Dictyostelia Dictyostelium AG1–8

Chlorophyta Chlamydomonas TTTTGGGA
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Аутосплайсинг интронов
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Рис. 334. Схема аутосплайсинга при созре�
вании рибосомной РНК Tetrahymena
thermophila. Первичный транскрипт состо�
ит из двух экзонов, разделенных интроном.
Гуанозин или гуанозиновый нуклеотид (G)
присоединяется к РНК на границе между
интроном и экзоном и отщепляет экзон 2.
На следующем этапе интрон отделяется, а
два экзона соединяются друг с другом. За�
тем интрон замыкается в кольцо; в ходе
этого процесса отщепляется короткий уча�
сток РНК, который уносит G�остаток. Нако�
нец, кольцо интрона разворачивается в ли�
нейную молекулу. Все эти сложные реакции
идут без участия белковых ферментов (по
Чеху).

Интрон

Экзон Экзон

Генетический код
инфузорий
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Таблица 18. Особенности кодонов TGA,
TAG и TAA у цилиат. В ядерных генах
всех других организмов эти триплеты
служат стоп�кодонами.

  Организм TGA TAG TAA

 Tetrahymena стоп Gln Gln
 Paramecium стоп Gln Gln
 Stylonychia стоп Gln Gln
 Oxytricha стоп Gln Gln
 Paraurostyla стоп Gln Gln
 Euplotes Cys стоп стоп
 Blepharisma   ?   ? стоп
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Рис. 335. Вариабельность сиквенсов генов
поверхностных антигенов Plasmodium falci�
parum. Различная штриховка указывает
различные сиквенсы (по Кемпу).
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Поведение протистов
(Ганс Махемер)

Рис. 336. «Брачные игры» перед конъюга�
цией Stylonichia mytilus: а — круговое вра�
щение обоих партнеров резкими толчками;
б — касание перистомами; в — конъюгация
(по Грелю).
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Рис. 337. Типы стимулированных двига�
тельных реакций протиста на примере све�
тового воздействия (hν): а — (орто�)кинез:
скорость движения увеличивается внутри
освещенной зоны (последовательные
изображения клетки разнесены на большее
расстояние); б — клинокинез: смена на�
правлений движения усиливается внутри
освещенной зоны; в — таксис: клетка пово�
рачивает прямо к (или от) источнику света;
г — реакция избегания: по достижении гра�
ницы светового пятна клетка меняет на�
правление поступательного движения слу�
чайным образом (по Сонг и Поф).
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Рис. 338. Траектории движения Paramecium в темном поле иллюстрируют постепенную
адаптацию к воздействию химического агента. Клетки были введены пипеткой в раствор
20 мМ KCl в точке, отмеченной звездочкой (}). В растворе их поверхность была момен�
тально деполяризована, поэтому клетки быстро поплыли задним концом вперед (1). По�
пятное движение постепенно замедлялось и через 40 секунд перешло во вращение на ме�
сте (2). В течение последующих нескольких минут вращение сменилось на медленное пла�
вание по кругу (3) с постепенным усилением тенденции движения вперед (4–7). Стадия 7 —
это нормальная траектория плывущей вперед клетки (из: Machemer: J. Protozool. 36 [1989]
463). Сравните с рис. 339, где показан постепенный переход от сильной деполяризации
к нормальному состоянию мембраны Paramecium.
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Рис. 339. Траектории движения Paramecium в зависимости от напряжения электрическо�
го поля (ги — гиперполяризация клеточной мембраны, де — деполяризация клеточной
мембраны). Все траектории были записаны в течение 5 секунд освещения в темном поле,
следовательно, длина пути пропорциональна скорости плавания. Траектории ранжированы
так, чтобы показать изменение характера движения при постепенном изменении мемб�
ранного потенциала от гиперполяризации (слева) до сильной деполяризации (справа). А —
поступательное движение (а–з — вперед; и — стационарное вращение; к–н — назад). Б —
когда мембрана слабо деполяризована, поступательное движение вперед иногда преры�
вается сменой направления движения (обратите внимание на изломы траекторий). Заме�
тим, что увеличение частоты изменений направления движения происходит при уменьше�
нием скорости движения вперед (из: Machemer and Sugino: Comp. Biochem. Physiol. 94A
[1989] 365).
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Рис. 340. Привыкание Spirostomum к меха�
ническому раздражению. Представлено в
форме вероятности (р) сокращения клетки
в ответ на механическое раздражение. Сти�
мул предъявляется периодически; общая
продолжительность (t) каждого экспери�
мента составляет около 12 минут. а — ве�
роятность сокращения постепенно падает
и выходит на асимптоту, которая соответ�
ствует 100%�ному привыканию; при отсут�
ствии раздражений в течение определен�
ного времени (∆t), привыкание частично ут�
рачивается (33% на рисунке). б — тот же
эксперимент, но обратите внимание, что,
когда предъявление раздражителя возоб�
новляется, клетки быстрее достигают
100%�ного привыкания; феномен называют
тренированностью. в — единственное
сильное (шоковое) раздражение полностью
снимает привыкание и даже гиперсенсиби�
лизирует клетку (феномен отвыкания); если
далее предъявлять раздражение по пре�
жней схеме, то клетка вновь демонстриру�
ет постепенное привыкание (из: Machemer:
BIUZ 18 [1988] 122).

����������������R���
���
�
��
����
�

�
�����������
����� 
�������
�����

�����1������������)����
����
����

&���������������� ��������
1����
�

����� �������
���������������������

����� �����
���� ��&
������
��1�����1

���
�1����
������+��������&����������

��������
��1��������� �����������
��

1������ ���
��
�� �� �
�
��
� ������ p	


&��

� ������ ���
�� ����� ��0������

������������ ����������� ��
���� ������1

�����&��� �� �
����� �����	
�����"��

а

б

в



404 Избранные главы общей протистологии

Поведенческие
реакции

����
���	�1�����
��1�����
�
��

���
��� ���
�
��
���1� �
�� ��� ��

�������
�����"��
����������������

��������������3�+�
�����
������
1��

���
������ 1���
������ �
���
������

��
������

Поведение
в электрическом поле
(гальванотаксис)

"���������� +�
�����
����� ����

�����	
������
�
��+�
������������
�

	
��������
�����
���������&����
�

�13�&��������������
�
�
����������
�

������� 
�������
�����
����1� ������

����
���������������
�������
����&��

��
����� �&��	
����� �� ������� �������

��
������
�����
�������������� �� �&���

	
���������������
�������
����������

������ $������
��
� +�
�����
���� ���

�������������������
�������� ��&��


�.�������	��� �������� ������ ���

�
����������
����������������������

�����1��
������1������������1���
�

�������� ������
�� ���&������
�
��
��

�����
�� ��������������������������

����� !����� WQ,0%��p���� �������� +�
���

���
���
����
�������
��������������U

�~��������
�����������&��������
��

���������
�����
 ��� ����
������� �

�������������� �� ������� !����� WQ,1%�

/���
��
� ���������������� �������
�

�������
1����� +�
�����
����� !�����

����� ��� ���
� ����%� �
���� ��� �
��

�������������������S����������������

��������1�����
��&�
�����
����
������
�

�
����
��
���������������������
���

�����������
������ ������
���� !��

�����WWg%�������
�������������
�����

0������� ��
���� �
���� �
&�� ���������

��������
�����
�+�
�����
�����������

@� ��
���������������� ���������

	
�� ���������������� �����
����� ����

������&��	�1��
����
�� �� 
�������

������ �&��	
������� ������ ����1� ��
�

����������
�1������&��
����
���1�����

�����
������
�
�������&��	�1��
����

�
�������
���&��	
���������������(��



��������� ����� ���� ������ �������

���
���
�� �&����
� ��������
����


����
��
��(��� ��
����� ���
���������

�����
��
�������������������������

������
� ����� !+������
� ����%������

������
�����
��
����
�f���������
��

���
����������
�
�
��
��
����
���&���

	�1� �� ���
�
�
���� �������
���� �

���
�
�
����� ���
������������ &��
�

��
��
������f� 
���� ��
���� ���

+����
�
������� ���&��	
��������

����� !����������� ���
��� ��%�� ���

&��
������������������������������
�

�
��!�����WQ,1��]%��@���
���������������

���������������
�������������������

���� ���������� �� +������
� �����

��������
��
� ���������� ��&����	�1

�
����
���
���
��
�����������
�����

���
�+��������&���������
����&��
������

���������������������&��������
��&�
��

�����������������
��� ���!�����WQ,1�

]]T]��]]]T]%�

5��+�
������������
����������
���

��������������
�
�������&��	�1��
��

���
�� !������������%f� ���
�
�
���


��������� ���� �����
� ������
������

�����&�����������������������! �������

(���������%�� @� ���
�
�
���1� �����

��0��������
����� ��
 ������������

��
� ������� ����������1� �
����
��

���������������	�
������ +�
��������

�����
���������R���
���0�������&����



Поведение протистов 405

Рис. 341. Гальванотаксис у Paramecium. а — в постоянном электрическом поле (катод ввер�
ху) клетки плывут по направлению к катоду (концы траекторий выделены черным). б —
электромеханическая основа гальванотаксиса. I: клетка в постоянном электрическом поле
обращена передним концом (а) к катоду (–). Клетка всегда принимает эту так называе�
мую ортодромную ориентацию в результате того, что трансмембранный потенциал, уп�
равляющий биением ресничек, под воздействием электрического поля становится гра�
диентным (Депол. — деполяризована, Гиперпол. — гиперполяризована; белая зона — рес�
нички бьют назад, черная зона — реснички бьют вперед; ширина зоны пропорциональна
скорости биения). Клетка плывет вперед, поскольку бьющих назад ресничек больше. II,
III: На клетке, передне�задняя ось которой неперпендикулярна эквипотенциалям (парал�
лельны штриховым линиям), возник пояс ресничек (выделен), создающий разворачива�
ющее усилие, которое приведет клетку в ортодромную ориентацию. IV: Теоретически ан�
тидромная ориентация должна бы вызывать движение клетки к аноду (+), но самое сла�
бое отклонение от этого неустойчивого равновесия приводит клетку в ориентацию III и за�
тем, естественно, в ориентацию I (из: Machemer: Galvanotaxis: Grundlagen der elektro�
mechanischen Kopplung und Orientierung bei Paramecium. In: Praktische Verhaltensbiologie,
ed. by G.H.K. Zupanc, Parey, Berlin 1988).

а
Депол.

а

б

а

а
а

II III IV

Гиперпол.

Поляризация
мембраны

Норма

Частота
биений



406 Избранные главы общей протистологии

Реакции на механические
раздражители

p������
��������1��������������3

�
�� ���������������
��
�!0����
����

�����%����
�� ����������������������

�
������	
�� ������ ���
���� !�����
�

����������%������
�����
����������

�������
�����
�����������������
���

��� �
�
����� ���
 � �������� ������
�

�
�������� �����&�����
������	
��
�

�� ����
� ���������� ������ ��� ���


�������
� ����
��
� +����� �� �&	
����

�����
����0��������@������1���0����

�����
���������	�
�
1����
 
�����

��
� ������� ��������
��� ��
��	
�

���
���� ��
&���
� �
�
��
��� ��� �

��
����� "�+���� �
�� ��� ��&
�����

������������������
����������
���������

�
�� �������
���� ��� ��
�������
�� ���

�����
���� �� �
�������
� 
1����
���

���� ���
����
�������� ���
&���

��� !��� ����� U??%��=�����������
�
�
�

����
1�����������
����1��
 
������

�� ������!�����������������������%����

�������������
�������&�������������


��� 
���
������������
��
����������
�

�
�������
��������� ���
&�����!����

WQU%��*�����
�����������������������

��
������
��
��������&�
�����
����
�

��������
��1

����������+�
�����
���

���
� !��� ��������������%�� ��+���

��
���������
��������
���
�
�������

�������
�
��

{�������
����
��������������
�

�����1��������1����������
���������

�����
���������
������
��
�������

/�1�������+�������������
����������

�����
������������
���1�����������

���
1����
���
��������
��
��5�����

+�
����0���������
���
�����
�������

Рис. 342. Топология механической чувстви�
тельности у Paramecium (слева: нормаль�
ная клетка, несущая реснички; справа:
клетка, лишенная ресничек, передний по�
люс клетки вверху). Показаны места укола
мембраны микроиглой (стрелки) и следую�
щий за этим стимулирующим воздействи�
ем ответ. Возбуждение переднего конца
приводит к деполяризации клеточной мем�
браны, а заднего — к гиперполяризации.
Чувствительность к деполяризации (Ca2+�
зависимая) уменьшается в направлении к
заднему полюсу клетки, а чувствительность
к гиперполяризации (К+�зависимая) умень�
шается в направлении к переднему полю�
су клетки; эти продольные градиенты обус�
ловлены постепенным изменением плотно�
сти механорецепторных каналов каждого
типа. Сравнение кривых левой и правой ко�
лонок показывает, что мембрана тела клет�
ки чувствительна к механическим воздей�
ствиям, а ступенчатый потенциал действия
возникает только, когда присутствует мем�
брана ресничек (из: Ogura and Machemer: J.
Comp. Physiol. 135 [1980] 233).
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Рис. 343. Комплекс дорсальных щетинок Euplotes vannus: основание каждой реснички ок�
ружают ампулы (а — показано белой стрелкой на живой клетке, б — схема отдельной рес�
нички); в — дорсальная щеточка Didinium предположительно выполняет хемосенсорную
функцию; г — булавовидные реснички дорсальной щеточки Didinium на ультратонком срезе
(б — по фон Гелеи; в любезно предоставлен Дж.Трёгером, Берлин). Увел.: а — 1 000×, в —
500×, г — 17 500×.
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усилия (светлый кружок). б, в — гравирецепция и кинезы при движении вверх (б) и вниз
(в), по�видимому, основаны на более высокой плотности цитоплазмы по сравнению с ок�
ружающей средой (пп — передний конец клетки). В мембране имеются чувствительные к
механическому воздействию каналы двух типов: Ca2+�зависимые и К+�зависимые; откры�
тие первых вызывает деполяризацию мембраны, а вторых — гиперполяризацию (см. рис.
342). б — при движении вверх давление цитоплазмы на нижнюю мембрану стимулирует
сосредоточенные здесь гравирецепторы гиперполяризации. Соответственно, клетка уве�
личивает силу тяги (Р — propulsion) на величину ∆. Скорость перемещения (V) — это век�
торная сумма Р, ∆ и скорости опускания (S) под воздействием силы тяжести. в — у кле�
ток, плывущих вниз, преимущественная активация гравирецепторов деполяризации вы�
зывает уменьшение силы тяги (Р – ∆). Численное значение ∆ (гравикинез) рассчитывает�
ся из измерений V, P и S. Данные по поведению многих видов инфузорий указывают, что
∆ обычно компенсирует действие гравитации, т.е. представляет собой отрицательный гра�
викинез (из: Machemer and Braucker: Acta Protozool. 31 [1992] 185).

Рис. 344. Реакция ин�
фузорий на гравита�
цию: а — негативный
гравитаксис у Didi�
nium. Затемненные
окончания траекто�
рий движения пока�
зывают, что боль�
шинство клеток при
движении ориенти�
рованы вверх (см. ги�
стограмму траекто�
рий слева). Это пове�
дение можно объяс�
нить (правая врезка)
тем, что центр тяжес�
ти у Didinium (черный
кружок) находится
позади геометриче�
ского центра прило�
жения движущего
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Рис. 345. Сравнение фототаксиса с реакцией фотошока у Chlamydomonas. Двужгутиковые
клетки двигаются по винтовой спирали вокруг вектора смещения (врезка). Глазок на эква�
торе клетки непрерывно сканирует окружающую среду. Фототаксис: при своем вращении
клетка однажды примет позицию, когда пигментное пятно затенит фоторецептор (а). Из�
менение освещенности фоторецептора родопсинового типа вызывает деполяризующий
рецепторный потенциал, который порождает потенциал действия, за которым, в свою оче�
редь, следует вброс Са2+ в жгутики (б). Различие в двигательном ответе жгутиков на Са2+

приводит к повороту клетки к источнику света (в). До тех пор пока освещенность фоторе�
цептора не меняется при вращении клетки, она продолжает двигаться параллельно пучку
света (г). Реакция фотошока: при резком скачке интенсивности света (а) потенциал дейст�
вия, открывающий кальциевые каналы, столь велик, что концентрация Са2+ в жгутиках превы�
шает пороговую (б). В результате оба жгутика переключаются с ресничного типа биения на
жгутиковый, что приводит к попятному движению клетки (в). Прекращение действия стимула
или адаптация к продолжающемуся воздействию света ведет к удалению избытка Са2+ из жгу�
тиков, что восстанавливает их нормальную активность (г) (из: Witman: TICB 4 [1993] 403).
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Рис. 346. Смена положительного фототак�
сиса на отрицательный у инфузории
Ophryoglena в зависимости от стадии жиз�
ненного цикла. Круговые гистограммы по�
казывают пропорции траекторий движения
по отношению к падающему белому свету
(стрелки вверху) у теронтов и томонтов
Ophryoglena (из: Kuhlmann: Europ. J.
Protistol. 29 [1993] 344).
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Рис. 347. Схема пространственного распределения одноклеточных организмов в водной
среде. Представители всех групп свободноживущих протистов обитают на поверхностной
пленке, в планктоне, в бентосе, на водных организмах (по нескольким авторам).
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Рис. 348. Наиболее важные биотопы проти�
стов.



418 Избранные главы общей протистологии

Вода ������������������
���������������

����� ��������� ������ ������� ��
����

�������
�1�����������
�������
����
��

������"���������
� �����&��� ���
����

���
��
���� ��1�
� &�������� 5�����

����
������1��&������� ������������

���	�
�������
����
���
���
�
���

Рис. 349. Население морского льда. а — слепок каналов в куске арктического льда (полу�
чен путем импрегнации смолой); в плавающем льду каналы заполнены гиперсоленой во�
дой. б — схема распределения населяющих эти каналы организмов1. Многоклеточные:
амфиподы, копеподы, эвфаузииды, турбеллярии; одноклеточные (на врезке): бактерии,
инфузории, диатомовые, динофлагеллаты, фораминиферы (а — из: Weissenberger et al.:
Limnol. Oceanogr. 37 [1992] 179; б — по разным авторам). Увел.: 15×.
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Рис. 350. Время генерации различных ви�
дов Euplotes: E. antarcticus (из Антарктики),
E. vannus (из Дании), E. balteatus (из Фло�
риды). Кривые показывают, что инфузории
выдерживают довольно большой размах
температур, но температура оптимального
роста культуры близка к температуре сре�
ды, из которой клетки были исходно выде�
лены (по Ли и Фенчелю).
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Рис. 351. Влияние температуры на время уд�
воения численности инфузорий клона EV10
Trimyema minutum. Рост числа клеток в куль�
туре не наблюдается при температуре ниже
28 °С или выше 52 °С (из: Baumgartner et al.:
J. Eukaryot. Microbiol. 49 [2002] 227).

Рис. 352. Аэрофотоснимок цветения Noctiluca scintillans в Северном море (а); б — живые
клетки Noctiluca (а — любезно предоставлен Дж. Восс, Киль; б — любезно предоставлен
В. фон Эгмонд, Роттердам). Увел.: б — 25×.
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Рис. 353. Пена на побережье острова Нор�
дерни (Германия), образовавшаяся после
массового цветения гаптомонады Phaeo�
cystis в мае 1981 года (любезно предостав�
лен Х. Михаелис, Нордерни).

Таблица 19. Виды рода Naegleria и мак�
симальная температура их роста. Опти�
мальная температура роста для каждого
вида примерно на 4 °C ниже (из: de
Jonckheere: Acta Protozool. 41 [2002] 309)

N. andersoni 40
N. australiensis 42
N. carteri 45
N. chilensis 30
N. clarki 37
N. fowleri 45
N. fultoni 35
N. galeacystis 35
N. gruberi 39
N. indonesiensis 38
N. italica 42
N. jadini 35
N. jamiesoni 42
N. lovaniensis 45
N. minor 38
N. morganensis 44
N. niuginensis 45
N. pagei 37
N. pringsheimi 37
N. pussardi 41
N. robinsoni 38
N. sturti 44
N. tihangensis 42

Максимальная
температура роста (°C)

 Виды Naegleria

Кислород
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Рис. 354. Схема пу�
тей взаимодействия
между гидрогеносо�
мами и эндобионт�
ными метаногенными
бактериями в анаэ�
робных инфузориях
(по Важинеру).
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Рис. 355. Вертикальное распределение популяции Loxodes в эвтрофном озере (Esthwaite
Water, Lake District, England) в зависимости от концентрации О

2
 в придонном слое воды. В пе�

риод летней стратифицированности водного столба (июнь – сентябрь) зона дефицита кис�
лорода (0–2 г/л) захватывает толщу воды 5–6 метров надо дном. Значительная часть попу�
ляции Loxodes летом мигрирует вверх вслед за границей дизаэробной зоны, хотя опреде�
ленная доля особей периодически уходит в анаэробный гиполимнион. Когда стратифика�
ция водного столба нарушается (начало октября), все Loxodes возвращаются в бентос (из:
Finlay and Fenchel: Freshwater Biological Association Annual Report 54 [1986] 73).
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Рис. 356. Схема фагоцитоза у Amoeba proteus. ж — жертва (по Хаберей и Стокему).

Рис. 357. Участок сети ретикулоподий Reti�
culomyxa filosa, которые, как показывает от�
брасываемая ими тень, могут приподни�
маться над субстратом. Увел.: 200×.

Рис. 358. Кругоресничные инфузории на
антеннах листоногого рачка (из: Hausmann
and Rambow: Mikrokosmos 74 [1985] 208).
Увел.: 110×.
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Рис. 359. Сукцессия протистов из пробы,
взятой в естественном местообитании и
затем выращенной в лаборатории на обо�
гащенной целлюлозой среде. Эксперимент
длился 35 дней (по Бику).
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Рис. 360. Эксперимент по популяционной динамике в трехкомпонентной системе: бакте�
рия, инфузория Vorticella и инфузория Hemiophrys (по Курдсу).
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Рис. 361. Схема пищевых взаимоотношений между обитателями озера. Сплошные ли�
нии — трофические отношения; пунктирные линии показывают перемещения организмов
между биотопами. 1 — голые амебы, 2 — солнечники, 3 и 4 — раковинные амебы, 5 —
крупные гетеротрофные жгутиконосцы, 6 — гетеротрофные нанофлагеллаты, 7 — фито�
планктон, 8 — нитчатые цианобактерии, 9 — прикрепленные бактерии, 10 — детрит, 11 —
инфузории, 12 — многоклеточный мезопланктон, 13 — многоклеточный микропланктон
(из: Arndt: Marine Microbial Food Webs 7 [1993] 3).
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Рис. 362. Избирательное поглощение шариков латекса разного размера семью видами
инфузорий. Для того чтобы сделать кривые сопоставимыми, условная единица объема
среды была нормирована отдельно для каждого вида — по среднему объему особи. ·  —
Glaucoma scintillans, �  — Paramecium caudatum, �  — Blepharisma americanum, �  —
Colpidium campylum, �  — Cyclidium glaucoma, • — Euplotes moebiusi, �  — Bursaria
truncatella (по Фенчелю).
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Таблица 20. Линейные размеры водных гетеротрофных организмов
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��� ���������� 

2 2–��
��� ������
�����	���
���������������

�����������
�
�����  

3 20–���
��� 
�����	���
��!��"
��������
���������������

��#������ $
���������� 

4 200–2 ���
��� 
%������
�����	���
���������������
��#������ $

����������$
������
������������ 

5 2–��
�� 

�&��'
�������
�����	���
(#�������#���, 
��!���(���), ���!����, ������ &����, ������!�, 
�������!� (�������������� ������
������������$

��&����
�������"), ��&����
�������&��" 

6 20–���
�� 
)�������� �����	��� (���������!�, 
#�������#���, ��������'��� ��!���(���), 
������!�, ������!� 

7 200–2 ���
�� ������������, ���� 

8 2–20 � ���������*���, ���� 
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Рис. 363. Упрощенная схема потоков энергии в пищевых цепях микроскопических орга�
низмов. г�нан — гетеротрофный наннопланктон (2–20 мкм), ф�нан — фототрофные на�
нопланктонные организмы (микроводоросли), пико — гетеротрофный пикопланктон (0,2–
2 мкм, бактерии), ф�пико — фототрофный пикопланктон (цианобактерии), микро — гете�
ротрофный микропланктон (20–200 мкм), фито — фототрофный планктон, неорг — раство�
ренные неорганические вещества, РОВ — растворенные органические вещества (по раз�
ным авторам).
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Рис. 364. Схема пищевой сети в экосистеме морской пелагиали. Показаны размерные
классы и трофические взаимоотношения фотосинтезирующих и гетеротрофных протис�
тов и прокариот. Для каждого размерного класса и типа питания приведены основные так�
соны. Толстые сплошные стрелки указывают направление потока энергии и этапы ее по�
требления. Тонкие сплошные линии показывают поглощение неорганических компонен�
тов первичными продуцентами. Удаление органической и неорганической материи в ре�
зультате экскреции показано тонкими пунктирными линиями. Толстые пунктирные линии
показывают потери биомассы из�за лизиса клеток вирусами. Темная колонка в центре таб�
лицы объединяет миксотрофов. РОВ и ВОВ обозначают, соответственно, растворенное
органическое вещество и взвешенное органическое вещество (по Карон и Финлею).

Ciliata
с клептопластидами
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Рис. 365. Вертикальное распределение и численность цилиат и других гетеротрофных про�
тистов в пруду Прист�Пот (Лейк�Дистрикт, Англия). Далее в подписи вслед за названием
каждого вида в скобках приведены размеры клетки (в мкм), тип пищи и размер пищи. [Z]
означает наличие зоохлорелл, [S] (sequestered) — наличие заглоченных, но непереварен�
ных пластид; г�нан — гетеротрофный наннопланктон. За исключением нескольких самых
крупных организмов (1–5 и 44), рисунки даны в одном масштабе (из: Finlay et al.: Europ. J.
Protistol. 23 [1988] 205).
1 — Loxodes striatus (200; водоросли; 5–50); 2 — Loxodes magnus (400; водоросли; 5–50);
3 — Spirostomum teres (300; водоросли; 2–10); 4 — Frontonia leucas (300; водоросли; 3–
50); 5 — Frontonia vernalis (300; водоросли [Z]; 3–50); 6 — гастротрихи; 7 — Enchylis sp.
(60; водоросли; <5); 8 — Euplotes daidaleos (80; водоросли [Z], бактерии; <5); 9 —
Strobilidium velox (50; водоросли [Z]; 5–10); 10 — Halteria grandinella (50; водоросли [Z];
5); 11 — неидентифицированные раковинные амебы; 12 — Monodinium balbiani (75; водо�
росли [Z]; 5–10); 13 — Halteria grandinella var. chlorigella (50; водоросли [Z]; 5); 14 —
Prorodon sp. 1 (50; водоросли [Z]; 2–5); 15 — Actinobolina radians (60; водоросли [Z]; 5);
16 — два неописанных вида Disematostoma (75, 100; водоросли [Z]; 3–20); 17 — Acantho�
cystis pantopodeoides (18; ?; <5); 18 — Hypotrichidium conicum и H. geleii (120/100; водо�
росли; 3–25/2–10); 19 — коловратки; 20 — Strombidium viride (70; водоросли; 2–10); 21 —
Prorodon sp. 2 (80–100; водоросли [Z]; 2–15); 22 — Coleps hirtus (45; водоросли [Z]; 2–5);
23 — Stokesia vernalis (150; водоросли [Z]; 3–30); 24 — Tintinnidium sp. (75; водоросли; 2–
5); 25 — Vorticella bosminae (20; бактерии; <2); 26 — Lembadion magnum (120; водоросли,
г�нан; 5–25); 27 — Cyclidium sp. (20; бактерии; <2); 28 — Strombidium sp. (30; водоросли;
2–5); 29 — Enchelydium clepsiniforme (60; водоросли; 2–5); 30 — Vorticella sp. (40; бакте�
рии; <2); 31 — Askenasia volvox (40; водоросли; 2–5); 32 — Enchelydium amphora (35; бак�
терии; <5); 33 — Mylestoma anatinum (25; ?; ?); 34 — Epalxella sp. (30; ?; ?); 35 — Saprodinium

Планктон
(экз./мл)

Гл
уб

и
н

а 
(м

)
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(×105 экз./мл)
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sp. (40; бактерии; <2); 36 — Caenomorpha lauterborni (70; пурпурные бактерии; 5); 37 —
Brachonella spiralis (120; пурпурные бактерии; 5–20); 38 — Pelodinium reniforme (50; ?; ?);
39 — Chaenea sapropelica (100; ?; ?); 40 — Metopus undulans (70; бактерии; <2); 41 —
Loxocephalus luridus (150; ?; ?); 42 — Metopus curvatus (60; бактерии; <2); 43 — разные
Scuticociliata; 44 — Pelomyxa palustris (100–700; разнообразные частицы; > 200); 45 — раз�
ные голые амебы, такие как Acanthamoeba, Vahlkampfia; 46 — разные Scuticociliata; 47 —
два вида Stylonychia (70/130; водоросли; 2–10); 48 — Aspidisca cicada (30; бактерии; <2);
49 — как 12; 50 — как 30; 51 — Paruroleptus sp. (130; водоросли; <20); 52 — Rhagadostoma
sp. (100; водоросли; 5–10); 53 — Cinetochilum margaritaceum (30; бактерии; <2); 54 —
Holosticha sp. (80; водоросли; 2–10); 55 — голые амебы Oscillosignum, Vahlkampfia и др.
(25/7; водоросли; 2–5); 56 — раковинные амебы Centropyxis, Difflugia и др.; 57 — Vorticella
и другие перитрихи, сидящие на макрофитах, а также хоанофлагеллаты; 58 — одиночные
хризомонады (1–5).

Рис. 366. Распределение двух морских ин�
фузорий Pleuronema coronatum (а) и Caeno�
morpha levanderi (б) в интерстициали, в за�
висимости от редокс�потенциала среды
(Eh) (по Фенчелю).
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Рис. 367. Размерные спектры диатомовых,
потребляемых четырьмя интерстициальны�
ми видами инфузорий кариореликтид из
рода Remanella. По абсциссе — длина клет�
ки диатомей, по ординате — доля диатомей
каждого размерного класса (по Фенчелю).

Рис. 368. Скорость разложения органиче�
ского материала одними бактериями (�),
бактериями вместе с хоанофлагеллатами
(�), бактериями вместе с разнообразными
протистами (•) (по Фенчелю и Харрисону).
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Рис. 369. Почвенные микроскопические организмы и их распределение в заполненных
водой или воздухом капиллярах. Вегетативные формы одноклеточных организмов встре�
чаются исключительно в воде (отмечено точками); воздушные камеры содержат только
инцистированные формы. а — амебоидный организм, б — бактерии, г — мицелиальный
гриб, д — дрожжи, жг — жгутиконосец, и — инфузория, ци — циста (по Оулду).
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Рис. 370. Относительное обилие различных
групп почвенных организмов: а — биомас�
са (сухой вес на квадратный метр) и б —
численность (экземпляров на квадратный
метр). 1 — протисты, 2 — мелкие многокле�
точные, 3 — энхитреиды, 4 — микроартро�
поды, 5 — макроартроподы; в скобках ука�
зана доля обилия (по Персону с соавто�
рами).
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Рис. 371. Кругоресничные инфузории на
дафнии (из: Hausmann and Rambow: Mikro�
kosmos 74 [1985] 208). Увел.: 50×.
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Рис. 372. Литоральная полихета Anaitides mucosa (а) с эктобионтными перитрихами на ан�
теннах (б) и параподиях (в). Инфузории прикрепляются к поверхности хозяина при помо�
щи стебелька с адгезивным диском (г, стрелка). пи — пигидий, т — головные щупальца
(из: Hausmann: Mikrokosmos 69 [1980] 156). Увел.: а — 2,2×, б — 180×, в — 150×, г — 1 800×.
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Рис. 375. Схема взаимоотношений гетеротрофного хозяина с фототрофным симбионтом.

Рис. 376. Инфузория Climacostomum virens с эндобионтными клетками зеленой водорос�
ли Chlorella: а — светооптика, б — ультратонкий срез. Эндобионт (эб) находится в пери�
альгальной вакуоли (пв) (из: Reisser et al.: Protoplasma 119 [1984] 93). Увел.: а — 500×, б —
24 000×.

ба

пв

эб

клетка  хозяина

симбионт

Повышает устойчивость хозяина и неблагоприятным воздействиям
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Рис. 377. Схема С� и N�метаболизма в эндобионтной ассоциации Paramecium bursaria и
Chlorella sp. Инфузория питается бактериями и растет при освещенности, превышающей
точку компенсации фотосинтеза. В темноте из крахмала образуется мальтоза. вл — вто�
ричная лизосома, кс — клеточная стенка симбиотической Chlorella, пв — периальгальная
вакуоль, пл — первичная лизосома, 1 — НАДН�зависимая глутаматдегидрогеназа, 2 — глу�
таминсинтаза, 3 — глутаматсинтаза, α�ogt — α�оксиглутарат (по Райзеру).

вл

пл

пв
кс
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Рис. 378. Внутриклеточные бактерии: Holospora elegans внутри микронуклеуса (ми) Para�
mecium caudatum (а) и неидентифицированные бактерии в ядерной оболочке (стрелки)
микронуклеуса Paramecium caudatum (б); бактерии в шероховатом эндоплазматическом
ретикулуме Enthosiphon sulcatum (шэр) (в); бактерии, свободно лежащие в цитоплазме или
в вакуолях (стрелки) Trichodina pediculus, при этом некоторые бактерии заражены виру�
сом (*) (г). ма — макронуклеус, св — сократительная вакуоль (а — любезно предоставлен
Х.�Д. Гёрцем, Штутгарт). Увел.: а — 520×, б — 14 000×, в — 15 000×, г — 11 600×.
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Рис. 379. Эктобионт�
ные бактерии на по�
верхности жгутико�
носца Joenia (а), при�
крепленные к мемб�
ране хозяина специ�
альными адгезивны�
ми структурами (б,
стрелки) (из: Radek
and Hausmann: Acta
Protozool. 31 [1992]
93). Увел.: а — 1 000×,
б — 8 000×.а б
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Рис. 380. Схема взаимоотношений обитающего в задней кишке термита жгутиконосца со
своими эндобионтами (из: Radek: Ecotropica 5 [1999] 183).
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Рис. 381. Многообразие протистов — изображены избранные представители (без масш�
таба). а — четыре примера часто встречающихся свободноживущих инфузорий; б — два
симбиотических бесцветных жгутиконосца; в — одна фотосинтезирующая эвгленида; г —
две свободноживущие (вверху пресноводная, внизу морская) динофлагеллаты; д — рако�
винная амеба и фораминифера с различающимися псевдоподиями; е — раковинка фора�
миниферы�нуммулита; ж — радиолярия (скелет вскрыт, чтобы показать сложность его стро�
ения); з — септированная грегарина с эпимеритом; и — два сапрофита из хромистов; к —
две морских водоросли и (внизу) пресноводная колония вольвокса; л — спора микроспо�
ридии (сильно увеличена); м — две споры Myxozoa (биполярная спора миксоспоридийной
фазы и актиноспора с тремя створками) (из: Corliss: Acta Protozool. 41 [2002] 199).
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Рис. 382. Распространение различных биологических видов морфологического комплек�
са Tetrahymena pyriformis. 1 — T. thermophila, 2 — T. americanis, 3 — T. borealis, 4 —
T. cosmopolitanis, 5 — T. pigmentosa, 6 — T. canadensis, 7 — T. tropicalis, 8 — T. hyperan�
gularis, 9 — T. australis, 10 — T. capricornis. Некоторые коллеги полагают, что эта карта в
равной мере представляет пространственное распределение цилиатологов в мире.
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Таблица 21. Трофические взаимоотношения в балластной цистерне

Примечание. Блоки: вход — фототрофный фитопланктон закачанной воды (ФФ);
предсуществующее сообщество обитающих на дне цистерны гетеротрофных проти�
стов; выход — сообщество покидающих цистерну многоклеточных, которые представ�
ляют собой более высокие трофические уровни. Взвешенное органическое вещество
(ВОВ) и растворенное органическое вещество (РОВ), образующиеся в результате
процессов разложения внутри цистерны ( ), а также из закачанной морской воды

0,2 мм

Размер Вход (ФФ) Предсуществущее сообщество
гетеротрофных протистов

Выход
(Metazoa)

(Более высокие
трофические

уровни)
2,0 см

Chaetognatha
Cnidaria
Gastropoda

2,0 мм

Labyrinthulea

Turbellaria
Copepoda

Diatomea
Dinoflagellata

Nematoda
Rotifera

Allogromiidae

Heterotrichida

Diatomea
Dinoflagellata

Stichotrichia
Suctoria
Allogromiidae
Amoebae

Hypotrichia
Scuticociliatida
Vannellidae

Hypotrichia
Heliozoea
Peritrichia

Euglenida
Cryptomonada
Dinoflagellata

Heliozoea
Choanoflagellata
Bodonea
Bicosoecidea
Labyrinthulea

Chloromonadea
Diatomea
Chrysomonadea

2,0 мкм

Cyanobacteria

Bacteria

0,2 мкм (ВОВ и РОВ)

20 мкм

(РОВ)
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(на входе), служат для бактерий источником углерода. Бактерии (и фототрофные про�
тисты) поглощаются  мелкими и среднеразмерными гетеротрофными протистами и
(в меньшей степени) некоторыми многоклеточными. Точечные стрелки относятся к
протистам, служащим пищей для более крупных многоклеточных или их личинок. Все
трофические группы ранжированы по размеру (по Хюльсману и Галилу).
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Рис. 383. Иногда протисты выглядят не только как многоклеточные (а, б) или смайлики
(в, г), но и напоминают черты человеческого лица (д): а и в — парасомальные мешочки
инфузории Pseudomicrothorax dubius, б — литосома инфузории Climacostomum, г — экст�
русома солнечника Actinophrys sol, д — спора гриба, атакованная амебами�вампирелли�
дами (б — любезно предоставлен Д. Фишер�Дефо, Висбаден). Увел.: а — 80 000×, б —
20 000×, в — 80 000×, г — 55 000×, д — 4 000×.
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Рис. 384. Зарисовка, иллюстрирующая
опасности, подстерегающие протистов под
покровным стеклом (любезно предоставле�
на Г. Ларсоном, Сиэтл).
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