
ВВЕДЕНИЕ

Простейшие, ведущие прикреплённый об-
раз жизни, являются обязательным компонен-
том одного из важнейших водных сообществ —
перифитона (этот термин чаще используется
в пресноводной гидробиологии [Протасов,
1994]), или биообрастания (данный термин

чаще применяется по отношению к морским со-
обществам [Раилкин, 1998]).

В данной статье под перифитоном понима-
ется любое сообщество организмов на границе
«твёрдый субстрат — вода», вне зависимости
от типа субстрата. Соответственно, к данному
типу сообществ относятся и обитатели поверх-
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ности тела водных животных и вегетативных
органов растений.

Необходимо также принять во внимание,
что простейших вместе с другими мелкими ор-
ганизмами относят к входящему в состав пери-
фитона подчинённому сообществу — микропе-
рифитону.

Этот термин (или его аналог в морской ги-
дробиологии — микрообрастание) встречается
в литературе [Раилкин, 1998], но, как правило,
такая группировка не имеет определённой раз-
мерной характеристики. Обычно, когда к терми-
ну, обозначающему сообщество прикреплённых
организмов, добавляют приставку «микро-», в
большей степени подразумевают методы ис-
следования (микроскопия) или систематиче-
ское положение организмов (упоминаются бак-
терии, одноклеточные водоросли и простей-
шие), чем особенности экологии или размеры
организмов.

Микроперифитоном называется также на-
чальная стадия сукцессии на стерильном субст-
рате, когда бактерии, одноклеточные грибы, во-
доросли (главным образом, диатомовые) и про-
стейшие первыми колонизируют погружённые
в воду поверхности. Сообщества на этой ста-
дии нередко называют также бактериально-
водорослевыми плёнками.

Одним из ключевых факторов, воздей-
ствующих на организмы, обитающие на грани-
це раздела «вода — твердое тело», является
движение воды. При этом установлено, что ор-
ганизмы размером до 1 мм оказываются в пре-
делах гидродинамического пограничного слоя
[Довгаль, 2005; Silvester, Sleigh, 1985; Fenchel,
1987; Dovgal, 1991; Dovgal, Kochin, 1997].
При этом влияние гидродинамических факто-
ров на эти организмы может быть существен-
ным даже в стоячих водоёмах, где скорость
движения воды, связанного с температурной
конвекцией, может быть сравнима со скоро-
стью течения равнинных рек [Поддубный,
1986]. Тем более важны такие факторы для
простейших, обитающих на субстратах, посто-
янно находящихся в условиях течения или на
поверхности тела подвижных хозяев [Довгаль,
1987, 1990, 2001; Протасов, 1994; Довгаль,
Кочин, 1995; Fenchel, 1987; Dovgal, 1993].

В связи с этим мы [Довгаль, 2005; Dovgal,
2005] определяем микроперифитон (микрооб-

растание) как группировку водных организмов
на границе раздела «твёрдое тело — вода», ко-
торые вследствие мелких (до 1 миллиметра)
размеров обитают в пределах гидродинамиче-
ского пограничного слоя. Также микроперифи-
тон — это стадия развития перифитонного со-
общества, на которой все его компоненты на-
ходятся в пределах пограничного слоя.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Гидродинамический пограничный слой

как адаптивная зона прикреплённых про-
стейших. Следует отметить, что в связи с ма-
лой размерностью достаточно сложно оценить
условия существования данной экологической
группы организмов. С помощью традиционных
гидробиологических методов, как правило,
можно оценивать только факторы, влияющие
на перифитонное сообщество в целом. Что ка-
сается факторов, существенных для микропе-
рифитона, то их анализ может выглядеть до-
статочно умозрительным.

Оказалось, что в этом случае достаточно
удобно использовать теорию пограничного слоя
[Шлихтинг, 1974] для построения концепту-
альной модели структуры пограничного слоя
как местообитания простейших.

Необходимо отметить, что в гидродинамике
нет единого подхода к определению границы
пограничного слоя. В одних случаях принима-
ется, что пограничный слой (δ) начинается там,
где скорость течения на 1% (или 5%) меньше
скорости потока окружающей жидкости:

, (1)

где U — скорость внешнего течения; L — дли-
на субстрата; ν — коэффициент кинематиче-
ской вязкости.

Другие авторы принимают, что граница по-
граничного слоя находится на расстоянии от об-
текаемой поверхности, на которое отклоняются
линии тока жидкости. Последнее называется
толщиной вытеснения (δ1):

, (2)

где ux — скорость потока, параллельная суб-
страту; y — расстояние от поверхности суб-
страта [Шлихтинг, 1974].
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Отдельно рассматривается диффузный по-
граничный слой:

, (3)
где d0 — толщина диффузного пограничного
слоя у поверхности обтекаемой пластины; D —
коэффициент диффузии [Левич, 1959].

Однако эти слои представляют интерес как
составляющие пространственной структуры
местообитаний простейших и именно в таком
смысле рассматриваются в наших работах [До-
вгаль, Кочин, 1995; Довгаль, 1998а; Довгаль,
2001; Dovgal, Kochin, 1997; Dovgal, 2001].
Поэтому в данном сообщении речь идёт о сло-
ях, размерность которых совпадает с диффуз-
ным пограничным слоем, толщиной вытеснения
и т.п., а не о величинах, принятых в гидродина-
мике [Довгаль, 2000, 2001].

К числу ведущих факторов среды в преде-
лах пограничного слоя относятся гидродинами-
ческие нагрузки — напряжение сдвига, гидро-
динамический упор (также обозначаемый как
интегральная сила) [Silvester, Sleigh, 1985], а
также турбулентность и нестационарность по-
граничного слоя [Довгаль, Кочин, 1995; Пер-
шин, 1988, Dovgal, Kochin, 1997; Dovgal,
2008].

Напряжение сдвига (τ) действует на при-
креплённый объект с максимальной силой в об-
ласти его контакта с субстратом:

, (4)
где Vx — тангенциальная составляющая ско-
рости; µ — коэффициент динамической вяз-
кости.

Воздействие гидродинамического упора (R),
наоборот, возрастает по мере удаления от суб-
страта:

, (5)

где ρ — плотность жидкости; l — высота при-
креплённого к субстрату тела [Довгаль, Кочин,
1995].

Британские авторы [Silvester, Sleigh, 1985]
используют другую зависимость, в которой
учитывается диаметр прикреплённого тела:

, (6)

где y — высота над субстратом участка пер-

пендикулярного субстрату цилиндра с радиу-
сом a и общей высотой l; U — скорость потока;
Re — число Рейнольдса.

В свою очередь, вертикальная структура
включает в себя слой, непосредственно сопри-
касающийся с обтекаемой поверхностью и по
величине равный толщине вытеснения. Здесь
из нагрузок действует только напряжение сдви-
га, кроме того возможна только молекулярная
диффузия. Далее, до «1%-й границы», ско-
рость потока повышается. В данном случае к
напряжению сдвига добавляется действие ги-
дродинамического упора. Кроме того, в этом
слое возможна конвекционная диффузия, что
ощутимо сказывается на темпах транспорта пи-
тательных веществ.

В направлении от переднего к заднему кон-
цу обтекаемого объекта толщина пограничного
слоя увеличивается, а величина напряжения
сдвига уменьшается. Кроме того, если речь
идёт не о модельном субстрате (пластине), а о
природном объекте, то ближе к заднему его
концу образуется отрыв пограничного слоя и
появляются турбулентные вихри, что создаёт
дополнительную нагрузку для обитателей по-
верхности. Так формируется горизонтальная
структура местообитания.

Таким образом, на разных участках погра-
ничного слоя условия обитания прикреплённых
простейших неоднородны. Характерной осо-
бенностью этой зоны как местообитания для
простейших является наличие определённой
пространственной структуры, включающей не-
сколько слоёв в направлении, перпендикуляр-
ном обтекаемой поверхности, и зон, располо-
женных вдоль субстрата.

Особенностью таких местообитаний являет-
ся также нестационартность пограничного слоя.
Скорость и направление потока воды у поверх-
ности природных объектов постоянно меняют-
ся. Плавающие организмы на разных этапах
плавательного цикла ускоряются, замедляются
или равномерно движутся по инерции. Как ока-
залось [Довгаль, 2005; Довгаль, 1998а; Do-
vgal, 2008], нестационарность пограничного
слоя является важнейшим по своему воздейст-
вию на организмы микроперифитона фактором.

Безусловно, помимо гидродинамических на-
грузок, в пограничном слое существенны и тра-
диционно рассматриваемые факторы — темпе-
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ратура, концентрация кислорода, растворённо-
го органического вещества и т.п. Но воздей-
ствие этих факторов в пограничном слое раз-
лично на разных его участках и связано с его
пространственной структурой. Именно наличие
определённой структуры пограничного слоя,
основные черты которой сохраняются на суб-
стратах разного типа, создаёт предпосылки для
выработки прикреплёнными простейшими раз-
личных адаптаций к действующим на разных
его участках факторам.

Следовательно, в пределах пограничного
слоя создаётся специфический комплекс эколо-
гических условий, которые представляют собой
потенциальные местообитания для определён-
ной группы организмов, в данном случае при-
креплённых простейших. Это вполне соответ-
ствует определению адаптивной зоны [Simpson,
1944].

Как правило, адаптивная зона обозначает-
ся в таксономических терминах, а сидячие
протисты относятся к разным, неродственным
группам. Однако у автора данного понятия
Дж. Дж. Симпсона [Simpson, 1944] упоми-
наются и случаи, когда одну адаптивную зону
осваивали организмы из систематически от-
далённых групп. Соответственно, по нашему
мнению [Dovgal, Kochin, 1997], понятие адап-
тивной зоны вполне применимо в отношении
гидродинамического пограничного слоя.

Всё вышесказанное позволило сформулиро-
вать концепцию пограничного слоя жидкости
как адаптивной зоны сидячих протистов [До-
вгаль, 2000; Dovgal, 1991; Dovgal, Kochin,
1997], основные положения которой в новой
редакции приведены ниже:

1. Прикреплённые организмы размером ме-
нее 1 мм обитают в пределах гидродинамиче-
ского пограничного слоя.

2. К числу ведущих факторов среды в пре-
делах пограничного слоя относятся гидродина-
мические нагрузки — напряжение сдвига, ги-
дродинамический упор, а также турбулен-
тность. Важнейшим фактором является неста-
ционарность пограничного слоя.

3. Помимо гидродинамических нагрузок, в
пограничном слое существенны и традиционно
рассматриваемые факторы — температура,
концентрация кислорода, растворённого орга-
нического вещества и т.п. Но воздействие по-

следних факторов в пограничном слое различ-
но на разных его участках и связано с его про-
странственной структурой.

4. Данная адаптивная зона имеет верти-
кальную и горизонтальную структуру, основ-
ные характеристики которой определяются об-
щими особенностями распределения гидроди-
намических нагрузок в пределах пограничного
слоя и не зависят от характера субстрата.

5. Наличие определённой структуры погра-
ничного слоя создаёт предпосылки для выработ-
ки прикреплёнными организмами адаптаций к
действующим на разных его участках факторам.

Эволюционные изменения простран-
ственной структуры сообществ обрастания.
Сообщества обрастания являются обычными (и
одними из наиболее продуктивных [Раилкин,
1998]) компонентами водных экосистем. Про-
цессы формирования подобных сообществ дос-
таточно хорошо изучены и включают в себя ряд
обязательных этапов [Серавин и др., 1985], не
зависящих от типа водоёма, характера субстра-
та и других факторов.

Заселение стерильных экспериментальных
субстратов в водоёмах всегда начинается с фор-
мирования бактериально-слизистой плёнки,
затем поселяются диатомовые, жгутиконосцы,
солнечники, инфузории. Только после этого
начинает образовываться сообщество макрооб-
растателей [Серавин и др., 1985; Довгаль,
1998б]. Известен ряд свидетельств в пользу
того, что поселение макрообрастателей без пред-
шествующего образования бактериальной плён-
ки невозможно [Журавлёва, Иванова, 1975;
Wisley et al., 1958]. По нашему мнению, ма-
крообрастатели не способны прикрепляться к
поверхности стерильного субстрата в силу от-
сутствия у них приспособлений для прикрепле-
ния к такой поверхности. Это может быть свя-
зано с тем, что к моменту перехода их предков
к сидячему образу жизни пригодные поверхно-
сти уже были заняты прокариотными сообще-
ствами [Довгаль, 1998б].

Достаточно распространёнными и, вероят-
но, оправданными являются представления о
том, что сообщества как таковые не эволюцио-
нируют. Зачастую термин «эволюция» упо-
требляется при описании по сути сукцессион-
ных изменений в экосистемах. Но процесс за-
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селения субстрата можно рассматривать не
только как сукцессию, но и как изменение про-
странственной структуры сообщества [До-
вгаль, 1998б]. Структурное усложнение может
отождествляться с морфологическим прогрессом
[Красилов, 1995]. Соответственно, и процесс
формирования подобных сообществ в истори-
ческом аспекте можно рассматривать как эво-
люцию их пространственной структуры, кото-
рая, в свою очередь, является важнейшим фак-
тором эволюции организмов [Шварц, 1980].

Определять ход этого процесса должны
факторы, одинаково действующие как в совре-
менных условиях, так и в момент возникнове-
ния сообществ. По нашему мнению [Довгаль,
1998б], в отношении сообществ обрастания это
должны быть физические, а точнее, и вероятнее
всего, гидродинамические факторы.

В процессе смены организмов, оседающих на
стерильные субстраты, нетрудно проследить по-
следовательное поселение форм, всё более под-
нятых над субстратом. При этом, соответст-
венно, меняется относительная роль разных
гидродинамических нагрузок. Сходная смена
факторов, вероятно, имела место и в процессе
эволюции сообществ обрастания, определяя из-
менения в их пространственной структуре.
Соответственно, нам представляется возмож-
ной следующая гипотетическая последователь-
ность этапов её становления [Довгаль, 1998б]:

11.. ФФооррммииррооввааннииее ппллёённооччннооггоо ппррооккааррииооттнноо--
ггоо ссооооббщщеессттвваа.. По-видимому, уже некоторые
из первых прокариот перешли к прикреплённо-
му образу жизни, не требовавшему адаптации к
парению в толще воды. Мелкие прокариотные
клетки при этом оказывались в пределах диф-
фузного пограничного слоя (формула 3), где
они получали питательные вещества только за
счёт молекулярной диффузии. Несмотря на это
существовали определённые преимущества в
обеспечении пищей. Связано это с тем, что за
пределами толщины вытеснения имеет место
конвекционная диффузия, скорость которой во
много раз выше молекулярной. За счёт этого
значительно увеличивается принос веществ к
поверхности и, благодаря увеличению градиен-
та концентраций, несколько повышается и ско-
рость молекулярной диффузии.

Основной гидродинамический фактор в этот
период — напряжение сдвига (формула 4).

Адаптированные к разной его величине ви-
ды — компоненты сообществ обрастания —
могли распределяться по разным участкам 
субстрата, формируя таким образом горизон-
тальную (двухмерную) структуру. Ввиду от-
сутствия у прокариот приспособлений для
поднятия тела над субстратом, вертикальная
структура могла формироваться только за счёт 
оседания новых поселенцев поверх старых 
(погибших). Примером такого сообщества, воз-
можно, являются бактериально-водоросле-
вые маты (строматолиты). Позже его компо-
нентами могли становиться бесстебельчатые про-
стейшие. 

22.. ФФооррммииррооввааннииее ттррёёххммееррннооггоо ссооооббщщеесстт--
вваа.. Адаптацией к напряжению сдвига являлось
формирование (секреция) прикрепительных
органелл (стебельков). При этом не только по-
вышалась прочность прикрепления к субстра-
ту, но организмы (стебельчатые простейшие)
получали возможность подняться над субстра-
том. При этом на них начинал действовать ги-
дродинамический упор (формула 5). Вырабо-
тав соответствующие механизмы адаптации
уже к этому фактору, одни виды поселялись
так, что их клетка оставалась в пределах тол-
щины вытеснения; другие, с более эффектив-
ными системами защиты от этой нагрузки, вы-
ходили за пределы толщины вытеснения и 
оказывались в более комфортных условиях мас-
сообмена. Таким образом формировалась трёх-
мерная пространственная структура сообществ.

33.. ФФооррммииррооввааннииее ссооооббщщеессттвваа ммааккррооооббрраа--
ссттааттееллеейй.. С появлением прикреплённых ко-
лониальных, а затем многоклеточных водорос-
лей и сидячих многоклеточных животных фор-
мировались сообщества макрообрастателей.
При этом их пространственная структура была
существенно сложнее за счёт более крупных
размеров организмов, на которых образовыва-
лись вторичные сообщества из более мелких си-
дячих простейших и многоклеточных. На этом
этапе характер обтекания субстратов значи-
тельно усложнился и гидродинамические фак-
торы начали играть уже только косвенную роль
в развитии сообществ.

Таким образом, в процессе освоения погра-
ничного слоя как адаптивной зоны прикреп-
лённые микроскопические организмы вторич-
но меняли её структуру, тем самым увеличивая
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число потенциальных местообитаний для пред-
ставителей этой экологической группы. 

Эволюционные изменения морфологии
сидячих простейших. Факторы, связанные с
движением воды, относят к важнейшим свой-
ствам биотопов водоёмов, от которых во мно-
гом зависит формирование особенностей эко-
морф [Алеев, 1986].

Прикреплённые простейшие, особенно ин-
фузории, пожалуй, наиболее часто упоминают-
ся в литературе в качестве примера адаптации
при изменении образа жизни [Догель, 1951;
Догель и др., 1962; Бурковский, 1984; До-
вгаль, Кочин, 1995; Fenchel, 1987; Dovgal,
Kochin, 1997]. 

Сидячий образ жизни даёт простейшим
определённые преимущества, в основном за
счёт того, что в условиях повышенного массо-
обмена на обтекаемой водой поверхности улуч-
шается обеспеченность организмов-обрастате-
лей пищей [Довгаль, Кочин, 1995; Fenchel,
1987]. Это делает такие местообитания обла-
стью повышенной трофической и топической
конкуренции [Довгаль, 1998а], что приводит к
интенсивному формообразованию у организ-
мов, которые в них поселяются. Этим обуслов-
лено значительное число прикреплённых форм
среди различных групп простейших.

Прикреплённые виды известны среди сол-
нечников, фораминифер и радиолярий (аканта-
рий), сидячими являются большинство видов
хоанофлагеллат, бекозоецид и хризомонад. До-
статочно характерен переход к прикреплённо-
му образу жизни для низших водорослей раз-
личных морфологических типов [Масюк,
1993]. Весьма распространён сидячий образ
жизни среди представителей типа Ciliophora,
где несколько таксонов высокого ранга (Pe-
ritrichia, Chonotrichia, Suctorеa, Pilisuctorida)
включают в себя сотни прикреплённых видов
[Довгаль, 1998а, 2000, 2001].

В литературе характерный облик сидячих
простейших чаще всего представляется в виде
стебельчатого зооида. На самом деле суще-
ствуют по крайней мере две жизненные формы
прикреплённых протистов. Действительно, наи-
более распространенная из них — это стебель-
чатые организмы, прикреплённые к субстрату
расширенной подошвой (базальным диском).

Органеллы питания (или вся клетка) подняты
над субстратом при помощи стебелька (или 
выроста базальной части клетки), апикальная
часть которого расширяется, часто образуя ра-
ковину. 

Вторая форма представлена бесстебельча-
тыми организмами, распластанными по суб-
страту, их клетки иногда разветвлены. В пре-
делах первой из упомянутых жизненных форм
наиболее разнообразны прикрепительные ор-
ганеллы. 

Одноклеточные водоросли прикрепляются
к субстрату с помощью ножки, представляю-
щей собой вырост домика, посредством двух
нитевидных выростов, охватывающих субстрат,
или непосредственно нижней поверхностью
клетки (у амебоидных водорослей). Водорос-
ли других морфотипов (гемимонадные (паль-
меллоидные), коккоидные и т.п.) прикреп-
ляются к субстрату с помощью слизистых по-
душечек, стебельков или подошв, предста-
вляющих собой выросты клеточной оболочки.
При этом у прикреплённых водорослей раз-
личной структурной организации наблюдаются
конвергенции или параллелизмы, что свиде-
тельствует о параллелизме эволюционных про-
цессов [Масюк, 1993].

Однако наиболее разнообразны прикрепи-
тельные органеллы у инфузорий. Среди по-
следних можно проследить переход от времен-
ного прикрепления за счёт тигмотаксиса к об-
лигатному прикреплению за счёт специальной
секреции и с помощью прикрепительных орга-
нелл различного типа — стебельков, физонов,
прикрепительных колец, присосок, выростов
клетки и т.п. [Форе-Фремье, 1969, Довгаль,
1998а]

У сидячих инфузорий представлена и вторая
из упомянутых жизненных форм — среди пе-
ритрих, сукторий, фолликулин встречаются
формы с распластанным по субстрату телом.

Таким образом, у простейших можно на-
блюдать большое число конвергенций, особен-
но в морфологии прикрепительных органелл.

В случае с прикрепительными органеллами
достаточно очевидно, что в процессе перехода к
облигатному прикреплению разные таксоны
простейших сталкивались со сходным комплек-
сом абиотических факторов. При этом эволю-
ция прикрепительных органелл вполне может
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рассматриваться как процесс адаптации к кон-
кретным гидродинамическим факторам. Обра-
зованные в результате структуры могут быть
объединены в группы по отношению к основ-
ным нагрузкам на объекты, которые находятся
в пограничном слое [Довгаль, 1998 а]. Это по-
зволяет выделить основные направления в эво-
люции прикрепительных систем у простейших.

По всей видимости, к облигатному при-
креплению переходили подвижные, факульта-
тивно прикрепляющиеся формы. 

Оседающие на субстрат простейшие перво-
начально подвергались воздействию напряже-
ния сдвига (формула 4). Эволюция прикрепле-
ния в этих условиях проходила, очевидно, в на-
правлении формирования и развития различ-
ных секреторных органелл, например, скопулы
или скопулоида у инфузорий. 

Помимо секреции клейких веществ, для
противодействия напряжению сдвига необхо-
димо увеличение площади контакта с субстра-
том. Вероятно, селективное преимущество при
этом получали формы с расширенным основа-
нием клетки или с базальными её выростами.
Другая группа простейших (суктории-гелиоф-
рииды и трихофрииды, перитрихи-лагенофрии-
ды и т.п.) пошла по пути формирования расп-
ластанного по субстрату тела. Таким образом,
формирование прикрепительных органелл пер-
воначально шло по пути усиления функции про-
тиводействия напряжению сдвига.

Помимо гидродинамического пограничного
слоя для прикреплённых организмов сущест-
венно наличие диффузного пограничного слоя
(формула 3). Как указано выше, в его преде-
лах возможна только молекулярная диффузия.
В связи с этим выход за границу диффузного по-
граничного слоя в область конвекционной диф-
фузии давал существенное преимущество в обес-
печенности пищей [Довгаль, 1998а, 2000, 2001;
Dovgal, 2001]. В связи с этим, вероятно, эво-
люция прикрепления пошла по пути поднятия
тела простейших над субстратом, т.е. формиро-
вания стебелька, и к функции прикрепления до-
бавилась функция подъёма зооида над суб-
стратом. Соответственно, стебельчатые про-
стейшие начали подвергаться воздействию ещё
одной нагрузки — гидродинамического упора. 

Значение гидродинамического упора возра-
стает вместе с подъёмом тела над субстратом

[Dovgal, Kochin, 1997] и с увеличением диа-
метра тела [Silvester, Sleigh, 1985] (форму-
лы 5–6). Последнее особенно важно для си-
дячих простейших, для которых, вероятно, ха-
рактерна тенденция к прогрессивному увеличе-
нию размеров тела. 

Например, среди сукторий представители
наиболее примитивных подофриин имеют раз-
меры клетки до 50 мкм, ацинетид — до 150,
эфелотид, стебельчатых дискофриин и трихоф-
риин — до 300 [Довгаль, 2013]. Воздействие
гидродинамического упора должно резко воз-
растать в зоне соединения стебелька и тела.
При этом существенным фактором, как уже
упоминалось, является нестационарность по-
граничного слоя: нагрузка не только возраста-
ет в зоне резкого увеличения диаметра, но и пе-
риодически меняет свои значения от мини-
мальных до пиковых.

В связи с вышесказанным понятно, что
практически все механизмы адаптации к ком-
плексному воздействию данных факторов обес-
печивают прочность подобного соединения. Об
этом свидетельствует, например, значительное
разнообразие строения опорных пластинок, фи-
зонов, папилл, эндостилей и других структур
сидячих инфузорий, формирующихся за счёт
апикального роста или расширения стебелька. 

Из сходных расширений, вероятно, сфор-
мировались раковины прикреплённых простей-
ших [Довгаль, 1991, 1998а]. По нашему мне-
нию, особи с более развитым апикальным рас-
ширением стебелька получали селективное
преимущество за счёт снижения вероятности
отрыва зооида от стебелька, что привело к об-
разованию полураковины. При достаточном
развитии полураковины она стала выполнять и
функцию защиты от хищных простейших, т.е.
произошла смена направления отбора. Соот-
ветственно, первичной функцией раковины у
сидячих простейших может считаться обеспе-
чение механической прочности соединения тела
и стебелька. Функция защиты от хищников,
вероятно, была побочной, затем произошла
смена функций [Довгаль, 1998а]. 

У некоторых перитрих с апикальными рас-
ширениями стебелька эволюция этой органе-
ллы, вероятно, шла не за счёт аллометрии сте-
белька, а за счёт аллометрии базальной части
зооида с проникновением её в стебелёк, что
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также повышало прочность соединения. При
этом вместе с базальной частью клетки внутри
стебелька оказались структуры, обеспечиваю-
щие сокращение зооида (филаменты и цистер-
ны эндоплазматической сети), и такие стебель-
ки также приобрели способность к сокраще-
нию. Таким образом, по нашему мнению, сфор-
мировалась спазмонема, дальнейшая эволюция
которой шла в направлении усиления функции
сокращения за счёт увеличения относительной
длины спазмонемы; от наклона стебелька к спо-
собности его свертывания в спираль [Довгаль,
1998 а]. Эта тенденция, на наш взгляд, отра-
жена в разном развитии спазмонемы у видов
рода Intranstylum spp., максимальное развитие
спазмонемы характерно для вортицеллин.

Последующие эволюционные изменения
протистов часто были связаны уже с этими, но-
выми условиями обитания, в частности с при-
креплением к другим организмам. Особенно
важным был этап поселения на поверхности
тела подвижных хозяев, где простейшие под-
вергались воздействию сложного комплекса
гидродинамических факторов (напряжения
сдвига, интегральной силы, турбулентности и
нестационарности пограничного слоя однов-
ременно). С этим связано появление у инфу-
зорий, поселявшихся на поверхности тела вод-
ных животных или на иных субстратах со слож-
ной конфигурацией, дополнительных структур,
например выростов тела. Из таких выростов
формировались органеллы, позволяющие при-
крепляться к эпителию подвижных хозяев-рыб,
а в ряде случаев появились специальные орга-
неллы нового типа — прикрепительные коль-
ца (cinctum) перитрих и сукторий [Довгаль,
1998а].

Таким образом, основные этапы, которые
проходили представители разных таксонов про-
стейших при формировании прикрепительных
органелл, были сходными: 1) факультативное
прикрепление (тигмотаксис); 2) секреция клей-
ких веществ; 3) увеличение площади прикреп-
ления; 4) подъём над субстратом — образова-
ние прикрепительных органелл (ножек и сте-
бельков); 5) образование структур, защищаю-
щих зону соединения стебелька и тела
простейшего.

На последнем этапе характерной является
смена функций формирующихся структур и,

соответственно, последующего направления их
эволюции, как это произошло в процессе фор-
мирования раковин и спазмонем. При освоении
новых локусов на поверхности тела водных жи-
вотных из уже имеющихся прикрепительных
органелл (или из дополнительных выростов те-
ла) формировались новые структуры. Это ча-
сто сопровождалось редукцией структур, вы-
полнявших функцию прикрепления, например,
инфузории-апиозомы и эллобиофрииды утра-
тили стебельки, а фиксаторная функция пере-
шла к выростам тела [Довгаль, 1998 а], в соо-
тветствии с принципом субституции органов.

Как уже отмечалось выше, ещё одной тен-
денцией при поселении в пограничном слое
является формирование распластанного тела,
что увеличивает площадь его контакта с суб-
стратом. При этом усиление функции противо-
действия напряжению сдвига обеспечивается не
только уплощением тела, но и увеличением его
размеров, причём более существенным, чем у
стебельчатых форм. Диаметр тела некоторых
сукторий при этом может достигать 2000 мкм
[Довгаль, 2013] или даже 5000 мкм [Batisse,
1994]. Соответственно, часто имеет место и
разветвление тела. С уплощением тела и уве-
личением размера связано и приобретение спо-
собности к отклонению стебельчатых простей-
ших (например, сукторий) при изменениях ги-
дродинамических нагрузок.

Ещё одной важной группой адаптаций к си-
дячему образу жизни является формирование
специализированных органелл питания, что
можно проследить на примере щупальцевого
аппарата инфузорий-сукторий.

По-видимому, в целом эволюция органелл
питания у сидячих простейших шла по пути
усиления функций уже имевшихся у их свобод-
ноподвижных предков структур за счёт поли-
меризации последних (щупальца сукторий, ак-
соподии солнечников, мембранеллы перистома
кругоресничных инфузорий) и смены функций,
но у организмов с разными типами питания (ав-
тотрофов и гетеротрофов) эти процессы прохо-
дили по-разному.

Ещё одна тенденция, связанная с прикреп-
лённым образом жизни, — усиление опорной
и защитной функции покровов клетки. В част-
ности, у инфузорий (хонотрих и сукторий) уси-
ление функции кортекса за счёт утолщения
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эпиплазмы привело к образованию кутикулы,
часто снабжённой различными шипами и дру-
гими образованиями [Довгаль, 1991; 1998а]. 
С переходом к неподвижности и прикреплению
связывают и появление клеточной оболочки у
водорослей, что, в свою очередь, считается од-
ной из предпосылок возникновения многокле-
точности у растений [Масюк, 1993].

Обращает на себя внимание значительное
конвергентное сходство адаптации простейших
и многоклеточных к прикреплённому образу
жизни. И у тех и у других формируются сход-
ные жизненные формы (у многоклеточных так-
же имеются древовидные, поднятые над суб-
стратом и распластанные по субстрату формы).
Для макрообрастателей также характерно на-
личие расселительных стадий, часто форми-
рующихся путём бесполого размножения (поч-
кования) [Иванова-Казас, 1977]. Адаптации
гидроидов и водорослей к волнению в прибой-
ной зоне [Koehl, 1984] весьма сходны с адап-
тациями сидячих простейших к турбулентным
вихрям [Dovgal, Kochin, 1997]. Отмечено
сходство в наличии радиальной симметрии у
малоподвижных (или сидячих) многоклеточ-
ных хищников (кишечнополостных) и простей-
ших-солнечников [Микрюков, 1998]. Вероят-
но, это связано с тем, что и в пограничном слое,
и в сообществе макрообрастателей имеет место
градиент абиотических факторов, и направле-
ние этого градиента одинаково (перпендику-
лярно поверхности субстрата). Соответствен-
но, имеется определённое сходство и в про-
странственной структуре сообществ микро- и
макрообрастаний. Однако сами факторы раз-
ные и специфика факторов, действующих в по-
граничном слое, обусловливает специфику дан-
ной адаптивной зоны.

Считается, что для макрообрастателей, или
организмов макробентоса, обычны случаи ка-
таморфозов [Шмальгаузен, 1969], связанные с
переходом к сидячему образу жизни. Некото-
рые авторы утверждают, что все сидячие орга-
низмы достигают биологического процветания
только путём регрессивных изменений [Кауф-
ман, 2000]. Но, в отличие от многоклеточных
организмов, эволюция сидячих простейших, не-
сомненно, имела прогрессивный характер. 

При переходе к прикреплению у протистов
сформировался ряд новых структур. Появле-

ние специализированных органелл питания, пе-
реход к почкованию и анизогамии и формиро-
вание постоянных прикрепительных органелл
могут быть охарактеризованы как алломорфо-
зы, благодаря которым образовались крупные
таксоны сидячих простейших — жгутиконосцев,
солнечников и инфузорий, освоивших разнооб-
разные местообитания в пределах адаптивной
зоны. Следовательно, в этих случаях речь мо-
жет идти как о морфофизиологическом, так и 
о биологическом прогрессе [Dovgal, 2001].

Формирование различных типов прикрепи-
тельных органелл, органелл питания, покров-
ных структур, связанных с последующим раз-
витием перечисленных выше алломорфозов 
путём их дальнейшей специализации, имело ха-
рактер теломорфозов. Случаи редукции орга-
нелл связаны со специализацией и, соответ-
ственно, субституцией органелл.

Как отмечал В.А. Догель [1951], прогрес-
сивная эволюция простейших выражается в ос-
новном в полимеризации гомологичных орга-
нелл, связанной с прогрессивным увеличением
размеров тела. Избежать при этом снижения
эффективности функционирования органелл
или систем органелл клетки можно двумя спо-
собами: путём увеличения размеров органеллы
и за счёт увеличения числа органелл [Шульман,
1984]. Второй путь (полимеризация) реализу-
ется у простейших значительно чаще.

Как видно из вышесказанного, переход к
сидячему образу жизни у простейших связан с
увеличением размеров тела и усилением фун-
кций органелл питания за счёт полимеризации,
что, в свою очередь, создаёт условия для раз-
деления функций.

Переход к прикреплению у многоклеточных
организмов часто связан с утратой ими локо-
моторных органов и редукцией органов чувств
(и нервной системы). С этим связана общая де-
зинтеграция организма и, следовательно, ре-
грессивные изменения [Шульман, 1984]. Но у
многих простейших локомоторные органеллы
полифункциональны, они часто обеспечивают
и движение организма, и его питание (жгутики
флагеллат, реснички инфузорий). При перехо-
де к сидячему образу жизни у этих организмов
происходила смена функций, при этом локомо-
торные структуры теряли свою основную фун-
кцию и обеспечивали только функцию питания,
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усиление которой происходило за счёт полиме-
ризации либо самих органелл, либо вспомога-
тельных структур (тентакул воротничков и т.п.).
Редукция структур, связанных с движением,
имела место только у сукторий, у которых ор-
ганеллы питания сформировались путём суб-
ституции органелл, а также у автотрофных 
организмов. Соответственно, у простейших
большинство органелл не было утрачено при
переходе к неподвижному образу жизни, а раз-
нообразие условий в пограничном слое приво-
дило к необходимости развития дополнитель-
ных структур (в особенности прикрепительных
органелл), стадий жизненного цикла и т.п. [До-
вгаль, 2000]

Формирование прикрепительных органелл
у простейших также проходило за счёт усиле-
ния функций, но в большинстве случаев не пу-
тём полимеризации, а за счёт увеличения раз-
меров органеллы.

Результатом всех этих процессов был общий
морфофизиологический прогресс сидячих про-
тистов. Только для автотрофных протистов ут-
рата подвижности и переход к прикреплению
привели к редукции ряда клеточных органелл.
Однако в последнем случае за счёт субститу-
ции органелл сформировался ряд новых струк-
тур (прикрепительные органеллы, тонопласт,
клеточная оболочка), что в значительной мере
послужило основой для последующей морфо-
логической эволюции растительных организ-
мов. В связи с этим возникновение подобных
типов морфологической структуры рассматри-
вается рядом авторов в качестве ароморфозов
[Масюк, 1993].

Приведённые выше примеры изменений
морфологии простейших при их переходе к
прикреплённому образу жизни свидетель-
ствуют о том, что наиболее заметным эволю-
ционным изменениям подвергаются органел-
лы, обеспечивающие взаимодействие клетки с
внешней средой, — прикрепительные структу-
ры, органеллы питания и покровные структуры,
которые могут рассматриваться как универ-
сальные функциональные блоки [Уголев, 1994].
Органеллы, обеспечивающие функциониро-
вание клетки, либо не меняются, либо изме-
няются за счёт корреляций с первой группой
органелл [Довгаль, 2000]. Эти группы орга-
нелл аналогичны группам экто- и эндосома-

тических органов многоклеточных, выделен-
ным Северцовым [1939]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
1. Одноклеточные эукариотные организмы

(простейшие) входят в состав микроперифито-
на, который может быть определен как груп-
пировка водных организмов на границе разде-
ла «твёрдое тело — вода», которые вследствие
мелких (до 1 миллиметра) размеров, обитают в
пределах гидродинамического пограничного
слоя. Также микроперифитон — это стадия
развития перифитонного сообщества, на кото-
рой все его компоненты находятся в пределах
пограничного слоя. 

2. В пределах пограничного слоя создаётся
специфический комплекс экологических усло-
вий, которые представляют собой потенциаль-
ные местообитания для прикреплённых прос-
тейших. Соответственно, гидродинамический
пограничный слой может рассматриваться в ка-
честве адаптивной зоны сидячих простейших.

3. В процессе освоения пограничного слоя
как адаптивной зоны прикреплённые организ-
мы вторично меняли её структуру, тем самым
увеличивая число потенциальных местообита-
ний для своей экологической группы. 

4. При переходе простейших к прикреплён-
ному образу жизни наиболее заметным эволю-
ционным изменениям подвергаются органеллы,
обеспечивающие взаимодействие клетки с
внешней средой, — прикрепительные структу-
ры, органеллы питания и покровные структуры.
Органеллы, обеспечивающие функционирова-
ние клетки, либо не меняются, либо изменяются
за счёт корреляций с первой группой органелл. 
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The evolutionary changes in the protists under their transition to sedentary mode of life is discussed in the
article. It is appreciated that the protists along with other microscopical organisms are incorporated in a su-
bordinate periphyton community named micro-periphyton. Micro-periphyton is defined in the article as a
community of aquatic organisms at the interface boundary “solid body — water”, which living in hydrody-
namic boundary layer limits on account of minor (up to one millimetre) dimensions. In addition, micro-pe-
riphyton is the step of biofouling community development for which all components of them are placed in the
boundary layer limits. In peculiar the hydrodynamic boundary layer, that forming near the surface streamli-
ned by water treated as a protists adaptive zone. Thus, the spatial structure of the adaptive zone and the main
factors that affect the organisms have been discussed. The following stages for this structure formation were
proposed: 1) formation of a film (two-dimensional) community; 2) formation of the community of protists
possessing adhesive organelles (three-dimensional community); and 3) colonization by multicellular organisms
forming secondary communities. It is shown that the protist organelles providing interactions of the cells with
the environment (adhesive organelles, food organelles and cover structures) demonstrated the most notable
evolutionary changes under transition to the attached mode of life. It is also shown that the evolution of co-
ver structures, adhesive and feeding organelles is characterized by growing intensity of their function with the
subsequent division of their function and change of function. 

Key words: Protists, hydrodynamic boundary layer, adaptive zone, evolution, sessile mode of life.
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