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Â îáçîðå àíàëèçèðóþòñÿ öèòîìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè ïàðàçèòè÷åñêîé êíèäàðèè Polypodium hyd-
riforme è âûäåëÿþòñÿ òàêîâûå áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íûõ (òðåõñëîéíûõ) æèâîòíûõ, îáùèå ïðèçíàêè ñ
Myxozoa è óíèêàëüíûå ïðèçíàêè. Îáñóæäàþòñÿ ïðîáëåìû ñòàòóñà ãðóïïû ïàðàçèòè÷åñêèõ êíèäàðèé è
êëàññà Polypodiozoa. Äåëàåòñÿ âûâîä î òîì, ÷òî öèòîìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè íàðÿäó ñ ðåçóëüòàòàìè
àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé 185p ÄÍÊ ïîçâîëÿþò îáúåäèíèòü Polypodiozoa è Myxozoa â ãðóïïó ïàðà-
çèòè÷åñêèõ êíèäàðèé (Endocnidozoa). Óíèêàëüíûå ÷åðòû îðãàíèçàöèè P. hydriforme ïîçâîëÿþò ïðåäïî-
ëîæèòü, ÷òî ïîñëåäíèå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íå àáåððàíòíûé âèä òèïà Cnidaria, à îñòàòîê ðàíåå ñóùåñòâî-
âàâøåé ãðóïïû, âîçìîæíî â ðàíãå êëàññà, ïðåòåðïåâøåé ðåäóêöèþ â ñâÿçè ñ ïðèñïîñîáëåíèåì ê ïàðàçè-
òèçìó.

Polypodium hydriforme — åäèíñòâåííûé ïðåäñòàâè-
òåëü òèïà Cnidaria, ïðèñïîñîáèâøèéñÿ ê âíóòðèêëåòî÷-
íîìó ïàðàçèòèçìó â îîöèòàõ îñåòðîîáðàçíûõ ðûá. Cnida-
ria — äâóõñëîéíûå æèâîòíûå, èõ òåëî ñîñòîèò èç ýïè-
äåðìèñà è ãàñòðîäåðìèñà, ðàçäåëåííûõ ñòóäåíèñòûì
ñëîåì — ìåçîãëååé. Â áîëüøèíñòâå ñâîåì ýòî ñâîáîäíî-
æèâóùèå ðàäèàëüíî-ñèììåòðè÷íûå ìîðñêèå îðãàíèçìû.
P. hydriforme, îäíàêî, áóäó÷è êíèäàðèåé, ïîìèìî ïðè-
ñïîñîáëåíèÿ ê ïàðàçèòèçìó îáëàäàåò åùå öåëûì ðÿäîì
óíèêàëüíûõ ïðèçíàêîâ, êîòîðûå ïîçâîëèëè âûäåëèòü
ýòîò âèä â ðàíã îòäåëüíîãî êëàññà Polypodiozoa (Ðàéêîâà,
1988).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñ ïîÿâëåíèÿ ðàáîòû Ñèääåëëà ñ
ñîàâòîðàìè (Siddall et al., 1995) â ëèòåðàòóðå óòâåðäè-
ëîñü ïîíÿòèå «ïàðàçèòè÷åñêèå êíèäàðèè», ïîä êîòîðûìè
ïîäðàçóìåâàþò íå òîëüêî Polypodium, íî è Myxozoa
(ìèêñîñïîðèäèé) — áîëüøóþ ãðóïïó ïàðàçèòè÷åñêèõ
îðãàíèçìîâ (îêîëî 1100 âèäîâ è 40 ðîäîâ — Lom, 1990),
îòíîñèìûõ ðàíåå ê ïðîñòåéøèì. Âñêîðå äëÿ íèõ áûë
ïðåäëîæåí ñïåöèàëüíûé òåðìèí Endocnidozoa (öèò. ïî:
Zrzav �y, Hyp �sa, 2003). Â çàðóáåæíîé ëèòåðàòóðå èäåò
îæèâëåííàÿ äèñêóññèÿ î ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âçàèìîîòíî-
øåíèÿõ êàê Cnidaria—Myxozoa, òàê è Cnidaria—Bilateria,
ò. å. âçàèìîîòíîøåíèé Cnidaria è áèëàòåðàëüíî-ñèììåò-
ðè÷íûõ (òðåõñëîéíûõ) æèâîòíûõ.

Â èññëåäîâàíèÿõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ìèê-
ñîñïîðèäèé è êíèäàðèé ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèìè
ìåòîäàìè ïîêàçàíî, ÷òî, êàê ïðàâèëî, åñëè â àíàëèçàõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé 18S rDNA ñðåäè êíèäàðèé îòñóòñò-
âóåò P. hydriforme, àâòîðû ïðèõîäÿò ê âûâîäó î áëèçîñòè
Myxozoa ê Bilateria (Smothers et al., 1994; Schlegel et al.,
1996); åñëè æå P. hydriforme ïðèñóòñòâóåò, òî îêàçûâàåò-
ñÿ, ÷òî Myxozoa è P. hydriforme ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñå-
ñòðèíñêèå ãðóïïû (Siddall et al., 1995; Zrzav �y et al., 1998).
Â òî æå âðåìÿ, ïî äàííûì àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé

18S rDNA, P. hydriforme íèêîãäà íå âïèñûâàåòñÿ â êëàññ
Hydrozoa (Zrzav �y et al., 1998; Zrzav �y, 2001; Collins, 2002)
è äàæå â òèï Cnidaria, ïîìåùàÿñü ìåæäó äâóñëîéíûìè è
òðåõñëîéíûìè æèâîòíûìè (Zrzav �y, Hyp �sa, 2003).

Ìíîãèå àâòîðû ïðèíÿëè ðåçóëüòàòû Ñèääåëëà è
Çðçàâè ñ ñîàâòîðàìè (Siddall et al., 1995; Zrzav �y et al.,
1998) êàê äîêàçàòåëüíûå è, ïî äàâíåé ãèïîòåçå Âåéëà
(Weill, 1938), ðàññìàòðèâàþò Myxozoa êàê äåãðàäèðîâàâ-
øèõ êíèäàðèé. Äàæå â ó÷åáíèêàõ ïî çîîëîãèè (Westhei-
de, Rieger, 1996; Nielsen, 2001; Brusca, Brusca, 2003) My-
xozoa ôèãóðèðóþò óæå â ðàçäåëå Cnidaria. Ìíåíèå î ðîä-
ñòâå êíèäàðèé è ìèêñîñïîðèäèé èçäàâíà ðàçäåëÿåòñÿ
òàêæå è Ëîìîì ñ ñîàâòîðàìè (Lom, de Puytorac, 1965;
Lom, 1990; Lom, Dykov �a, 1997), à â ïîñëåäíåå âðåìÿ ê
íèì ïðèñîåäèíÿþòñÿ è äðóãèå àâòîðû (Bouillon, Boero,
2000; Zrzav �y, 2001; Zrzav �y, Hyp �sa, 2003). Ìû òàêæå âû-
ñêàçûâàëè ñâîå ìíåíèå î ïðîáëåìå âçàèìîîòíîøåíèé
ýòèõ ãðóïï (Óñïåíñêàÿ, Ðàéêîâà, 2001), íî ñ òåõ ïîð óæå
ïîÿâèëèñü íîâûå äàííûå (Canning et al., 2002; Okamura et
al., 2002; Okamura, Canning, 2003; Canning, Okamura,
2004), êîòîðûå, êàê áóäåò ïîêàçàíî íèæå, âîïðåêè âûâî-
äàì ñàìèõ àâòîðîâ õîðîøî ïîäòâåðæäàþò âîçìîæíîå
ðîäñòâî Myxozoa íå ñ Bilateria, à âñå-òàêè ñ Cnidaria, è èìåí-
íî ñ P. hydriforme.

Íàñ èíòåðåñóåò, ÷åì æå P. hydriforme ñòîëü ñèëüíî
îòëè÷àåòñÿ îò âñåõ îñòàëüíûõ êíèäàðèé, ÷òî åãî âêëþ÷å-
íèå â ôèëîãåíåòè÷åñêèé àíàëèç ðåçêî ìåíÿåò ðåçóëüòàòû
ïîñëåäíåãî, è ïðàâîìî÷íà ëè åùå è òåïåðü ãèïîòåçà Âåé-
ëà (Weill, 1938), ðàññìàòðèâàþùàÿ ìèêñîñïîðèäèé êàê
äåãðàäèðîâàâøèõ êíèäàðèé.

Ìíåíèÿ ïî ýòîìó ïîñëåäíåìó âîïðîñó ðåçêî ðàçëè÷-
íû, ïîòîìó ÷òî íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè ñ÷èòàþò âûâî-
äû ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
18S rDNA (Siddall et al., 1995) íåêîððåêòíûìè, âûçâàí-
íûìè ôåíîìåíîì «long branch attraction» (Kim et al.,
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1999), õîòÿ Ñèääåëë è Âàéòèíã (Siddall, Whiting, 1999)
äîñòàòî÷íî óáåäèòåëüíî äîêàçûâàþò, ÷òî âûâîäû Ñèä-
äåëëà (Siddall et al., 1995) ñïðàâåäëèâû. Òåì íå ìåíåå
ãðóïïà àíãëèéñêèõ àâòîðîâ íà îñíîâàíèè íîâûõ ìîëåêó-
ëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèõ è ìîðôîëîãè÷åñêèõ äàííûõ ñíîâà
ñêëîíÿåòñÿ ê áèëàòåðàëüíîé ïðèðîäà Myxozoa (Canning
et al., 2002; Okamura et al., 2002; Canning, Okamura,
2004). Íàõîæäåíèå ó ïðèìèòèâíîé ìèêñîñïîðèäèè Bud-
denbrockia plumatellae èç ìøàíîê ìûøå÷íûõ êëåòîê, íå
çàâèñèìûõ îò ýïèòåëèàëüíûõ, åå ìåøêîâèäíàÿ (ïî áèëà-
òåðàëüíîìó ïëàíó) ôîðìà òåëà íàðÿäó ñ íàëè÷èåì
Hox-ãåíîâ ìåòàçîéíîãî òèïà â ãðóïïå Myxozoa (Ander-
son et al., 1998) êàæóòñÿ àâòîðàì ðåøàþùèìè ñâèäåòåëü-
ñòâàìè â ïîëüçó ðîäñòâà Myxozoa ñ Bilateria (Okamura,
Canning, 2003; Canning, Okamura, 2004).

Â äèñêóññèè î ïðîèñõîæäåíèè ñàìèõ êíèäàðèé âû-
äâèãàþòñÿ äîâîäû, ïîçâîëÿþùèå ðàññìàòðèâàòü èõ ëèáî
êàê äåðèâàòû Triploblastica (Boero et al., 1998; Boero,
2003), ëèáî êàê èìåþùèõ îáùåãî ïðåäêà ñ íèìè (Gr �oger,
Schmid, 2001; Piraino et al., 2003). Èäåÿ î «áèëàòåðàëüíî-
ñòè» êíèäàðèé íå íîâà: åùå Áåêëåìèøåâ (1964) äàë ãëó-
áîêèé àíàëèç ñèììåòðèè Cnidaria è â êàæäîé ãðóïïå íà-
øåë ÿðêèå ïðèìåðû áèëàòåðàëüíîé ñèììåòðèè. Òåïåðü
æå ó àâòîðîâ, îáñóæäàþùèõ ýòó ïðîáëåìó, ïîÿâèëèñü
äîïîëíèòåëüíûå àðãóìåíòû, îñíîâàííûå è íà ìîðôîëî-
ãè÷åñêèõ, è íà ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèõ äàííûõ.

Íàì êàæåòñÿ, ÷òî ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ìîðôîëîãè-
÷åñêèõ ïðèçíàêîâ è ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèõ õàðàê-
òåðèñòèê êíèäàðèé áåç ïðèâëå÷åíèÿ äàííûõ ïî P. hydri-
forme îêàçûâàåòñÿ ÿâíî íåïîëíûì ïðè îáñóæäåíèè íà-
çâàííûõ ïðîáëåì. Ïîýòîìó öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû —
ïðîàíàëèçèðîâàòü óíèêàëüíûå îñîáåííîñòè P. hydrifor-
me è âûäåëèòü êàê «ìèêñîçîéíûå» ïðèçíàêè, òàê è ïðè-
çíàêè áèëàòåðàëüíîñòè è òðåõñëîéíîñòè, êîòîðûå íå âñå-
ãäà óïîìèíàþòñÿ â äèñêóññèÿõ î ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îò-
íîøåíèÿõ Myxozoa è Cnidaria è, êàê ïðàâèëî, ñîâñåì íå
ðàññìàòðèâàþòñÿ ïðè îáñóæäåíèè «òðåõñëîéíîñòè» êíè-
äàðèé.

Öèêë ðàçâèòèÿ Polypodium hydriforme

P. hydriforme — åäèíñòâåííûé èç âñåõ êíèäàðèé
âíóòðèêëåòî÷íûé ïàðàçèò, èíôèöèðóþùèé èêðó îñåòðî-
âûõ ðûá. Âñå ýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå Polypodium ïðî-
õîäèò âíóòðè ðàçâèâàþùèõñÿ îîöèòîâ è äëèòñÿ íåñêîëü-
êî ëåò (Raikova, 1987). Íà÷àëüíàÿ ñòàäèÿ çàðàæåíèÿ —
äâóÿäåðíàÿ êëåòêà ñ áîëüøèì è ìàëûì ÿäðàìè. Çàòåì âî-
êðóã ìàëîãî ÿäðà ïóòåì ýíäîöèòîêèíåçà îáîñîáëÿåòñÿ
ó÷àñòîê öèòîïëàçìû, è âíóòðè êëåòêè ñ áîëüøèì ÿäðîì
è áîëüøåé ÷àñòüþ öèòîïëàçìû (áóäóùåé êëåòêè-òðîôàì-
íèîíà) îáðàçóåòñÿ ãîðàçäî ìåíüøàÿ êëåòêà ñ ìàëûì ÿä-
ðîì, êîòîðàÿ ïîãðóæàåòñÿ âíóòðü îáâîëàêèâàþùåé åå áîëü-
øîé êëåòêè. Ïîëó÷àåòñÿ ñòàäèÿ «êëåòêà â êëåòêå». Ýòà
ñòàäèÿ ó Polypodium ëåæèò â îñíîâå àðõèòåêòîíèêè âñåõ
ïàðàçèòè÷åñêèõ ñòàäèé. Â ñèñòåìå «êëåòêà â êëåòêå»
âíóòðåííÿÿ ãåíåðàòèâíàÿ êëåòêà è ðàííèå áëàñòîìåðû
(âïëîòü äî 16-êëåòî÷íîé ñòàäèè) ñîõðàíÿþò ãàïëîèäíîå
êîëè÷åñòâî ÄÍÊ, óíàñëåäîâàííîå îò ïðåäøåñòâóþùèõ
èì ïîñòìåéîòè÷åñêèõ ïðåãàìåò, îáðàçóþùèõñÿ â ãîíà-
äàõ ñâîáîäíîæèâóùèõ ïîëèïîäèåâ (Ðàéêîâà, 1965; Rai-
kova, 1987). Ýòî ñîñòîÿíèå ãàïëîèäíîñòè ãåíåðàòèâíîãî
ÿäðà è ïðîäóêòîâ åãî äåëåíèÿ — áëàñòîìåðîâ — äëèòñÿ
äîâîëüíî äîëãî ó âñåõ îäíîêëåòî÷íûõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ è
ðàííèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ, ò. å. íåñêîëüêî ëåò. Èç âíóòðåí-

íåé ãàïëîèäíîé êëåòêè îáðàçóþòñÿ áëàñòîìåðû, çàòåì
ôîðìèðóåòñÿ äëèòåëüíî ñóùåñòâóþùàÿ ìîðóëà; ïîñëå
ãàñòðóëÿöèè ïóòåì äåëÿìèíàöèè îáðàçóåòñÿ äâóõñëîé-
íàÿ ïëàíóëîîáðàçíàÿ ëè÷èíêà, èìåþùàÿ èçíà÷àëüíî îá-
ðàòíîå ðàñïîëîæåíèå çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ. Âñå äàëü-
íåéøèå ñòàäèè ðàçâèòèÿ â êîíå÷íîì ñ÷åòå ñóòü äåðèâàòû
ìàëîé êëåòêè: ñòîëîíû áåç ùóïàëåö è ñî ùóïàëüöàìè
ðàçâèâàþòñÿ â ïîëîñòè, îáðàçóåìîé áîëüøîé êëåòêîé ñ
áîëüøèì ÿäðîì. Áîëüøàÿ êëåòêà — ãîìîëîã íàïðàâè-
òåëüíîãî òåëüöà âòîðîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ (Raiko-
va, 1980). Íà÷èíàÿ ñî ñòàäèè «êëåòêà â êëåòêå» îíà ñòà-
íîâèòñÿ êëåòêîé-îáîëî÷êîé è âûïîëíÿåò çàùèòíóþ è
òðîôè÷åñêóþ ôóíêöèè. ßäðî ýòîé êëåòêè ðàçâåòâëÿåòñÿ
è äîñòèãàåò âûñîêîé ñòåïåíè ïîëèïëîèäíîñòè — áîëåå
400c (Ðàéêîâà, 1965; Raikova, 1987). Â êîíöå ïàðàçèòè÷å-
ñêîé ôàçû öèêëà â òðîôàìíèîíå ïðîñëåæèâàþòñÿ ÿâíûå
ïðèçíàêè àïîïòîçà (Wyllie et al., 1980) — ïèêíîòè÷åñêîå
ÿäðî ñ øàïî÷êàìè õðîìàòèíà ïî êðàÿì, ïîÿâëåíèå â íåì
êðèñòàëëîèäîâ è ìíîæåñòâî ìåìáðàííûõ ïðîôèëåé â öè-
òîïëàçìå (Raikova, 1984). Ïåðåä íåðåñòîì ðûáû ñòîëîí,
íàõîäÿñü âíóòðè çàðàæåííîãî îîöèòà, âûâîðà÷èâàåòñÿ
ýêòîäåðìîé íàðóæó; êëåòêà-òðîôàìíèîí ïðè ýòîì ðàçðó-
øàåòñÿ. Âî âðåìÿ íåðåñòà ðûáû ñòîëîí ñ íîðìàëüíûì
ðàñïîëîæåíèåì çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ âûìåòûâàåòñÿ â
âîäó. Íà÷èíàåòñÿ ñâîáîäíîæèâóùàÿ ÷àñòü öèêëà.

Ñòîëîí ñ íàðóæíûìè ùóïàëüöàìè ïîñëå âûõîäà â
âîäó ïîñëåäîâàòåëüíî ôðàãìåíòèðóåòñÿ, ïîêà íå îáðàçó-
þòñÿ îäèíî÷íûå ôîðìû ñ êîëè÷åñòâîì ùóïàëåö, êðàò-
íûì 6, èç êîòîðûõ äâà ùóïàëüöà îïîðíûå è ÷åòûðå —
ñåíñîðíûå. Ñâîáîäíîæèâóùèå îñîáè âåäóò ïðèäîííûé
îáðàç æèçíè. Îáû÷íî îíè ñòîÿò íà ùóïàëüöàõ èëè ìåä-
ëåííî ïåðåäâèãàþòñÿ ïî äíó ñ èõ ïîìîùüþ. Îíè ëèøåíû
çîíòèêà, áèðàäèàëüíî-ñèììåòðè÷íû, ðîò îáðàùåí ââåðõ
è íå îêðóæåí ùóïàëüöàìè; îðãàíîâ ÷óâñòâ ó íèõ íå îáíà-
ðóæåíî. Ïðåîáëàäàþò îáû÷íî12-ùóïàëüöåâûå îñîáè,
êîòîðûå äåëÿòñÿ ïðîäîëüíî, íà÷èíàÿ ñ àáîðàëüíîãî ïî-
ëþñà. Ïåðåä äåëåíèåì â ñåðåäèíå àáîðàëüíîé ïîâåðõíî-
ñòè òåëà çàêëàäûâàþòñÿ äâà êîìïëåêòà íîâûõ ùóïàëåö,
òàê ÷òî 12-ùóïàëüöåâàÿ îñîáü ñòàíîâèòñÿ íà êàêîå-òî
âðåìÿ 24-ùóïàëüöåâîé. Áîðîçäà äåëåíèÿ ïðîõîäèò ìåæ-
äó ìîëîäûìè ùóïàëüöàìè, óãëóáëÿÿñü â ñòîðîíó ðîòîâî-
ãî ïîëþñà; ðòû ðàçäåëÿþòñÿ ïîñëåäíèìè. Ïîñëå äåëåíèÿ
êàæäàÿ îñîáü ïîëó÷àåò êîìïëåêò èç 6 ñòàðûõ ùóïàëåö íà
îäíîé ñòîðîíå òåëà, à íà äðóãîé, îðèåíòèðîâàííîé ê
ïëîñêîñòè äåëåíèÿ, — êîìïëåêò èç íîâûõ 6 ùóïàëåö, êî-
òîðûå ïîäðàñòàþò äî ðàçìåðà èìåâøèõñÿ. Òàêèì îáðà-
çîì, ñâîáîäíîæèâóùèå îñîáè ïðàêòè÷åñêè âñåãäà â òîé
èëè èíîé ñòåïåíè àñèììåòðè÷íû. Îíè ñîâåðøåííî íå
ñïîñîáíû ê ðåãåíåðàöèè.

Â ñåðåäèíå ëåòà ó ñâîáîäíîæèâóùèõ îñîáåé ïîÿâëÿ-
þòñÿ ýíòîäåðìàëüíûå ãîíàäû äâóõ òèïîâ. Ïîëèïîäèþ
ñâîéñòâåí ïîëîâîé äèìîðôèçì: ðàçëè÷àþòñÿ æåíñêèå è
ìóæñêèå îñîáè. Ñíà÷àëà çàêëàäûâàþòñÿ ïîëîâûå êîìï-
ëåêñû èç äâóõ æåëåç ñ ïîëîâûìè ïðîòîêàìè, îòêðûâàþ-
ùèìèñÿ â ãàñòðàëüíóþ ïîëîñòü, îñîáü ñòàíîâèòñÿ «æåí-
ñêîé». Çàòåì îáðàçóþòñÿ áîëåå ïðîñòî óñòðîåííûå ãîíà-
äû (îáû÷íî 4) òèïà ýíòîäåðìàëüíûõ ñêëàäîê, âûïÿ÷è-
âàþùèåñÿ â ãàñòðàëüíóþ ïîëîñòü (Ëèïèí, 1915; Lopin,
1925). Îíè ìîãóò çàêëàäûâàòüñÿ êàê ó «æåíñêèõ» îñî-
áåé — òîãäà ïîñëåäíèå ñòàíîâÿòñÿ ãåðìàôðîäèòíû-
ìè, òàê è ó áåñïîëûõ — òîãäà òàêèå îñîáè ñòàíîâÿòñÿ
«ìóæñêèìè» (Ðàéêîâà, 1961á, 1963). Ãîíàäû ïåðâîãî
òèïà íàïîìèíàþò æåíñêèå ïî ñâîåé àíàòîìèè, íàëè÷èþ
âûñîêîïîëèïëîèäíûõ (äî 37c — Ðàéêîâà, 1965) ïèòàþ-
ùèõ êëåòîê è õîäó ãàìåòîãåíåçà (Ëèïèí, 1915), íî,
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ïî-âèäèìîìó, íå äàþò çðåëûõ ÿèö (Ðàéêîâà, 1963; Raiko-
va, 1994).

Ã à ì å ò î ã å í å ç â ãîíàäàõ âòîðîãî òèïà âíà÷àëå íà-
ïîìèíàåò ñïåðìàòîãåíåç, à çàòåì îîãåíåç (Ðàéêîâà,
1961á, Raikova, 1994) è îêàí÷èâàåòñÿ îáðàçîâàíèåì äâó-
ÿäåðíûõ êëåòîê, çàïîëíÿþùèõ âñþ ãîíàäó. Ê ìåéîöèòàì
1-ãî ïîðÿäêà èíîãäà ïðèñîåäèíÿþòñÿ îäíà-äâå ñîìàòè÷å-
ñêèå êëåòêè íàïîäîáèå øàïî÷êè (Ðàéêîâà, 1961á). È â
ïåðâîì, è âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèÿõ âåðåòåíî
ñäâèíóòî ê ïåðèôåðèè êëåòêè. Ïåðâîå ìåéîòè÷åñêîå äå-
ëåíèå çàêàí÷èâàåòñÿ îáðàçîâàíèåì 2-ãî ìåéîöèòà è ïî-
ëÿðíîãî òåëüöà. Öèòîêèíåç ïðè âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äå-
ëåíèè ïðîèñõîäèò ñ çàäåðæêîé, âîçìîæíî â íåñêîëüêî
ëåò, óæå òîëüêî ïîñëå ïîïàäàíèÿ äâóÿäåðíîé êëåòêè â
îîöèò õîçÿèíà (Raikova, 1980, 1987). Áëàãîäàðÿ òîìó ÷òî
îáà ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèÿ â «ìóæñêîé» ãîíàäå èäóò ïî
òèïó îîãåíåçà, ñ îáðàçîâàíèåì íàïðàâèòåëüíûõ òåëåö, è
ãëàâíûì îáðàçîì ïîòîìó, ÷òî ñëåäóþùåå ïîêîëåíèå ðàç-
âèâàåòñÿ èç äâóÿäåðíûõ êëåòîê, îáðàçóþùèõñÿ èìåííî â
ýòèõ ãîíàäàõ, ìû ïðèøëè ê âûâîäó î ïåðåîðèåíòàöèè
ïîëà ìóæñêèõ ãîíàä â ýâîëþöèè ïîëèïîäèÿ íà æåíñêèé
ïîë (Ðàéêîâà, 1985; Raikova, 1994).

Ïîñëå îêîí÷àíèÿ ãàìåòîãåíåçà è çàïîëíåíèÿ ïîëîñòè
ãîíàäû äâóÿäåðíûìè êëåòêàìè ñàìà ãîíàäà ñòàíîâèòñÿ
ãàìåòîôîðîì, èáî ñíèçó îíà çàêóïîðèâàåòñÿ ýêòîäåð-
ìàëüíîé ïëàñòèíêîé, íåñóùåé ñòðåêàòåëüíûå êëåòêè.
Ñâîáîäíîæèâóùèå ïîëèïîäèè àêòèâíî îòêëàäûâàþò òà-
êèå ãîíàäû íà ïîêðîâû ïðåäëè÷èíîê ñåâðþãè (Ñìîëüÿ-
íîâ, Ðàéêîâà, 1961).

Òàêèì îáðàçîì, äâóÿäåðíûå êëåòêè ïîïàäàþò íà êîæó
ïðåäëè÷èíîê, à ïîñëå îòêëàäêè ãàìåòîôîðîâ íà ïîêðîâû
áóäóùåãî õîçÿèíà ñàìè îñîáè Polypodium ïîãèáàþò.

Ê í è ä î ì (ñîâîêóïíîñòü ñòðåêàòåëüíûõ êëåòîê) ó
P. hydriforme ïðåäñòàâëåí èçîðèçàìè äâóõ êàòåãîðèé: atric-
hous isorhiza íà êîíöàõ îïîðíûõ ùóïàëåö è holotrichous
isorhiza íåñêîëüêèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ðàçìåðíûõ êàòåãî-
ðèé, íàõîäÿùèõñÿ âîêðóã ðòà è íà ñåíñîðíûõ ùóïàëüöàõ.
Ñòðåêàòåëüíûå íèòè êàïñóë holotrichous isorhiza íåñóò
ëèøü äâà ðÿäà øèïîâ, ÷åì îòëè÷àþòñÿ îò ïðî÷èõ êàïñóë
ýòîãî òèïà (Èáðàãèìîâ, 1999, 2002; Ibragimov, Raikova,
2004). Êíèäîöèòû Polypodium õàðàêòåðèçóþòñÿ óíèêàëü-
íûì, ðàäèàëüíî-ñèììåòðè÷íûì êíèäîöèëüíûì àïïàðàòîì,
â êîòîðîì êíèäîöèëü ëîêàëèçóåòñÿ íåïîñðåäñòâåííî íàä
êðûøå÷êîé ñòðåêàòåëüíîé êàïñóëû (Raikova, 1990).

Öèòîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè

Ý ê ò î ä å ð ì à ë ü í û å êëåòêè P. hydriforme íå èìåþò
æãóòèêîâ è õàðàêòåðèçóþòñÿ àïèêàëüíûìè êèñëîìóêî-
ïîëèñàõàðèäíûìè ãðàíóëàìè; â íèõ îòñóòñòâóþò ìèî-
ôèáðèëëû; ã à ñ ò ð î ä å ð ì à ë ü í û å êëåòêè èìåþò ïî îä-
íîìó æãóòèêó, ìèîôèáðèëëû â íèõ òàêæå îòñóòñòâóþò.
Ãëîòî÷íûé îòäåë ãàñòðîäåðìèñà ó ñâîáîäíîæèâóùèõ
ôîðì îáðàçîâàí âîðîòíè÷êîâûìè êëåòêàìè (Raikova,
1995).

Â ì å ç î ã ë å å ïîä ýïèäåðìèñîì ðàñïîëàãàþòñÿ ïðî-
äîëüíûå ìóñêóëüíûå êëåòêè, íåçàâèñèìûå îò ýïèòåëè-
àëüíûõ. Íàä íèìè, ïðèìûêàÿ ê ýïèäåðìèñó, íàõîäèòñÿ
íåðâíàÿ ñåòü (Lipin, 1911). Ìóñêóëüíûå êëåòêè îáðàçó-
þòñÿ èç èíòåðñòèöèàëüíûõ êëåòîê, ìèãðèðóþùèõ èç ýê-
òîäåðìû â ìåçîãëåþ (Ðàéêîâà, 1961à; Ðàéêîâà, Íàïàðà,
1999). Â ìåçîãëåå ðîòîâîãî êîíóñà âñòðå÷àþòñÿ àìåáîöè-
òû (Lipin, 1911; Íàïàðà, Ðàéêîâà, 2003). Â ìåçîãëåå ñòî-
ëîíà îáíàðóæåíû âíåêëåòî÷íûå ìèêðîòðóáî÷êè (Ðàéêî-

âà, Êàìåíåâà, 1996, 1997). Ó ïîëîâîçðåëûõ îñîáåé
P. hydriforme â ãîíàäàõ-ãàìåòîôîðàõ â ïîëîñòè, ñîîòâåò-
ñòâóþùåé ìåçîãëåå, ðàçâèâàþòñÿ ïîëîâûå êëåòêè.

Äëÿ ýêòîäåðìàëüíûõ êëåòîê õàðàêòåðíû ñåïòèðîâàí-
íûå è ùåëåâûå ê î í ò à ê ò û; â ýíòîäåðìå — ñåïòèðîâàí-
íûå êîíòàêòû ìåæäó àïèêàëüíûìè ÷àñòÿìè êëåòîê è èí-
òåðäèãèòàöèè â áàçàëüíûõ ÷àñòÿõ (Raikova, 1984), à ìåæ-
äó ìóñêóëüíûìè êëåòêàìè êîíòàêòû ïîõîæè íà
èíòåðêàëÿðíûå äèñêè â ñåðäå÷íîé ìûøöå ïîçâîíî÷íûõ
(Raikova, 1984; Ðàéêîâà, Íàïàðà, 1999).

Ì è ò î ç â êëåòêàõ ïîëèïîäèÿ òèïè÷íî ìåòàçîéíîãî
òèïà, õàðàêòåðíîãî è äëÿ êíèäàðèé. Ö å í ò ð è î ë è âî
âñåõ êëåòêàõ, ëèøåííûõ æãóòèêà (â ýêòîäåðìàëüíûõ, èí-
òåðñòèöèàëüíûõ è èõ ïðîèçâîäíûõ — ìóñêóëüíûõ è
ñòðåêàòåëüíûõ), ïðåäñòàâëåíû äèïëîñîìàìè, ëåæàùèìè
â ñïåöèàëüíîì êàðìàøêå, îáðàçîâàííîì ÿäåðíîé îáîëî÷-
êîé ñ ÷åòêèìè ïîðîâûìè êîìïëåêñàìè, â òåñíîì êîíòàê-
òå ñ ÿäðîì êëåòêè (Raikova, 1984). Ïðè ìèòîçå, à òàêæå â
ïðîöåññå êíèäîãåíåçà öåíòðèîëè ïðèîáðåòàþò îáû÷íûé
âèä áåç îêðóæàþùèõ èõ ôðàãìåíòîâ ÿäåðíîé îáîëî÷êè.

Èíîãäà â êíèäîãåíåçå âìåñòî öåíòðèîëè íàáëþäàåò-
ñÿ ñòðóêòóðà, ñîîòâåòñòâóþùàÿ ÖÎÌÒ (öåíòðó îðãàíèçà-
öèè ìèêðîòðóáî÷åê; Ðàéêîâà, 1978). Öåíòðèîëè â ýíòî-
äåðìàëüíûõ êëåòêàõ âõîäÿò â ñîñòàâ æãóòèêîâîãî àïïà-
ðàòà. Âñå êëåòêè Polypodium íà âñåõ ñòàäèÿõ öèêëà
èìåþò ìèòîõîíäðèè ñ òðóá÷àòûìè êðèñòàìè (Ñåðàâèí,
Ðàéêîâà, 1994).

Èòàê, îòìåòèì ó í è ê à ë ü í û å î ñ î á å í í î ñ ò è
P. hydriforme ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè êíèäàðèÿìè.

Âíóòðèêëåòî÷íûé ïàðàçèòèçì
Èíâåðñèÿ çàðîäûøåâûõ ïëàñòîâ íà ïàðàçèòè÷åñêèõ

ñòàäèÿõ öèêëà
Áèðàäèàëüíàÿ ñèììåòðèÿ
Ïàðàòîìèÿ, íà÷èíàþùàÿñÿ ñ àáîðàëüíîãî ïîëþñà
Àíîìàëüíîå ðàñïîëîæåíèå ðòà íà ìåñòå îòðûâà ïî÷êè

îò ñòîëîíà
Îòñóòñòâèå îðãàíîâ ÷óâñòâ
Íàëè÷èå ñëîæíî óñòðîåííûõ ãîíàä ñ ãîíîäóêòàìè
Ïåðåîðèåíòàöèÿ ïîëà ãîíàäû â õîäå ýâîëþöèè
Ïàðòåíîãåíåç (àíäðîãåíåç)
Îòñóòñòâèå íàñòîÿùèõ ÿèö è íàñòîÿùèõ ñïåðìèåâ
Íåñïîñîáíîñòü ê ðåãåíåðàöèè
Îòñóòñòâèå ìóñêóëüíûõ ôèáðèëë êàê â ýïèäåðìèñå,

òàê è â ãàñòðîäåðìèñå
Ïîëíîå ðàçäåëåíèå ìóñêóëüíûõ è ýïèòåëèàëüíûõ êëå-

òîê íà âñåõ ñòàäèÿõ öèêëà; ïðîèñõîæäåíèå ìóñêóëü-
íûõ êëåòîê îò èíòåðñòèöèàëüíûõ êëåòîê ýêòîäåð-
ìû, èõ ëîêàëèçàöèÿ â ìåçîãëåå ïîä ýïèäåðìèñîì

Êíèäîöèëü íàä êðûøå÷êîé ñòðåêàòåëüíîé êàïñóëû
Äâà ðÿäà ìåëêèõ øèïîâ íà ñòðåêàòåëüíûõ íèòÿõ êàï-

ñóë òèïà holotrichous isorhiza
Öåíòðèîëè êëåòîê ýêòîäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ â

êîíòàêòå ñ ÿäðîì â êîìïàðòìåíòàõ, îêðóæåííûõ
ôðàãìåíòàìè ÿäåðíîé îáîëî÷êè

Ýêñòðàöåëëþëÿðíûå ìèêðîòðóáî÷êè â ìåçîãëåå
Ìèòîõîíäðèè ñ òðóá÷àòûìè êðèñòàìè ó âñåõ êëåòîê íà

âñåõ ñòàäèÿõ öèêëà
Ôóíêöèîíèðîâàíèå ïîëÿðíîãî òåëüöà â êà÷åñòâå ïèòà-

þùåé êëåòêè
Âûñîêàÿ êëåòî÷íàÿ äèôôåðåíöèðîâêà; íàëè÷èå âûñî-

êîïîëèïëîèäíûõ êëåòîê: êëåòêè-òðîôàìíèîíà íà
ïàðàçèòè÷åñêèõ ñòàäèÿõ è ïèòàþùèõ êëåòîê â
«æåíñêîé» ãîíàäå

Äëèòåëüíàÿ çàäåðæêà öèòîêèíåçà âî âòîðîì ìåéîòè÷å-
ñêîì äåëåíèè

Ïåðå÷èñëåííûå óíèêàëüíûå ÷åðòû îðãàíèçàöèè è
ïîçâîëèëè íàì îáîñíîâàòü öåëåñîîáðàçíîñòü âûäåëåíèÿ

Öèòîìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè Polypodium hydriforme 935



P. hydriforme â ðàíã îòäåëüíîãî êëàññà òèïà Cnidaria —
Polypodiozoa Raikova, 1988 (Ðàéêîâà, 1988; Raikova,
1994).

«Ì è ê ñ î ç î é í û ì è» ÿâëÿþòñÿ ñëåäóþùèå ïðè-
çíàêè.

Ïàðàçèòèçì â ðûáàõ
Çàðàæåíèå õîçÿèíà ñ ïîìîùüþ ñòðåêàòåëüíûõ êëåòîê
Îáùèé òèï ñòðåêàòåëüíûõ êàïñóë atrichous isorhiza
Ñõîäñòâî êíèäîãåíåçà
Äâóÿäåðíûå êëåòêè
Àññîöèàöèÿ ïîëîâûõ êëåòîê ñ ñîìàòè÷åñêèìè
Ýíäîöèòîêèíåç
Ïîãðóæåíèå ãåíåðàòèâíîé êëåòêè â îáâîëàêèâàþùóþ

åå òðîôè÷åñêóþ
Ñòàäèÿ «êëåòêà â êëåòêå»
Êëåòêà-òðîôàìíèîí, âíóòðè êîòîðîé ðàçâèâàþòñÿ ïà-

ðàçèòè÷åñêèå ñòàäèè
Îòñóòñòâèå íàñòîÿùèõ ÿèö è ñïåðìèåâ
Ìèòîõîíäðèè ñ òðóá÷àòûìè êðèñòàìè

Polypodium hydriforme è Myxozoa

Âåéë (Weill, 1938) âïåðâûå óêàçàë íà âîçìîæíîå ðîä-
ñòâî Myxozoa (êíèäîñïîðèäèé) èìåííî ñ P. hydriforme,
îñíîâûâàÿñü â îñíîâíîì íà ñõîäñòâå èõ ñòðåêàòåëüíûõ
êàïñóë òèïà atrichous isorhiza (Weill, 1934), íà ïàðàçèòè-
÷åñêîì îáðàçå æèçíè è íà ñõîäíûõ ÷åðòàõ êíèäîñïîðè-
äèé ñ òàêîâûìè ëàðâàëüíûõ ñòàäèé ïàðàçèòè÷åñêèõ íàð-
êîìåäóç (êóäà îòíîñèëñÿ è Polypodium). È íà ñåãîäíÿø-
íèé äåíü «êíèäàðíîå ïðîèñõîæäåíèå Myxozoa —
íàèáîëåå îáîñíîâàííàÿ ãèïîòåçà â íàñòîÿùåå âðåìÿ»
(Zrzav �y, 2001).

Ïîÿñíèì, îäíàêî, íåêîòîðûå äåòàëè, îñíîâûâàÿñü íà
íàøèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ äàííûõ ïî Polypodium. Ñõîäñò-
âî êíèäîãåíåçà è çðåëûõ êíèä ó ñðàâíèâàåìûõ ãðóïï íå-
ñîìíåííî (Lom, de Puytorac, 1965; Lom, 1990), õîòÿ ó ïî-
ëèïîäèÿ âñå êàïñóëû òîëüêî êðóãëîé ôîðìû, ñðåäè íèõ
åñòü íå òîëüêî atrichous, íî è holotrichous isorhiza, à ó
Myxozoa, ñóäÿ ïî ýëåêòðîíîãðàììå, ïðåäñòàâëåííîé â
ðàáîòå Ñèääåëëà ñ ñîàâòîðàìè (Siddall et al., 1995), åñòü
íå òîëüêî atrichous isorhiza, íî è êàïñóëû äðóãîãî òèïà,
èìåþùèå «shaft» (ýëåêòðîíîãðàììà ñòðåêàòåëüíîé êàï-
ñóëû â äàííîé ðàáîòå íå ñîîòâåòñòâóåò atrichous isorhiza,
êàê ýòî ñêàçàíî, èáî íà íåé âèäíà ýòà ñòðóêòóðà «shaft»),
è ïîëÿðíûå êàïñóëû ìîãóò áûòü êàê êðóãëîé, òàê è óäëè-
íåííîé ôîðìû (Óñïåíñêàÿ, 1984; Lom, 1990; Canning et
al., 2000). Ðàçëè÷èÿ êàñàþòñÿ òàêæå êíèäîöèëÿ: ó ïîëÿð-
íûõ êàïñóë Myxozoa òèïè÷íûé êíèäîöèëü äî ñèõ ïîð íå
îïèñàí, õîòÿ íà ôîòî 38 è 39 â ðàáîòå Ëîìà è Äûêîâîé
(Lom, Dycova, 1997) «êîíóñ íà âåðõóøêå êàïñóëû ó
Aurantiactinomyxon, ïîêðûòûé ìèêðîòðóáî÷êàìè», ïî-
õîæ íà êíèäîöèëü è, êàê è â êíèäîöèòàõ ïîëèïîäèÿ, ðàñ-
ïîëîæåí òàêæå íàä êðûøå÷êîé êàïñóëû è êðåïèòñÿ íà
êîíóñîîáðàçíîé ñòðóêòóðå, î ïðèðîäå êîòîðîé àâòîðû íå
âûñêàçûâàþòñÿ. Íå âïîëíå ÿñíî, ñõîäåí ëè ìåõàíèçì âû-
ñòðåëèâàíèÿ ïîëÿðíûõ êàïñóë è êíèäîöèñò. Äàííûå ïî
ýòîìó âîïðîñó ïðîòèâîðå÷èâû (Óñïåíñêàÿ, 1984; Cannon,
Wagner, 2003; Uspenskaya, Raikova, 2004), à ó P. hydrifor-
me ìåõàíèçì âûñòðåëèâàíèÿ èçó÷åí íåäîñòàòî÷íî.

Ìåæêëåòî÷íûå êîíòàêòû ó Polypodium ðàçíîîáðàçíåå,
÷åì ó Myxozoa, ó êîòîðûõ îòìå÷åíû ëèøü ñåïòèðîâàííûå
è ùåëåâûå êîíòàêòû (Siddall et al., 1995; Zrzav�y, 2001).

Èç êíèäàðèé òîëüêî ó Polypodium âñå êëåòêè èìåþò
ìèòîõîíäðèè ñ òðóá÷àòûìè êðèñòàìè (Ñåðàâèí, Ðàéêîâà,

1994), à ó Myxozoa ýòî òèïè÷íûé ïðèçíàê (Lom, Dykov �a,
1997).

Âñå ÷åðòû îðãàíèçàöèè P. hydriforme, ñâÿçàííûå ñ
ïàðàçèòèçìîì, îêàçàëèñü ïðèñóùè è ìèêñîñïîðèäèÿì.
Ýòî äâóÿäåðíàÿ êëåòêà — ñàìàÿ ðàííÿÿ ñòàäèÿ çàðàæå-
íèÿ, ïîõîæàÿ íà äâóÿäåðíóþ ñïîðîïëàçìó ó ìèêñîñïîðè-
äèé, íî òîëüêî âñåãäà ñ ÿäðàìè íåðàâíîé âåëè÷èíû; åå
ñïîñîáíîñòü ê ìèãðàöèè âíóòðè îðãàíèçìà õîçÿèíà; ïðè
ýòîì ñïîñîá îáîñîáëåíèÿ ìàëåíüêîé êëåòêè âíóòðè áîëü-
øîé ïóòåì ýíäîöèòîêèíåçà î÷åíü íàïîìèíàåò «ýíäîãåí-
íîå äðîáëåíèå» ó Myxozoa (Lom, 1990; Lom, Dykov �a,
1997). Ýòî òàêæå ñòàäèÿ «êëåòêà â êëåòêå», êîòîðàÿ äî-
ñòèãàåòñÿ â ðåçóëüòàòå ïîãðóæåíèÿ ãåíåðàòèâíîé êëåòêè
â îáâîëàêèâàþùóþ åå ñîìàòè÷åñêóþ (Raikova, 1973).

Òðîôàìíèîí ïîëèïîäèÿ ìîðôîëîãè÷åñêè ñõîäåí ñ
ïëàçìîäèÿìè ìèêñîñïîðèäèé: â îáîèõ ñëó÷àÿõ ýòî òðî-
ôè÷åñêàÿ êëåòêà, â êîòîðîé ðàçâèâàþòñÿ ãåíåðàòèâíûå
êëåòêè, èìåþùàÿ ìèêðîâîðñèíêè, ïîëÿðíî îðãàíèçîâàí-
íàÿ, ñ ÷åòêèìè êîìïàðòìåíòàìè ýêòî- è ýíäîïëàçìû, ñ
îäèíàêîâûì íàáîðîì îðãàíîèäîâ è ñïîñîáíîñòüþ ê ôà-
ãîöèòîçó (Óñïåíñêàÿ, 1984; Óñïåíñêàÿ, Ðàéêîâà, 2001).

È ó Polypodium, è ó Myxozoa íåò íè íàñòîÿùèõ ÿèö,
íè ñïåðìèåâ, à çàðàæåíèå õîçÿèíà ïðîèñõîäèò ïðè ó÷àñ-
òèè ñòðåêàòåëüíûõ êàïñóë (Óñïåíñêàÿ, Ðàéêîâà, 2004).

Äëÿ íàñ îêàçàëîñü íåîæèäàííûì, ÷òî íå ñâÿçàííûé ñ
ïàðàçèòèçìîì óíèêàëüíûé ïðèçíàê Polypodium — ìóñ-
êóëüíûå êëåòêè, îòäåëüíûå îò ýïèòåëèàëüíûõ, îêàçàëñÿ
ïðèñóù è Myxozoa â ëèöå àáåððàíòíîé ìèêñîñïîðèäèè
Buddenbrockia plumatellae (Canning et al., 2002; Okamura
et al., 2002), Ãðàíóëû ñåêðåòà, îáíàðóæåííûå â êëåòêàõ
ýòîé ìèêñîñïîðèäèè (Okamura et al., 2002), î÷åíü ïîõî-
æè íà ñåêðåòîðíûå ãðàíóëû ýêòîäåðìàëüíûõ êëåòîê Po-
lypodium, à ïîëÿðíûå êàïñóëû — òîæå êðóãëûå è âñòðå-
÷àþòñÿ íå òîëüêî â ñïîðàõ, íî è â ýïèòåëèè. Òàêèì îáðà-
çîì, èìåííî ïðèìèòèâíàÿ Buddenbrockia èç ãðóïïû
Malacosporea èìååò íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî îáùèõ,
ïî-âèäèìîìó ñèìïëåçèîìîðôíûõ, ïðèçíàêîâ ñ Polypodi-
um. Òàêîå æå ìíåíèå âûñêàçûâàþò è ÷åøñêèå èññëåäîâà-
òåëè (Zrzav �y, Hyp �sa, 2003). Âîçìîæíî, áîëåå ïðîäâèíó-
òûå ãðóïïû Myxozoa — Bivalvulida è Multivalvulida —
óòðàòèëè ìóñêóëüíûå êëåòêè â ïðîöåññå ýâîëþöèè. Âîç-
ìîæíî òàêæå, ÷òî ìóñêóëüíûå êëåòêè ó Polypodium è
Buddenbrockia — ñèíàïîìîðôíûé ïðèçíàê.

Îäíàêî âñëåä çà Ëîìîì è Äûêîâîé (Lom, Dykov �a,
1997) ìû ñ÷èòàåì ñåðüåçíûì àðãóìåíòîì ïðîòèâ áëèçêî-
ãî ðîäñòâà Myxozoa è Polypodium èõ ðàçëè÷èå â îòíîøå-
íèè òèïà ìèòîçà. Ó Polypodium òèïè÷íî ìåòàçîéíûé îò-
êðûòûé ìèòîç. Ó Myxozoa æå ñîâñåì íå îáíàðóæåíî öåí-
òðèîëåé, ìèòîç ïðèìèòèâíûé, ñ ñîõðàíåíèåì ÿäåðíîé
îáîëî÷êè, ò. å. êðèïòîìèòîç (Marqu �es, 1987; öèò. ïî:
Lom, Dykov �a, 1997). Ïðàâäà, Êàííèíã è ñîàâòîðû (Can-
ning et al., 2002) ñ÷èòàþò, ÷òî òàêîé òèï ïðèìèòèâíîãî
ïðîòîçîéíîãî ìèòîçà ìîã ñîõðàíèòüñÿ ó Myxozoa êàê
ñòðàòåãèÿ, îáëåã÷àþùàÿ áûñòðîå äåëåíèå ÿäåð.

Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ïðèñóòñòâèå â öèòîïëàçìå êëåòîê
Polypodium îêîëîÿäåðíûõ öåíòðèîëåé, ëîêàëèçîâàííûõ
â êàðìàøêàõ — ôðàãìåíòàõ ÿäåðíîé îáîëî÷êè, åñòü òîæå
ïðèìèòèâíûé ïðèçíàê, ïîñêîëüêó ñõîäíûå îáðàçîâà-
íèÿ — àìîðôíûå öåíòðîñôåðû — âñòðå÷àþòñÿ â ìèòîçå
ó ôîðàìèíèôåð (Schwab, 1973).

Myxozoa îñâîèëè â êà÷åñòâå õîçÿåâ áîëüøîé êðóã
æèâîòíûõ (Lom, 1990; Kent et al., 2001), õîòÿ ïðåèìóùå-
ñòâåííî ýòî ïàðàçèòû êîñòèñòûõ ðûá — êàê ïîëîñòíûå,
òàê è âíóòðèêëåòî÷íûå (Óñïåíñêàÿ, 1984). Polypodium æå
èçâåñòåí êàê âíóòðèêëåòî÷íûé ïàðàçèò òîëüêî îñåòðîîá-
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ðàçíûõ ðûá, ó êîòîðûõ ìèêñîïîðèäèè, ïî-âèäèìîìó, íå
âñòðå÷àþòñÿ.

Ñëåäóåò ñêàçàòü è î ÷åðâå-îëèãîõåòå òóáèôåêñå êàê
îáÿçàòåëüíîì ïðîìåæóòî÷íîì õîçÿèíå äâóõôàçíîãî æèç-
íåííîãî öèêëà Myxozoa (Wolf, Markiv, 1984). Åùå ñîâåð-
øåííî íåÿñíî, èãðàåò ëè êàêóþ-ëèáî ðîëü ýòà îëèãîõåòà
â æèçíåííîì öèêëå ïîëèïîäèÿ. Îäíàêî ïðè êóëüòèâè-
ðîâàíèè Polypodium òóáèôåêñ èñïîëüçóåòñÿ íàìè êàê
ýôôåêòèâíûé è óäîáíûé êîðì. Òàêæå è â ðûáîâîäñòâå
òóáèôåêñ ÷àñòî ñëóæèò êîðìîì äëÿ ðûá. Ïîñêîëüêó â
öèêëå P. hydriforme íå ðàñêðûò åùå ñàìûé âàæíûé îòðå-
çîê — ïóòü äâóÿäåðíîé êëåòêè èç ãàìåòîôîðà, îòêëà-
äûâàåìîãî ïîëèïîäèåì íà ïîêðîâû ïðåäëè÷èíîê îñåò-
ðîâûõ ðûá (Ñìîëüÿíîâ, Ðàéêîâà, 1961), äî îîöèòà â
ðûáå, íåèçâåñòíà è ïðîäîëæèòåëüíîñòü ýòîãî ïóòè, íåëü-
çÿ îòâåðãàòü è «êàíäèäàòóðó» òóáèôåêñà êàê âîçìîæíîãî
ó÷àñòíèêà ñîáûòèé â ïðîöåññå çàðàæåíèÿ îñåòðîâûõ
ðûá.

Èòàê, ïðîâåäåííûé ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç öèòîìîð-
ôîëîãè÷åñêîé îðãàíèçàöèè P. hydriforme è Myxozoa ïî-
êàçûâàåò, ÷òî îíè èìåþò ìíîæåñòâî ñõîäíûõ ìîðôî-
ëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, ñîâïàäåíèå êîòîðûõ íå ìîæåò
áûòü ñëó÷àéíûì. Äàííûå ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà
18S ðÄÍÊ (Siddall et al., 1995; Zrzav �y et al., 1998; Zrzav �y,
Hyp�sa, 2003) ñâèäåòåëüñòâóþò î ñåñòðèíñêîì ðîäñòâå My-
xozoa è Polypodium. Ïî-âèäèìîìó, ãèïîòåçà Âåéëà (We-
ill, 1938) îá èõ ðîäñòâå âïîëíå ïðàâîìî÷íà. Êîíå÷íî, äëÿ
îêîí÷àòåëüíîãî ðåøåíèÿ ïðîáëåìû ðîäñòâà ìèêñîñïîðè-
äèé è êíèäàðèé íåîáõîäèìû ïðåæäå âñåãî óãëóáëåííûå
ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ èìåííî
P. hydriforme, åãî ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîìà, Hox-ãå-
íîâ. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ìû ñ÷èòàåì, ÷òî Myxozoa âìåñòå
ñ ïàðàçèòè÷åñêèìè êíèäàðÿìè ìîãóò ïðåäñòàâëÿòü ñîáîé
îòäåëüíûé òàêñîí æèâîòíûõ (Endocnidozoa). Ìû ïîëàãà-
åì, ÷òî ýòîò òàêñîí ìîæåò èìåòü ðàíã êëàññà, âêëþ÷àþ-
ùåãî â ñåáÿ ãðóïïû æèâîòíûõ, ïðåòåðïåâøèõ ðåãðåññèâ-
íóþ ýâîëþöèþ â ñâÿçè ñ àäàïòàöèåé ê ïàðàçèòèçìó. Åñëè
ïðèíÿòü âî âíèìàíèå òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî äëÿ Polypo-
dium õàðàêòåðíû ïðèçíàêè êàê òèïè÷íîé êíèäàðèè, òàê è
ìèêñîçîéíûå è ïðèçíàêè Bilateria-Triploblastica, âñå ìî-
ëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèå íåñîîòâåòñòâèÿ ñðàâíèòåëü-
íûõ àíàëèçîâ Myxozoa è Cnidaria âïîëíå îáúÿñíèìû
(Zrzav �y, Hyp �sa, 2003).

Ïîñêîëüêó íå òîëüêî àáåððàíòíûå ÷åðòû îðãàíèçà-
öèè ïîëèïîäèÿ, ñâÿçàííûå ñ åãî ïàðàçèòè÷åñêèì îáðàçîì
æèçíè, îêàçàëèñü ñõîäíûìè ñ ïðèçíàêàìè ìèêñîñïîðè-
äèé, íî è îäèí åãî óíèêàëüíûé ïðèçíàê, îòëè÷àþùèé åãî
îò îñòàëüíûõ êíèäàðèé, — îáîñîáëåííûå ìóñêóëüíûå
êëåòêè — òîæå îêàçàëñÿ ïðèñóù ìèêñîñïîðèäèÿì (ìóñ-
êóëüíûå êëåòêè Buddenbrockia — Canning et al., 2002),
ðîäñòâåííûå îòíîøåíèÿ Polypodium è Myxozoa îñîáåí-
íî õîðîøî ïîäòâåðæäàþòñÿ. Ïîýòîìó äàííûå ïî ñåêâå-
íèðîâàíèþ 18S ðÄÍÊ, ñâèäåòåëüñòâóþùèå î áîëüøåé
áëèçîñòè Myxozoa ê Bilateria, ÷åì ê Cnidaria, ïîëó÷åííûå
ïðè èññëåäîâàíèè äðóãèõ êíèäàðèé, à íå ïîëèïîäèÿ
(Smothers et al., 1994; Schlegel et al., 1996), òàêæå ñòàíî-
âÿòñÿ ïîíÿòíûìè.

×åðòû áèëàòåðàëüíîé ñèììåòðèè
è òðåõñëîéíîñòè ó Polypodium

Ïîëíîñòüþ ðàçäåëÿÿ âçãëÿäû Áåêëåìèøåâà (1964) íà
ÿðêî âûðàæåííûå ïðèçíàêè áèëàòåðàëüíîé ñèììåòðèè ó
êíèäàðèé è ñîãëàøàÿñü ñ ñîâðåìåííûìè äîâîäàìè Áîåðî

è Ãðåãåðà ñ ñîàâòîðàìè (Boero et al., 1998; Gr �oger,
Schmid, 2001; Boero, 2003), ìû ñ÷èòàåì, ÷òî Polypodio-
zoa, êàê íè îäèí äðóãîé êëàññ Cnidaria, ìîðôîëîãè÷åñêè
áëèæå âñåõ ê Bilateria-Triploblastica, ïîòîìó ÷òî íå òîëü-
êî ïàðàçèòè÷åñêèå ïëàíóëà è ñòîëîí ïîëèïîäèÿ, íî è
ñâîáîäíîæèâóùèå îñîáè èìåþò áèðàäèàëüíóþ ñèììåò-
ðèþ. Ýòà áèëàòåðàëüíîñòü (áèðàäèàëüíîñòü) îñîáåííî
çàìåòíà ó äåëÿùèõñÿ ñâîáîäíîæèâóùèõ ôîðì è ó ïîëè-
ïîäèåâ ñ «æåíñêèìè» ãîíàäàìè. Ñëîæíî óñòðîåííûå ýí-
òîäåðìàëüíûå «æåíñêèå» ãîíàäû ñ âûâîäíûìè ïðîòîêà-
ìè ðàñïîëàãàþòñÿ ñîãëàñíî áèëàòåðàëüíîìó ïëàíó, à íå
ðàäèàëüíî (Ëèïèí, 1915; Ðàéêîâà, 1963; Raikova, 1994), à
ñàìî èõ íàëè÷èå âîîáùå íå âïèñûâàåòñÿ â õàðàêòåðèñòè-
êó òèïà Cnidaria. Òàê æå ÿðêî ó Polypodium âûðàæåíû è
ïðèçíàêè «òðåõñëîéíîñòè». Íà÷èíàÿ îò ñòàäèè ñòîëîíà,
êîãäà â ìåçîãëåå ïîÿâëÿþòñÿ ìóñêóëüíûå êëåòêè, âïëîòü
äî ïîëîâîçðåëûõ îñîáåé Polypodium — ïî ñóùåñòâó
òðåõñëîéíîå æèâîòíîå. Íåçàâèñèìûå îò ýïèòåëèàëüíûõ
ãëàäêèå ìóñêóëüíûå êëåòêè îáðàçóþò öåïî÷êè ïîä ýïè-
äåðìèñîì. Ñóáýïèòåëèàëüíî, íà ãðàíèöå ñ ìåçîãëååé, ëå-
æàò íåðâíûå îòðîñòêè, êîòîðûå ìîãóò ïåðåñåêàòü ìåçîã-
ëåþ. Íà ñòàäèÿõ ñâîáîäíîæèâóùèõ ôîðì ïîëèïîäèÿ â
ìåçîãëåå ìîãóò ïðèñóòñòâîâàòü àìåáîöèòû, à ó ïîëîâîç-
ðåëûõ îñîáåé — ðàçâèâàþùèåñÿ ïîëîâûå êëåòêè.

Îòìå÷åííûå âûøå óíèêàëüíûå ìîðôîëîãè÷åñêèå
ïðèçíàêè P. hydriforme, íàëè÷èå ãîíàä ñ ïîëîâûìè ïðî-
òîêàìè, íåîáû÷àéíî âûñîêàÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè
êíèäàðèÿìè êëåòî÷íàÿ äèôôåðåíöèðîâêà è íåñïîñîá-
íîñòü ê ðåãåíåðàöèè, îòñóòñòâèå òèïè÷íûõ ýïèòåëèàëü-
íî-ìóñêóëüíûõ êëåòîê ïðè íàëè÷èè ñàìîñòîÿòåëüíûõ
ìóñêóëüíûõ êëåòîê â ìåçîãëåå, âíóòðèêëåòî÷íûé ïàðà-
çèòèçì è ñâÿçàííàÿ ñ íèì çàâèñèìîñòü ýìáðèîíàëüíîãî
ðàçâèòèÿ îò õîäà îîãåíåçà õîçÿèíà (Raikova, 1987), èí-
âåðñèÿ çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ, ðåäóêöèÿ îðãàíîâ ÷óâñòâ ó
ñâîáîäíîæèâóùèõ ôîðì, ïåðåõîä ê ïàðòåíîãåíåçó (âòî-
ðè÷íîìó àíäðîãåíåçó), íåîáû÷íûé îáëèê ñâîáîäíîæèâó-
ùèõ P. hydriforme, ó êîòîðûõ îáúåäèíåíû ïðèçíàêè è ïî-
ëèïîâ, è ìåäóç (íå èìåþùèõ çîíòèêà è õîäÿùèõ íà ùó-
ïàëüöàõ, ïðîäîëüíî äåëÿùèõñÿ, îáðàçóþùèõ ãîíàäû è
ïîãèáàþùèõ ïîñëå îòêëàäêè ãîíàä-ãàìåòîôîðîâ), — âñå
ýòî îñíîâàòåëüíî ïîäêðåïëÿåò íàøå ìíåíèå î áîëåå
ñëîæíîé ñòðóêòóðå òèïà Cnidaria, ÷åì ýòî ñ÷èòàëîñü äî
ñèõ ïîð. Âåðîÿòíî, â öåëîì òèï Cnidaria èñõîäíî ãîðàçäî
áîëåå ìíîãîîáðàçåí, è, âîçìîæíî, P. hydriforme ñêîðåå
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðåëèêòîâûé âèä ýòîãî òèïà (îäíàêî â
ðàíãå îòäåëüíîãî êëàññà, íî âíå Hydrozoa), ÷åì àáåððàí-
òíîãî ïðåäñòàâèòåëÿ íûíå ïðèçíàííûõ êëàññîâ.

Íåäàâíî êëàññ Polypodiozoa ïîëó÷èë ïðèçíàíèå âå-
äóùèõ ñïåöèàëèñòîâ ïî êíèäàðèÿì Áóéîíà è Áîåðî (Bou-
illon, Boero, 2000), êîòîðûå ïîìåñòèëè åãî, îäíàêî, â ñî-
ñòàâå íàäêëàññà Hydrozoa. Ïîñëåäíåå íàì íå êàæåòñÿ
óäà÷íûì, ïîñêîëüêó è öèòîìîðôîëîãè÷åñêèå (Raikova,
1994), è ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèå äàííûå (Zrzav �y,
Hyp �sa, 2003) ñâèäåòåëüñòâóþò ïðîòèâ ýòîãî.

Ó÷èòûâàÿ ÿðêèå ïðèçíàêè òðåõñëîéíûõ æèâîòíûõ,
îáíàðóæåííûå ó Polypodium, «åðåòè÷åñêàÿ» èäåÿ î ïðî-
èñõîæäåíèè êíèäàðèé îò Triploblatica (Boero et al., 1998;
Boero, 2003) íå êàæåòñÿ àáñóðäíîé, à ðàññóæäåíèÿ î íà-
ëè÷èè îáùåãî ïðåäêà ó Cnidaria è Bilateria (Gr �oger,
Schmid, 2001; Piraino et al., 2003; Ìàëàõîâ, 2004) ïðåä-
ñòàâëÿþòñÿ òàêæå îáîñíîâàííûìè.

Ìû ñîãëàñíû ñ ìíåíèåì Çðçàâè è Õèïñà (Zrzav �y,
Hyp �sa, 2003) î òîì, ÷òî ýâîëþöèîííàÿ âåòâü (êëàä) æè-
âîòíûõ, îáëàäàþùèõ íåìàòîöèñòàìè (Cnidaria, Polypodi-
um è Myxozoa), âîçìîæíî, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñòóïåíü,
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îáúåäèíÿþùóþ ãëóáîêèå ðàçëè÷èÿ â ñòðóêòóðå è ðàçâè-
òèè ìåæäó áèëàòåðàëüíûìè è áîëåå ïðèìèòèâíûìè
äâóõñëîéíûìè æèâîòíûìè.
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The present review analyses cytomorphological characters of the parasitic cnidarian Polypodium hydrifor-
me, discriminating between those of bilateral (triploblastic) animals, common characters shared with the Myxo-
zoa, and the unique characters of this species. Phylogenetic position of the group of parasitic cnidarians and of
the class Polypodiozoa is discussed. A conclusion is made that the cytomorphological characters as well as
18S rDNA analysis of P. hydriforme and Myxozoa justify establishment of a new taxonomic group (a clade) of
parasitic cnidarians (Endocnidozoa) uniting Polypodiozoa and Myxozoa (Zrzav �y, Hyp �sa, 2003). The unique
characters of P. hydriforme suggest that the phylum Cnidaria is more diverse than commonly supposed, and that
P. hydriforme is not an aberrant cnidarian species but a relic organism, which might originally belong to the cni-
darian class Polypodiozoa, which underwent reduction in the course of adaptation to parasitism.
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