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Â ñòàòüå ïðèâåäåí îáçîð ðàçëè÷íûõ òî÷åê çðåíèÿ íà ÿäåðíûé è æèçíåííûé öèêëû Myxozoa â ïðîöåñ-
ñå èõ èçó÷åíèÿ ñ ïðèìåíåíèåì ðàçíûõ ìåòîäîâ èññëåäîâàíèÿ. Â ñâÿçè ñ èçìåíåíèåì ïîíèìàíèÿ æèçíåí-
íûõ è ÿäåðíûõ öèêëîâ è ôèëîãåíèè ýòèõ æèâîòíûõ ñðàâíèâàþòñÿ ðåçóëüòàòû ÄÀÔÈ- è Ô¸ëüãåí-öèòî-
ôîòîìåòðèè êîëè÷åñòâà ÄÍÊ â ÿäðàõ ñïîðîïëàçì àêòèíîñïîð è ìèêñîñïîð ïðåäñòàâèòåëåé Myxozoa è
îáñóæäàþòñÿ âîçìîæíûå ïðè÷èíû èõ íåñîîòâåòñòâèÿ. Îáñóæäàþòñÿ ïåðñïåêòèâû èññëåäîâàíèÿ ìèêñî-
ñïîðèäèé â Ðîññèè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: æèçíåííûé è ÿäåðíûé öèêëû, ìèêñîñïîðèäèè, Myxozoa, Myxosporea, öèòî-
ôîòîìåòðèÿ.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÄÀÔÈ — 4�,6-äèàìèäèí-2-ôèíèëèíäîë-äèãèäðîõëîðèä, PBS — ôîñ-
ôàòíûé áóôåðíûé ðàñòâîð.

Äî ñåðåäèíû 1980-õ ãîäîâ òèï Myxozoa (Grasse, 1970)
îòíîñèëè ê ïðîñòåéøèì è ðàçäåëÿëè íà äâà êëàññà: Ìèê-
ñîñïîðèäèè (Myxosporea) — ïàðàçèòû ðûá, íåêîòîðûõ
àìôèáèé è ðåïòèëèé — è Àêòèíîñïîðèäèè (Actinospo-
rea) — ïàðàçèòû îëèãîõåò (Levine et al., 1980). Èõ ÿäåðíûå
è æèçíåííûå öèêëû èçó÷àëèñü ïîðîçíü ðàçíûìè èññëåäî-
âàòåëÿìè.

Ñ÷èòàëîñü, ÷òî öèêë ó òåõ è äðóãèõ — îäíîõîçÿèí-
íûé, ïðÿìîé. Ïàðàçèòè÷åñêèå ñòàäèè ìèêñîñïîðèäèé —
òðîôîçîèòû, ïðåäñòàâëåííûå ïëàçìîäèÿìè ðàçíûõ ðàçìå-
ðîâ è ôîðìû, ïèòàþòñÿ çà ñ÷åò òêàíåé õîçÿèíà è ðàçìíî-
æàþòñÿ âåãåòàòèâíî (ïëàçìîòîìèÿ, ïî÷êîâàíèå), à çàòåì
ïðèñòóïàþò ê ñïîðîãåíåçó. Ñïîðû âûâîäÿòñÿ â âîäó è, áó-
äó÷è çàãëî÷åíû íîâîé îñîáüþ õîçÿèíà, çàðàæàþò åãî.

Ñ ðàçâèòèåì ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè áûëî äîêàçà-
íî, ÷òî ïëàçìîäèè Myxosporea íå ÿâëÿþòñÿ îäíîêëåòî÷-
íûìè. Â èõ öèòîïëàçìå ñîäåðæàòñÿ ãåíåðàòèâíûå êëåòêè
ñ ãåíåðàòèâíûìè ÿäðàìè (Grasse, 1960, 1970) è âåãåòàòèâ-
íûå ÿäðà. Ñïîðîãåíåç ó íèõ ÷àùå ïðîèñõîäèò ñ îáðàçîâà-
íèåì èõ ãåíåðàòèâíîé êëåòêè ïàíñïîðîáëàñòà — äâóõêëå-
òî÷íîé ñòàäèè, ïîñòðîåííîé ïî ïðèíöèïó «êëåòêà â êëåò-
êå». Íàðóæíàÿ êëåòêà — ñîìàòè÷åñêàÿ, âíóòðåííÿÿ —
ãåíåðàòèâíàÿ. Îäíè ñ÷èòàëè âîçíèêíîâåíèå ïàíñïîðî-
áëàñòà ðåçóëüòàòîì ýíäîãåííîãî îáðàçîâàíèÿ âíóòðåííåé
êëåòêè — öåëëþëÿðèçàöèè (Øóëüìàí, 1966), äðóãèå —
îáúåäèíåíèåì äâóõ êëåòîê (Grasse, Lavette, 1978). Âíóò-
ðåííÿÿ êëåòêà êàæäîãî ïàíñïîðîáëàñòà — ñïîðîáëàñò, äå-
ëÿñü, îí äàåò íà÷àëî ëèáî îäíîé, ëèáî äâóì ìíîãîêëåòî÷-
íûì ñïîðàì, ñîñòîÿùèì èç ñòâîðîê è ñòðåêàòåëüíûõ êàï-
ñóë, ðàçâèâàþùèõñÿ â âàëüâîãåííûõ è êàïñóëîãåííûõ
êëåòêàõ, è ñïîðîïëàçìû — çàðàçíîãî íà÷àëà. Ñïîðû âû-
âîäÿòñÿ âî âíåøíþþ ñðåäó, è íà÷èíàåòñÿ ñâîáîäíîæèâó-
ùèé, ïîêîÿùèéñÿ ïåðèîä, ïðåäñòàâëåííûé ìíîãîêëåòî÷-
íûìè ñïîðàìè, ñëóæàùèìè äëÿ çàðàæåíèÿ íîâîé îñîáè

õîçÿèíà. Çàðàæåíèå ïðîèñõîäèò ÷åðåç ïèùåâàðèòåëüíûé
òðàêò. Ïàðàçèòè÷åñêèé ïåðèîä — ïåðèîä àãëîìåðàöèè,
íàêîïëåíèÿ çàðàçíîãî íà÷àëà, ñâîáîäíîæèâóùèé — ïå-
ðèîä äèñïåðñèè, ðàññåëåíèÿ ïàðàçèòà (Óñïåíñêàÿ, 1984).

Ê òîìó âðåìåíè íàèáîëåå ïîëíîå îïèñàíèå Myxo-
sporea ñ ïîëíûì îáçîðîì ëèòåðàòóðû íà ñâåòîîïòè÷å-
ñêîì óðîâíå áûëî ïðåäñòàâëåíî â ìîíîãðàôèè Øóëüìà-
íà (1966), à íà ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîì — â íàøåé
ìîíîãðàôèè (Óñïåíñêàÿ, 1984), òîãäà êàê îïèñàíèå Acti-
nosporea íà ñâåòîîïòè÷åñêîì óðîâíå — ßíûøåâñêîé (Ja-
niszewska, 1955, 1957), à íà ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷å-
ñêîì — Ìàðêåñîì (Marqu �es, 1984).

Îòíîñèòåëüíî ÿäåðíîãî öèêëà ìèêñîñïîðèäèé (Myxo-
sporea) íà ïðîòÿæåíèè âñåé èñòîðèè èõ èçó÷åíèÿ ïîä ñâå-
òîâûì ìèêðîñêîïîì íå ñóùåñòâîâàëî åäèíîãî ìíåíèÿ, íå-
ñìîòðÿ íà ìíîãî÷èñëåííûå èññëåäîâàíèÿ, ïîñâÿùåííûå
ýòîé ïðîáëåìå. Øóëüìàí (1966) äàë ïîäðîáíûé îáçîð ðà-
áîò ýòîãî ïåðèîäà, êàñàþùèõñÿ ÿäåðíîãî öèêëà, è îáúåäè-
íèë èõ â ãðóïïû, âûäåëèâ ÷åòûðå ãèïîòåçû, ïðèíöèïèàëü-
íî îòëè÷àþùèåñÿ äðóã îò äðóãà. 1. Ìåéîç ïðîèñõîäèò â
ÿäðàõ ïëàçìîäèÿ äî ñïîðîãåíåçà; ÿäðà ìàêðî- è ìèêðîãà-
ìåò ñëèâàþòñÿ; ñèíêàðèîí äàåò íà÷àëî ïàíñïîðîáëàñòó;
ÿäðà ñïîðîáëàñòîâ è ñïîðîïëàçìû äèïëîèäíû. 2. Ïîëîâîé
ïðîöåññ ïðîèñõîäèò â òå÷åíèå æèçíåííîãî öèêëà äâàæäû:
à) ïåðåä îáðàçîâàíèåì ïàíñïîðîáëàñòà è á) â ñïîðîïëàçìå
âíóòðè ñïîðû. 3. Åäèíñòâåííûé ïîëîâîé ïðîöåññ ó ìèê-
ñîñïîðèäèé ðàñòÿíóò, ãàïëîèäíûå ÿäðà îáðàçóþòñÿ çà-
äîëãî äî ôîðìèðîâàíèÿ ñïîð, à ñëèâàþòñÿ â ñïîðîïëàç-
ìå; ïîýòîìó ÿäðà ñïîðîáëàñòîâ, âàëüâîãåííûå, êàïñó-
ëîãåííûå è ÿäðà ñïîðîïëàçìû ãàïëîèäíû (ïîñëåäíèå,
ñëèâàÿñü, îáðàçóþò çèãîòó). 4. Ìåéîç ñîâåðøàåòñÿ ïåðåä
îáðàçîâàíèåì ãàïëîèäíûõ ÿäåð ñïîðîïëàçìû, êîòîðûå,
ñëèâàÿñü, îáðàçóþò çèãîòó; âñå îñòàëüíûå ÿäðà â öèêëå
äèïëîèäíû.
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Ñâîè ñõåìû àâòîðû, ïðèäåðæèâàâøèåñÿ òîé èëè èíîé
ãèïîòåçû, ñòðîèëè íà îñíîâàíèè èçó÷åíèÿ ïîä ñâåòîâûì
ìèêðîñêîïîì ïðåïàðàòîâ, îêðàøåííûõ ãèñòîëîãè÷åñêèìè
êðàñèòåëÿìè. Îíè ïðèâîäèëè ðèñóíêè, íà êîòîðûõ ìîæíî
áûëî âèäåòü èçîáðàæåíèå è ìèòîçîâ, è ìåéîçà, è ðåäóê-
öèè õðîìîñîì (ñì., íàïðèìåð: Naville, 1928). Íî òî÷íî
îïðåäåëèòü ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñòàäèé áûëî òðóäíî.

Â 1960-õ ãîäàõ, êîãäà íà÷àëîñü èçó÷åíèå ìèêñîñïîðè-
äèé ïîä ýëåêòðîííûì ìèêðîñêîïîì, áîëüøèíñòâî èññëå-
äîâàòåëåé ñ÷èòàëè, ÷òî ñïîðîïëàçìà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
ãàìåòè÷åñêóþ êëåòêó. Åå ÿäðà ãàïëîèäíû. Â òîì ñëó÷àå,
åñëè â ñïîðå äâå îäíîÿäåðíûå ñïîðîïëàçìû, ïîëîâîé ïðî-
öåññ ó ìèêñîñïîðèäèé ñîâåðøàåòñÿ ïî òèïó ïåäîãàìèè.
Ëèáî, åñëè â ñïîðå îäíà äâóÿäåðíàÿ ñïîðîïëàçìà, òî ñëè-
âàþòñÿ åå ãàìåòè÷åñêèå ÿäðà è ïîëîâîé ïðîöåññ ñîâåðøà-
åòñÿ ïî òèïó àâòîãàìèè (Øóëüìàí, 1966). Îäíàêî ìåñòî
ìåéîçà è ïîëîâîãî ïðîöåññà â öèêëå ê òîìó âðåìåíè íå
áûëî äîñòîâåðíî äîêàçàíî. Â ñâîåé ìîíîãðàôèè (Óñïåí-
ñêàÿ, 1984) ìû ïðèâåëè îáçîð ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷å-
ñêèõ ðàáîò äî 1984 ã. è èòîãè íàøèõ èññëåäîâàíèé öèòî-
ëîãèè ìèêñîñïîðèäèé, èõ áèîëîãèè è ôèçèîëîãèè íà êëå-
òî÷íîì óðîâíå. Òîãäà ìû ñ÷èòàëè, ÷òî ó íèõ åñòü òðè
ñïîñîáà ðàçìíîæåíèÿ: âåãåòàòèâíîå (ïëàçìîòîìèÿ è ïî÷-
êîâàíèå), áåñïîëîå (ñïîðîãåíåç, äëÿ êîòîðîãî õàðàêòåðíà
öèòîãîíèÿ) è ïîëîâîé ïðîöåññ.

Íàäî ñêàçàòü, ÷òî äî ñèõ ïîð, íåñìîòðÿ íà ìíîãî÷èñ-
ëåííûå ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ìèê-
ñîñïîðèäèé èç ðûá, ðåäêî íà ñðåçàõ ïîïàäàþòñÿ îò÷åòëè-
âûå êàðòèíû íå òîëüêî ìåéîçà, íî è ìèòîçîâ, êîòîðûå â
òå÷åíèå öèêëà ñîâåðøàþòñÿ ìíîãîêðàòíî, íî íå ñèíõðîí-
íî âî âñåõ ÿäðàõ ãåíåðàòèâíûõ êëåòîê ïëàçìîäèÿ ìèêñî-
ñïîðèäèé. Ïîçäíåå óäàëîñü óñòàíîâèòü, ÷òî ó ìèêñîñïî-
ðèäèé ìèòîç çàêðûòûé, âíóòðèÿäåðíûé. Ðàéêîâ (Raikov,
1994) ðàññìàòðèâàë ìèòîç Myxosporea êàê çàêðûòûé âíóò-
ðèÿäåðíûé ïëåâðîìèòîç. Â äðóãîé ðàáîòå (Lom, Dyko-
va, 1997) ìèòîç ó ìèêñîñïîðèäèé îáîçíà÷åí êàê àöåíò-
ðè÷åñêèé âíóòðèÿäåðíûé êðèïòîìèòîç. Îäíàêî íåäàâíî
ïîÿâèëàñü ðàáîòà, â êîòîðîé ãîâîðèòñÿ îá îáíàðóæåíèè
ïîä ýëåêòðîííûì ìèêðîñêîïîì îòêðûòîãî ìèòîçà ó îäíî-
ãî èç âèäîâ Myxosporea (Redondo et al., 2003).

Ìû íàäåÿëèñü îïðåäåëèòü áîëåå òî÷íî ìåñòî ìåéîçà
ó ìèêñîñïîðèäèé ñ ïîìîùüþ öèòîôîòîìåòðèè. Ñíà÷àëà
äëÿ èçìåðåíèÿ êîëè÷åñòâà ÄÍÊ â ÿäðàõ íàìè áûë èñïðî-
áîâàí ìåòîä ïðîòî÷íîé ôëóîðèìåòðèè ñ îêðàñêîé ðåàãåí-
òîì òèïà ðåàêòèâà Ô¸ëüãåíà (àóðàìèíîì-SO2) ïîñëå ãèä-
ðîëèçà â HCl (Êóäðÿâöåâ, Ðîçàíîâ, 1974), íî âûÿñíèëîñü,
÷òî îáîëî÷êà ñïîð, îêðàøåííûõ ýòèì êðàñèòåëåì, äîâîëü-
íî ñèëüíî ôëóîðåñöèðóåò. Òàê êàê ïîïûòêè îñâîáîäèòü
ñïîðîïëàçìó îò îáîëî÷êè ñïîðû íå óâåí÷àëèñü óñïåõîì
(îíà îêàçàëàñü ÷ðåçâû÷àéíî ñòîéêîé ê ôåðìåíòàì è õèìè-
÷åñêèì âåùåñòâàì, íå ðàçðåçàëàñü ìèêðîìàíèïóëÿòîðàìè
(Óñïåíñêàÿ, 1984), à ïðèìåíåíèå äëÿ ýòîé öåëè óëüòðà-
çâóêà íå ïîçâîëÿëî ïîëó÷èòü äîñòàòî÷íîå êîëè÷åñòâî íå-
ïîâðåæäåííûõ ñïîðîïëàçì), ìû ðåøèëè îñòàíîâèòüñÿ íà
Ô¸ëüãåí-öèòîôîòîìåòðèè. Ýòà ìåòîäèêà â òî âðåìÿ øèðî-
êî èñïîëüçîâàëàñü ïðè èññëåäîâàíèè ÿäåðíûõ öèêëîâ ó
ïðîñòåéøèõ è ìíîãîêëåòî÷íûõ (Ovchinnikova et al., 1965;
Kudrjavtsev, 1966; Ovchinnikova, 1970; Àãðîñêèí, Ïàïàÿí,
1977; ×åòâåðóõèí è äð., 1983, è äð.).

Íàìè áûëè ïîäîáðàíû âðåìÿ è òåìïåðàòóðà ïðîâåäå-
íèÿ ãèäðîëèçà, êîíöåíòðàöèÿ HCl è ñïîñîá ïðèãîòîâëå-
íèÿ ðåàêòèâà Øèôôà, ïðè êîòîðîì íàèáîëåå ÿðêî îêðà-
øèâàëèñü ÿäðà ñïîðîïëàçì âíóòðè ñïîðû. Ëó÷øèì âðåìå-
íåì ãèäðîëèçà â 1 í. HCl ïðè 60 °Ñ îêàçàëîñü 8 ìèí, à
ÿð÷å ÿäðà îêðàøèâàë ðåàêòèâ, ïðèãîòîâëåííûé õîëîäíûì

ñïîñîáîì (Ëèëè, 1969). Âèçóàëüíî ïîä ñâåòîâûì ìèêðî-
ñêîïîì ÿðêîñòü îêðàñêè ÿäåð ñïîðîïëàçìû âíóòðè ñïîðû
èçó÷àåìûõ âèäîâ ìèêñîñïîðèäèé áûëà ñðàâíèìà ñ òàêî-
âîé ÿäåð ïëàçìîäèåâ. Êàçàëîñü, ÷òî êðàñêà ïîñëå ãîðÿ÷åãî
ãèäðîëèçà õîðîøî ïðîíèêàåò ñêâîçü îáîëî÷êó ñïîðû. Òàê
êàê ðàíåå áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî âðåìÿ ãèäðîëèçà âëèÿåò
íà ÿðêîñòü îêðàñêè ÿäåð ïðîñòåéøèõ (Êîòåëüíèêîâ, Ëè-
òèíñêàÿ, 1979; Ìàãàêÿí è äð., 1980; Golikova et al., 1980),
ñðàâíèâàåìûå ñòàäèè ïîäâåðãàëèñü ãèäðîëèçó è îêðàñêå
îäíîâðåìåííî â îäíîé ïîðöèè êèñëîòû è êðàñèòåëÿ
(Óñïåíñêàÿ, 1984, 1998, 1999, 2000). Ìàçêè ìû ôèêñè-
ðîâàëè â æèäêîñòè Êàðíóà, êîòîðàÿ ðåêîìåíäóåòñÿ äëÿ
èçó÷åíèÿ íóêëåèíîâûõ êèñëîò è äëÿ îêðàñêè ïî Ô¸ëüãåíó
(Ïèðñ, 1962), ñ ïîñëåäóþùåé îòìûâêîé â 70%-íîì ñïèð-
òå è â äèñòèëëèðîâàííîé âîäå. Ïðè ôèêñàöèè æèäêîñòüþ
Êàðíóà ñïîðû (8—25 ìêì) è ïëàçìîäèè õîðîøî ïðèñòàþò
ê ñòåêëó è íå ñìûâàþòñÿ âî âðåìÿ ãèäðîëèçà è îêðàñêè.

Ó ìèêñîñïîðèäèé èç ðûá (òåïåðü ýòî ìèêñîñïîðåéíàÿ
ôàçà ðàçâèòèÿ ìíîãèõ âèäîâ Myxozoa; ñì. íèæå) êîëè-
÷åñòâî ÄÍÊ íàì óäàëîñü èçìåðèòü â âåãåòàòèâíûõ ÿäðàõ
òðîôîçîèòîâ, ïàðàçèòèðóþùèõ â ðûáàõ (èçó÷àëèñü òîëüêî
âèäû ñ êðóïíûìè ïëàçìîäèÿìè), â èõ ãåíåðàòèâíûõ êëåò-
êàõ, â êëåòêàõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñòàäèé ñïîðîãåíåçà è â
êëåòêàõ ñôîðìèðîâàííûõ ñïîð òðåõ ñòàäèé çðåëîñòè. Òå-
ïåðü ýòè ñïîðû íàçûâàþòñÿ ìèêñîñïîðàìè (ñì. íèæå).

Íàèáîëåå ïîëíî íàìè áûëî èçó÷åíî ñîäåðæàíèå ÄÍÊ
â ÿäðàõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñòàäèé ìèêñîñïîðèäèé èç ðûá,
ó âèäîâ ñ äâóõñïîðîâûìè ïàíñïîðîáëàñòàìè (äèáëàñòè÷å-
ñêèõ), ñ äâóñòâîð÷àòûìè ñïîðàìè è ñ åäèíñòâåííîé äâó-
ÿäåðíîé ñïîðîïëàçìîé âíóòðè íèõ (Óñïåíñêàÿ, 1984).
Êðîìå òîãî, ñîäåðæàíèå ÄÍÊ áûëî èçó÷åíî â ÿäðàõ íåêî-
òîðûõ ñòàäèé Kudoa quadratum, èìåþùèõ ìíîãîñòâîð-
÷àòûå ñïîðû, ó êîòîðûõ ñïîðîïëàçìà ñîñòîèò èç äâóõ îä-
íîÿäåðíûõ êëåòîê, ïðè ýòîì ìåíüøàÿ êëåòêà íàõîäèòñÿ
âíóòðè áîëüøåé ïî òèïó ìàòðåøêè (Óñïåíñêàÿ, 2000).
Èòàê, èçìåðåíèÿ ïðîâîäèëèñü â ÿäðàõ óêàçàííûõ ñòàäèé,
ïðèíàäëåæàùèõ, ïî ñèñòåìå Øóëüìàíà (1966), ê ðàçíûì
âèäàì, ðàçíûì ðîäàì, ñåìåéñòâàì, ïîäîòðÿäàì è îòðÿäàì,
à èìåííî: ó Sphaeromyxa elegini, S. hellandi, Myxidium per-
niciosum, Zschokkella nova (îòðÿä Bivalvulea, ïîäîòðÿä Bi-
polaria, ñåìåéñòâî Myxididae), Henneguya zschokkei (îòðÿä
Bivalvulea, ïîäîòðÿä Platysporea, ñåìåéñòâî Myxobolidae)
è Kudoa quadratum (îòðÿä Multivalvulea, ñåìåéñòâî Tetra-
capsulidae) (Óñïåíñêàÿ, 1984, 2000).

Ðåçóëüòàòû Ô¸ëüãåí-öèòîôîòîìåòðèè ïîêàçàëè, ÷òî
ÿäðà ãåíåðàòèâíûõ êëåòîê ïëàçìîäèÿ, ïàðàçèòèðóþùåãî
â ðûáàõ, ñîäåðæàò â ñðåäíåì â 2 ðàçà áîëüøå ÄÍÊ, ÷åì
ÿäðà êëåòîê ñïîðîïëàçì, ñ÷èòàâøèõñÿ òîãäà ãàìåòè÷åñêè-
ìè êëåòêàìè, à ïîòîìó ãåíåðàòèâíûå êëåòêè ïðèíÿëè çà
äèïëîèäíûå. Îêàçàëîñü, ÷òî êðóïíûå ïëàçìîäèè ñ äè-
ïëîèäíûìè ãåíåðàòèâíûìè êëåòêàìè èìåþò ïîëèïëîèä-
íûå âåãåòàòèâíûå ÿäðà. Âî âðåìÿ ñïîðîãåíåçà, íà ñòàäèÿõ
äåëåíèÿ ÿäðà ïàíñïîðîáëàñòà êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ÿäðàõ
äâóÿäåðíîãî, ÷åòûðåõúÿäåðíîãî è âîñüìèÿäåðíîãî ïàí-
ñïîðîáëàñòîâ áûëî òîæå â 2 ðàçà áîëüøå, ÷åì â ÿäðå ñïî-
ðîïëàçìû, è ðàâíî òàêîâîìó â ãåíåðàòèâíîé êëåòêå. Êî-
ëè÷åñòâî ÄÍÊ â âåãåòàòèâíûõ ÿäðàõ ñôîðìèðîâàííûõ
ñïîð (êàïñóëîãåííûõ è âàëüâîãåííûõ) ïåðâîé, âòîðîé è
òðåòüåé ñòàäèé çðåëîñòè îêàçàëîñü ó âñåõ èçó÷åííûõ âè-
äîâ â 2 ðàçà ìåíüøå, ÷åì â ÿäðàõ ãåíåðàòèâíûõ êëåòîê
ïëàçìîäèÿ, è ðàâíî êîëè÷åñòâó ÄÍÊ â ÿäðàõ ñïîðîïëàçì,
ïîýòîìó ìû ïðèíÿëè èõ çà ãàïëîèäíûå.

Íà îñíîâàíèè ýòèõ äàííûõ áûë ñäåëàí âûâîä î òîì,
÷òî ïîñëå òðåòüåãî äåëåíèÿ ÿäåð ñïîðîãåííîé êëåòêè ïàí-
ñïîðîáëàñòà ñîâåðøàåòñÿ ìåéîç. Ìû ñ÷èòàëè, ÷òî áîëåå
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âåðîÿòåí äâóõñòóïåí÷àòûé ìåéîç (Óñïåíñêàÿ, 1984). Âñå
ñïîðîîáðàçóþùèå êëåòêè îêàçàëèñü ãàïëîèäíûìè (ñïî-
ðîïëàçìà, âàëüâîãåííûå è êàïñóëîãåííûå). Ïîñêîëüêó ãà-
ïëîèäíûå êëåòêè-ñïîðîîáðàçîâàòåëüíèöû äèôôåðåíöèðó-
þòñÿ è â íèõ ïðîèñõîäèò ìîðôîãåíåç, êàçàëîñü âîçìîæ-
íûì ãîâîðèòü î íàëè÷èè â öèêëå âûðàæåííîé ãàïëîôàçû
è ñ÷èòàòü öèêë Myxosporea ãåòåðîôàçíûì (Uspenskaya,
1982; Óñïåíñêàÿ, 1984). Òàêàÿ êàðòèíà èçìåíåíèÿ ïëîèä-
íîñòè ÿäåð èçó÷åííûõ ñòàäèé ìèêñîñïîðèäèé, îêðàøåí-
íûõ ðåàêòèâîì Ô¸ëüãåíà ïî îïèñàííîé âûøå ìåòîäèêå,
áûëà ïîëó÷åíà ïðè èçìåðåíèè êîëè÷åñòâà ÄÍÊ ó ðàçíûõ
âèäîâ ìèêñîñïîðèäèé íà ðàçíûõ ïðèáîðàõ: è ôîòîãðàôè-
÷åñêèì ìåòîäîì, è ìåòîäîì ìîðôîìåòðèè ñî ñêàíèðîâà-
íèåì ÿäåð (Óñïåíñêàÿ, 1984), è ïîçäíåå ïðè ïðÿìîé ðåãè-
ñòðàöèè ïëîòíîñòè ÄÍÊ, îêðàøåííîé ðåàêòèâîì Øèôôà,
ìåòîäîì îäíîâîëíîâîé ôîòîìåòðèè (Âëàäèìèðîâ, Óñïåí-
ñêàÿ, 1994; Óñïåíñêàÿ, Âëàäèìèðîâ, 1996; Óñïåíñêàÿ, 1999,
2000). Ïîýòîìó ñ÷èòàëîñü, ÷òî äàííûå äîñòîâåðíû, à èõ
èíòåðïðåòàöèÿ â ñâåòå íàøåãî òîãäàøíåãî ïðåäñòàâëåíèÿ
î æèçíåííîì öèêëå ìèêñîñïîðèäèé ïðàâèëüíà. Ïîäêðåï-
ëÿëîñü òàêîå ïðåäñòàâëåíèå î ÿäåðíîì öèêëå ìèêñîñïîðè-
äèé è íåêîòîðûìè ìîðôîëîãè÷åñêèìè êàðòèíàìè. Òàê, â
âûðàùèâàåìûõ íà èñêóññòâåííîé ñðåäå âåãåòàòèâíûõ ñòà-
äèÿõ ìèêñîñïîðèäèé èç ðûá áûëè îáíàðóæåíû ñèíàïòî-
íåìàëüíûå êîìïëåêñû (Siau, 1979). Ìû æå (Uspenskaya,
1982; Óñïåíñêàÿ, 1984) íà ïðîäâèíóòîé ñòàäèè äåëåíèÿ
ãåíåðàòèâíîé êëåòêè ïàíñïîðîáëàñòà (íà îäíîì ñðåçå
âèäíû 5 êëåòîê âíóòðè ïàíñïîðîáëàñòà) ó Myxidium gaste-
rostei ïîä ýëåêòðîííûì ìèêðîñêîïîì íàáëþäàëè êàðòèíó,
î÷åíü íàïîìèíàþùóþ ìåéîç ó àêòèíîñïîðèäèé, îïèñàí-
íûé ïîä ñâåòîâûì ìèêðîñêîïîì (Janiszewska, 1957), ãäå
íà êîíöå âåðåòåíà äåëåíèÿ èç îäíîé èç ñïîðîîáðàçóþùèõ
êëåòîê âûíîñèòñÿ ðåäóêöèîííîå òåëüöå. Ïîñêîëüêó ìèê-
ñîñïîðèäèè è àêòèíîñïîðèäèè òîãäà ñ÷èòàëèñü ïðåäñòà-
âèòåëÿìè äâóõ ðàçíûõ êëàññîâ â ïðåäåëàõ òèïà Myxozoa
(Levine et al., 1980), íàëè÷èå ó òåõ è äðóãèõ îäèíàêîâîãî
âèäà ìåéîçà, à òàêæå ïîëîâîãî ïðîöåññà íå ñìóùàëî. Ñ÷è-
òàëîñü, ÷òî ñëèÿíèå ãàïëîèäíûõ ÿäåð ñïîðîïëàçìû ìèê-
ñîñïîðèäèé ìîæåò ïðîèñõîäèòü â ñïîðå óæå ïîñëå âûõî-
äà åå â âîäó èëè ïîñëå ïîïàäàíèÿ ñïîðîïëàçìû â íîâóþ
îñîáü õîçÿèíà (Óñïåíñêàÿ, 1984). Â òî âðåìÿ ýòà òðàêòîâ-
êà ÿäåðíîãî öèêëà íå âñòðåòèëà âîçðàæåíèé (Lom, 1990;
Øóëüìàí è äð., 1997).

Ïîçäíåå äëÿ Myxobolus (syn. Myxosoma) cerebralis
áûëî äîêàçàíî (Wolf, Markiw, 1984) íàëè÷èå ñëîæíîãî
öèêëà, êîòîðûé ïðîèñõîäèò ñî ñìåíîé õîçÿåâ (ôîðåëü, òðó-
áî÷íèê) è ñî ñìåíîé äâóõ ôàç ðàçâèòèÿ: ìèêñîñïîðåéíîé
è àêòèíîñïîðåéíîé, ñîîòâåòñòâóþùèõ ðàçâèòèþ ïðåäñòà-
âèòåëåé áûâøèõ äâóõ îòäåëüíûõ êëàññîâ — Ìèêñîñïîðè-
äèé è Àêòèíîñïîðèäèé. Êàæäàÿ èç ôàç îêàí÷èâàåòñÿ ôîð-
ìèðîâàíèåì ñïîð — ìèêñîñïîð â ìèêñîñïîðåéíîé ôàçå è
àêòèíîñïîð â àêòèíîñïîðåéíîé. Ñïîðû îáîèõ òèïîâ âûâî-
äÿòñÿ â âîäó è ñëóæàò äëÿ çàðàæåíèÿ ñîîòâåòñòâóþùåãî
õîçÿèíà. Îòêðûòèå ýòèõ àâòîðîâ ïîëó÷èëî ïîäòâåðæäåíèå
(El-Matbouli, Hoffmann, 1989; Uspenskaya, 1995, è äð.).

Ýòè äàííûå õîòåëîñü ïðîâåðèòü öèòîôîòîìåòðè÷åñêè
è ïîíÿòü, êàê ñîãëàñóþòñÿ ñ íîâîé òðàêòîâêîé öèêëà íàøè
äàííûå ïî Ô¸ëüãåí-öèòîìåòðèè î íàëè÷èè ìåéîçà â ìèê-
ñîñïîðåéíîé ôàçå. Êàçàëîñü, ÷òî â äâóõõîçÿèííîì öèêëå
áîëåå âåðîÿòåí ïîëîâîé ïðîöåññ ëèøü â îäíîé èç ôàç ðàç-
âèòèÿ.

Ñ ïîìîùüþ Ô¸ëüãåí-öèòîìåòðèè íàìè áûëî ïðîâåäå-
íî ñðàâíåíèå êîëè÷åñòâà ÄÍÊ â ÿäðàõ ñïîðîïëàçì ìèê-
ñîñïîð è â ÿäðàõ çàðîäûøåâûõ êëåòîê ñïîðîïëàçì àêòè-
íîñïîð äâóõ âèäîâ Myxozoa ñ äâóõõîçÿèííûì æèçíåííûì

öèêëîì: ó Myxobolus (syn. Myxosoma) cerebralis Hofer, 1903
(Âëàäèìèðîâ, Óñïåíñêàÿ, 1994) è ó Zschokkella nova Klo-
kaèewa, 1914 (Óñïåíñêàÿ, Âëàäèìèðîâ, 1996). Ìàòåðèàë
ïî ïåðâîìó âèäó áûë ëþáåçíî ïðèñëàí íàì ä-ðîì Ê. Âîëü-
ôîì (K. Wolf) è ä-ðîì Ì. Ìàðêèâ (M. Markiw) èç ÑØÀ,
òàê êàê â ðûáõîçàõ ÑÑÑÐ ê òîìó âðåìåíè ñ ïîìîùüþ äåç-
èíôåêöèè, ïðîôèëàêòèêè è ëå÷åíèÿ, ïðîâîäèìûõ ïî ðàç-
ðàáîòàííîé íàìè èíñòðóêöèè (Óñïåíñêàÿ, 1959, 1984),
âåðòåæ, âûçûâàåìûé ýòèì ïàðàçèòîì, áûë ëèêâèäèðîâàí.
Ìèêñîñïîðû Z. nova ìû ïîëó÷èëè èç æåë÷íûõ ïóçûðåé
êàðàñåé, à àêòèíîñïîðû — ïóòåì çàðàæåíèÿ îëèãîõåò Tu-
bifex tubifex ìèêñîñïîðàìè Z. nova ïðè ýêñïåðèìåíòàëüíîé
ðàñøèôðîâêå åå æèçíåííîãî öèêëà (Uspenskaya, 1995).

Èçìåðåíèå êîëè÷åñòâà ÄÍÊ â ÿäðàõ ñïîðîïëàçì ìèê-
ñîñïîð è àêòèíîñïîð ýòèõ âèäîâ îñóùåñòâëÿëîñü ÷åðåç
îáîëî÷êó ñïîðû íà ïðåïàðàòàõ, îêðàøåííûõ ïî Ô¸ëüãå-
íó, â óêàçàííîì âûøå ðåæèìå ìåòîäîì îäíîâîëíîâîé ôî-
òîìåòðèè íà öèòîñïåêòðîôîòîìåòðå ÌÖÔÓ-1 (ËÎÌÎ,
Ñàíêò-Ïåòåðáóðã) ñ ïðÿìîé ðåãèñòðàöèåé ïëîòíîñòè ÄÍÊ,
îêðàøåííîé ðåàêòèâîì Øèôôà (Âëàäèìèðîâ, Óñïåíñêàÿ,
1994; Óñïåíñêàÿ, Âëàäèìèðîâ, 1996).

Ýòè èçìåðåíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ÿäðàõ
ñïîðîïëàçì ìèêñîñïîð Myxobolus (syn. Myxosoma) cereb-
ralis â 2, à â ÿäðàõ ñïîðîïëàçì Zschokkella nova â 4 ðàçà
ìåíüøå, ÷åì â ÿäðàõ çàðîäûøåâûõ êëåòîê àêòèíîñïîð ñî-
îòâåòñòâóþùèõ âèäîâ. Ïîëó÷àëîñü, ÷òî ìèêñîñïîðû èõ
ãàïëîèäíû, à àêòèíîñïîðû äèïëîèäíû. Ðàçíèöó êîëè÷åñò-
âà ÄÍÊ â ñðàâíèâàåìûõ ÿäðàõ Z. nova â 4 ðàçà, à íå â 2 ìû
îáúÿñíÿëè òåì, ÷òî àêòèíîñïîðû, â êîòîðûõ ïðîèçâîäè-
ëèñü èçìåðåíèÿ, ó ýòîãî âèäà íàõîäèëèñü íà ñòàäèè ïåðåä
äåëåíèåì 16 çàðîäûøåâûõ êëåòîê ñ îáðàçîâàíèåì 32 êëå-
òîê â ñïîðå. Êîëè÷åñòâî çàðîäûøåâûõ êëåòîê â èññëåäóå-
ìûõ ñïîðàõ áûëî áîëåå 16 è ìåíåå 32, à çíà÷èò áîëüøèí-
ñòâî èç íèõ áûëè ïîñòñèíòåòè÷åñêèìè (â ñòàäèè 4C). Òà-
êèì îáðàçîì, ñîãëàñíî äàííûì Ô¸ëüãåí-öèòîôîòîìåòðèè,
íå èñêëþ÷àëñÿ ìåéîç â ìèêñîñïîðåéíîé ôàçå.

Êàê óæå ãîâîðèëîñü, â ïàíñïîðîöèñòå àêòèíîñïîðåé-
íîé ôàçû òîæå áûë îïèñàí ìåéîç (Janiszewska, 1957).
Ê ýòîìó âðåìåíè íàëè÷èå ó àêòèíîñïîðèäèé ìåéîçà ñ âû-
íîñîì íà êîíöå âåðåòåíà ðåäóêöèîííûõ òåëåö áûëî ïîä-
òâåðæäåíî èññëåäîâàíèåì ïîä ýëåêòðîííûì ìèêðîñêîïîì
(Marqu �es, 1984; Lom, Dykova, 1997). Òàêæå ñóùåñòâîâà-
íèå ìåéîçà ó àêòèíîñïîðèäèé ïîäòâåðæäàëîñü íàëè÷èåì
ñèíàïòîíåìàëüíûõ êîìïëåêñîâ è Ô¸ëüãåí-ïîëîæèòåëüíûõ
ðåäóêöèîííûõ òåëåö â ïàíñïîðîöèñòå. Â îïðåäåëåííûé
ìîìåíò â ïàíñïîðîöèñòå íàñ÷èòûâàëîñü 16 ÿäåð ãàìåò è
32 ðåäóêöèîííûõ òåëüöà, ÷òî ãîâîðèëî î äâóõñòóïåí÷à-
òîì ìåéîçå. Ñóùåñòâîâàíèå ïîëîâîãî ïðîöåññà ó àêòèíî-
ñïîðèäèé äîêàçûâàëîñü ñëèÿíèåì ãàìåò â ïàíñïîðîöèñ-
òå ïåðåä ñïîðîãåíåçîì (êîëè÷åñòâî êëåòîê óìåíüøàëîñü
âäâîå) (Marqu �es, 1984).

Òàêèì îáðàçîì, ñîãëàñíî äàííûì Ô¸ëüãåí-öèòîìåò-
ðèè è ìîðôîëîãè÷åñêèì äàííûì, â äâóõõîçÿèííîì öèêëå
Myxozoa ïîëó÷àëîñü äâà ïîëîâûõ ïðîöåññà, ÷òî â öàðñòâå
æèâîòíûõ âñòðå÷àåòñÿ äîñòàòî÷íî ðåäêî (êîêöèäèè, òðå-
ìàòîäû, äèöèåìèäû). Ýòîò âîïðîñ îáñóæäàëñÿ íàìè íåîä-
íîêðàòíî (Óñïåíñêàÿ, 1993, 1997, 1999, 2000; Óñïåíñêàÿ,
Ðàéêîâà, 2001).

Ïîñëå îòêðûòèÿ íàëè÷èÿ äâóõõîçÿèííîãî è äâóõôàç-
íîãî öèêëîâ ó Myxosoma cerebralis (Wolf, Markiw, 1984)
ìíîãèì èññëåäîâàòåëÿì óäàëîñü ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîä-
òâåðäèòü ñóùåñòâîâàíèå òàêîãî öèêëà ó äðóãèõ âèäîâ ìèê-
ñîñïîðèäèé. Ñåé÷àñ òàêèõ âèäîâ Myxozoa óæå îêîëî 30.
Îáçîðû ëèòåðàòóðû ïî ýòîìó âîïðîñó åñòü âî ìíîãèõ ðà-
áîòàõ (Óñïåíñêàÿ, 1997; Óñïåíñêàÿ, Ðàéêîâà, 2001; Kent

20 À. Â. Óñïåíñêàÿ



et al., 2001; Yokoyama, 2003; Canning, Okamura, 2004). Èñ-
ñëåäîâàíèÿ ïàðàçèòîâ áåñïîçâîíî÷íûõ — êàê ïðåñíîâîä-
íûõ, òàê è ìîðñêèõ — ïðèâåëè ê îïèñàíèþ áîëüøîãî êî-
ëè÷åñòâà íîâûõ ôîðì àêòèíîñïîðèäèé. Îíè áûëè îáíàðó-
æåíû íå òîëüêî â ïðåñíîâîäíûõ, íî è â ìîðñêèõ îëèãîõå-
òàõ, ìîðñêèõ è ïðåñíîâîäíûõ ïîëèõåòàõ, â ñèïóíêóëèäàõ
è â ëè÷èíêàõ Lepidoptera. Äëÿ íåêîòîðûõ èç íèõ ýêñïåðè-
ìåíòàëüíî óæå óñòàíîâëåíà ñâÿçü ñ îïðåäåëåííîé ìèêñî-
ñïîðåéíîé ôîðìîé, äëÿ äðóãèõ åå åùå ïðåäñòîèò îïðåäå-
ëèòü. Â ðåçóëüòàòå áûë ëèêâèäèðîâàí êëàññ Actinosporea,
à â òèïå Myxozoa îñòàâèëè åäèíñòâåííûé êëàññ Myxospo-
rea, ñîõðàíèâ ïîêà (ñ íåêîòîðûìè èçìåíåíèÿìè) ïðåæ-
íþþ ñèñòåìó êëàññà, àêòèíîñïîðèäèé æå ñòàëè ðàññìàò-
ðèâàòü êàê ôàçó èõ ðàçâèòèÿ (Kent et al., 1994), ñîõðàíÿÿ
äëÿ âèäîâ, äëÿ êîòîðûõ åùå íå óñòàíîâëåíà èõ ñâÿçü ñ
îïðåäåëåííîé ìèêñîñïîðåéíîé ôàçîé, èõ ñîáñòâåííîå
âðåìåííîå íàçâàíèå. Ïîñëå òîãî êàê óäàâàëîñü ýêñïåðè-
ìåíòàëüíî ïîêàçàòü, ÷òî äàííûé âèä àêòèíîñïîð ðàçâè-
âàåòñÿ èç ìèêñîñïîð îïðåäåëåííîãî âèäà ìèêñîñïîðèäèé,
âðåìåííîå íàçâàíèå àêòèíîñïîðû óïðàçäíÿëîñü è åé ïðè-
ñâàèëîñü èìÿ òîé ìèêñîñïîðèäèè, èç ìèêñîñïîð êîòîðîé
îíà ðàçâèâàëàñü.

Ïîçäíåå, ïîñëå òîãî êàê áûëî äîêàçàíî, ÷òî ïàðàçèòû
ìøàíîê òîæå èìåþò îòíîøåíèå ê Myxozoa, áûë ñîçäàí
âòîðîé êëàññ â òèïå Myxozoa — Malacosporea — è ïðåä-
ëîæåíà íîâàÿ åãî ñèñòåìà (Canning et al., 2000; Kent et al.,
2001; Canning, Okamura, 2004). Ñåé÷àñ êîëè÷åñòâî âíîâü
îïèñàííûõ ôîðì àêòèíîñïîðèäèé âñå óâåëè÷èâàåòñÿ (Kent
et al., 2001; Yokoyama, 2003; Lom, Dykova, 2006).

Öèêë ñî ñìåíîé äâóõ ôàç ðàçâèòèÿ ó Myxozoa ñòàë
ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ìåòàãåíåç (Holstain et al., 1995). Ñíî-
âà âîçíèê âîïðîñ î ôèëîãåíèè Myxozoa, è ó÷åíûå îáðàòè-
ëèñü ê îòâåðãíóòîé ðàíåå òåîðèè Âåéëà (Weill, 1938) î
ðîäñòâå ìèêñîñïîðèäèé ñ Cnidaria. Ñðàâíèòåëüíî-ìîðôî-
ëîãè÷åñêèé àíàëèç ïàðàçèòè÷åñêîé Cnidaria — Polypodi-
um hydriforme è Myxozoa (Óñïåíñêàÿ, Ðàéêîâà, 2001) —
âûÿâèë ÷åðòû êàê ñõîäñòâà, òàê è ðàçëè÷èÿ ìåæäó ýòèìè
æèâîòíûìè, à òàêæå ÷åðòû, îòëè÷àþùèå èõ îò îñòàëüíûõ
Cnidaria. Ðàíåå íà îñíîâàíèè ìîðôîëîãè÷åñêèõ îòëè÷èé
ïîëèïîäèÿ îò Cnidaria Ðàéêîâà (1988) îáîñíîâàëà öåëåñî-
îáðàçíîñòü âûäåëåíèÿ ïîëèïîäèÿ â ðàíã îòäåëüíîãî êëàñ-
ñà òèïà Cnidaria — Polypodiozoa Raikova, 1988.

Äëÿ âûÿñíåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé Myxozoa
ñïåöèàëèñòû ñòàëè ïðîâîäèòü èññëåäîâàíèÿ íóêëåîòèä-
íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé 18S ðÐÍÊ è 18S ðÄÍÊ è ñðàâ-
íåíèå èõ ñ íóêëåîòèäíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè äðóãèõ
êðóïíûõ òàêñîíîâ æèâîòíûõ. Íà îñíîâàíèè ðåçóëüòàòîâ,
ïîëó÷åííûõ ñ ïîìîùüþ ìåòîäîâ ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêè,
ïðè èçó÷åíèè ìîëåêóëÿðíîé õàðàêòåðèñòèêè ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé 18S ðÐÍÊ è 18S ðÄÍÊ ó Myxozoa âñå èññëåäî-
âàòåëè ñ÷èòàþò, ÷òî ïîäòâåðæäåíà ïðèíàäëåæíîñòü My-
xozoa ê Metazoa (Smothers et al., 1994; Schlegel et al., 1996,
è äð.). Îäíàêî ïîêà ñóùåñòâóþò íåêîòîðûå ðàçíîãëàñèÿ
îòíîñèòåëüíî òîãî, ñîñòîÿò ëè Myxozoa â ðîäñòâå ñ Cnida-
ria (Siddal et al., 1995; Zrzavy, 2001) èëè èõ íàäî îòíîñèòü
ê Bilateria (Smothers et al., 1994; Schlegel et al., 1996; Oka-
mura et al., 2002). Ðåçóëüòàòû èçó÷åíèÿ Hox-ãåíîâ ó Myxo-
zoa (Anderson et al., 1998) ñâèäåòåëüñòâóþò, ïî ìíåíèþ
àâòîðîâ, î ïðèíàäëåæíîñòè Myxozoa ê Bilateria — ê òðåõ-
ñëîéíûì îðãàíèçìàì, à íå ê Cnidaria.

Ðàéêîâà (2005) ïðèìèðÿåò ýòè äâå òî÷êè çðåíèÿ. Ïðî-
âåäÿ ñðàâíåíèå ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ
ïîëèïîäèÿ ñ îñîáåííîñòÿìè ñòðîåíèÿ íîâîãî êëàññà My-
xozoa — Malacocosporea (Canning, Okamura, 2004), àâòîð
ïðèõîäèò ê âûâîäó, ÷òî Polypodium, êàê íè îäíà êíè-

äàðèÿ, áëèçîê ê Bilateria—Triploblastica. Îíà ñîãëàñíà ñ
ðàíåå âûñêàçàííûì ìíåíèåì (Zrzav�y, Hypša, 2003) î òîì,
÷òî «ýâîëþöèîííàÿ âåòâü (êëàä) æèâîòíûõ, îáëàäàþùèõ
êíèäàìè (Cnidaria, Polypodiozoa è Myxozoa), âîçìîæíî,
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïåðåõîäíóþ ñòóïåíü ìåæäó áèëàòå-
ðàëüíûìè è áîëåå ïðèìèòèâíûìè äâóõñëîéíûìè æèâîò-
íûìè».

Èññëåäîâàíèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè ïðîäîëæàþòñÿ. Ïî-
ïûòêè èñïîëüçîâàòü äëÿ ýòèõ öåëåé èçîëèðîâàííûé èç My-
xosoma cerebralis êÄÍÊ-àêòèí íå âíåñëè ÿñíîñòè (Kelly
et al., 2004). Ðåçóëüòàòû ýòîé ðàáîòû óêàçûâàþò íà òî, ÷òî
Myxozoa íå èìåþò îòíîøåíèÿ íå òîëüêî ê Amebozoa (Pro-
tozoa), íî è íàõîäÿòñÿ âíå Metazoa, ÷òî íå ñîãëàñóåòñÿ
ñ äàííûìè èññëåäîâàíèé, îïèñàííûìè âûøå.

Íàèáîëåå ïîäðîáíî äâóõõîçÿèííûé öèêë Myxozoa,
èññëåäîâàííûé ïîä ñâåòîâûì è ýëåêòðîííûì ìèêðîñêî-
ïàìè, áûë ïðîñëåæåí ó Myxobolus (syn. Myxosoma) ce-
rebralis (El-Matbouli et al., 1995; El-Matbouli, Hoffmann,
1998). Àâòîðû ïîñëåäîâàòåëüíî îïèñàëè ïëîõî èçó÷åííûå
ïðåñïîðîãåííûå ýòàïû ïàðàçèòè÷åñêèõ ïåðèîäîâ êàê â
ìèêñîñïîðåéíîé, òàê è â àêòèíîñïîðåéíîé ôàçàõ ðàçâè-
òèÿ. Â ìèêñîñïîðåéíîé ôàçå ïîñëå âíåäðåíèÿ ñïîðîïëàç-
ìû àêòèíîñïîðû â êîæó èëè æàáåðíûé ýïèòåëèé ôîðåëè
(íå ÷åðåç ïèùåâàðèòåëüíûé òðàêò, êàê ñ÷èòàëîñü ðàíüøå!)
çàðîäûøåâûå êëåòêè ñïîðîïëàçìû ïîñòîÿííî ðàçìíîæà-
þòñÿ, âíåäðÿÿñü â êëåòêè òåõ òêàíåé, êîòîðûå îíè ïðîõî-
äÿò ïî ïóòè ñëåäîâàíèÿ ê îêîí÷àòåëüíîìó ìåñòó ïàðàçè-
òèðîâàíèÿ. Ó M. cerebralis ýòî êîæíûå ïîêðîâû, ýïèòåëèé,
ïåðèôåðè÷åñêàÿ íåðâíàÿ ñèñòåìà è öåíòðàëüíàÿ íåðâíàÿ
ñèñòåìà ïî ïóòè ñëåäîâàíèÿ ê îñíîâíîìó âåùåñòâó õðÿùà
÷åðåïà, ãäå íà÷èíàþòñÿ îáðàçîâàíèå ïëàçìîäèåâ, àêòèâ-
íîå ïèòàíèå è ïåðåõîä ê ñïîðîãåííîìó ýòàïó ïàðàçèòè÷å-
ñêîãî ïåðèîäà. ßäðî âíåäðèâøåéñÿ â êëåòêó õîçÿèíà çàðî-
äûøåâîé êëåòêè äåëèòñÿ ìèòîòè÷åñêè. Ýíäîãåííî (ïóòåì
ñëèÿíèÿ ïóçûðüêîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè âîêðóã îäíî-
ãî èç äî÷åðíèõ ÿäåð ñ ó÷àñòêîì öèòîïëàçìû) îáðàçóåòñÿ
ìåìáðàíà, îòäåëÿþùàÿ âíóòðåííþþ âòîðè÷íóþ êëåòêó, è
ñòàäèÿ «êëåòêà â êëåòêå». Âòîðè÷íàÿ êëåòêà ìîæåò äàòü
íà÷àëî íåñêîëüêèì êëåòêàì, èëè â íåé ìîæåò îáðàçîâàòü-
ñÿ òðåòè÷íàÿ êëåòêà. Çàòåì âòîðè÷íàÿ èëè òðåòè÷íàÿ êëåò-
êà ðàçðóøàåò ìàòåðèíñêóþ êëåòêó è êëåòêó õîçÿèíà è
âíåäðÿåòñÿ â ñëåäóþùóþ êëåòêó òîé æå òêàíè è ñíîâà
ðàçìíîæàåòñÿ òåì æå ïóòåì ëèáî ñëåäóåò äàëüøå, ïîñòî-
ÿííî ðàçìíîæàÿñü òåì æå ñïîñîáîì. Òàê æå âîçíèêàþò ãå-
íåðàòèâíûå êëåòêè ìîëîäîãî ïëàçìîäèÿ. Ïàíñïîðîáëàñò
æå, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, îáðàçóåòñÿ ïóòåì ñëèÿíèÿ äâóõ
ãåíåðàòèâíûõ êëåòîê. Ïîêà, ïðàâäà, ïîñëåäîâàòåëüíî ýòî
íå ïðîñëåæåíî. Ïðåñïîðîãåííûå ñòàäèè ðàíåå îïèñûâà-
ëèñü è äëÿ äðóãèõ âèäîâ ìèêñîñïîðèäèé (Lom, 1990).

Â àêòèíîñïîðåéíîé ôàçå M. cerebralis áûëè îáíàðó-
æåíû íà÷àëüíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ ñ ìîìåíòà çàðàæåíèÿ
îëèãîõåò ìèêñîñïîðîé (El-Matbouli, Hoffmann, 1998). Ìèê-
ñîñïîðû â êèøå÷íèêå îëèãîõåòû çàÿêîðèâàþòñÿ ñ ïî-
ìîùüþ ñòðåêàòåëüíûõ íèòåé â êèøå÷íîì ýïèòåëèè, ñòâîð-
êè ñïîðû ðàñêðûâàþòñÿ, äâóÿäåðíàÿ ñïîðîïëàçìà âíåä-
ðÿåòñÿ ìåæäó ýïèòåëèàëüíûìè êëåòêàìè è, ïî ìíåíèþ
àâòîðîâ, ðàçìíîæàåòñÿ ïóòåì øèçîãîíèè, çàðàæàÿ ñî-
ñåäíèå ó÷àñòêè êèøå÷íèêà. Îíè ñ÷èòàþò, ÷òî îäíî-
ÿäåðíûå êëåòêè ñëèâàþòñÿ ïîïàðíî (ïëàçìîãàìèÿ) è äâó-
ÿäåðíàÿ êëåòêà äàåò íà÷àëî ïàíñïîðîöèñòå ñ ñîìàòè-
÷åñêèìè êëåòêàìè îáîëî÷êè è ãàìåòè÷åñêèìè êëåòêàìè
âíóòðè. Ïðîèñõîäÿò ãàìåòîãîíèÿ è ãàìåòîãàìèÿ. Çèãî-
òû äàþò íà÷àëî äèïëîèäíûì àêòèíîñïîðàì. Ôîòîãðà-
ôèé ìèòîçà è ìåéîçà àâòîðû íå ïðèâîäÿò è èõ íå îïèñû-
âàþò.
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Îáðàçîâàíèå «êëåòêà â êëåòêå» î÷åíü õàðàêòåðíî äëÿ
ìèêñîñïîðèäèé è ïîÿâëÿåòñÿ íåîäíîêðàòíî â òå÷åíèå èõ
æèçíåííîãî öèêëà (ãåíåðàòèâíûå êëåòêè ïëàçìîäèÿ, ñïî-
ðîïëàçìà ó Kudoa, ïðåñïîðîãåííûå ñòàäèè), òàê æå êàê
è îñîáûé ñïîñîá âûäåëåíèÿ âíóòðåííåé êëåòêè. Ðàéêîâà
(1985), îïèñàâøàÿ òàêîé ñïîñîá âûäåëåíèÿ êëåòêè âíóò-
ðè äðóãîé ó Polypodium hydriforme, íàçûâàåò åãî ýíäîöè-
òîêèíåçîì. Èíòåðåñíî, ÷òî ó ïîëèïîäèÿ èç ãàïëîèäíîé
âíóòðåííåé êëåòêè ýòîé ñòàäèè ðàçâèâàåòñÿ ïàðàçèòè÷å-
ñêèé ñòîëîí è â öèêëå ïðåäïîëàãàëàñü ãàïëîôàçà. Íàëè-
÷èå ãàïëîôàçû â åãî öèêëå ðàññìàòðèâàëîñü íàìè êàê
îäíà èç ÷åðò ñõîäñòâà ïîëèïîäèÿ è Myxozoa (Óñïåíñêàÿ,
Ðàéêîâà, 2001).

Äî 1998 ã. èçó÷åíèåì ÿäåðíîãî öèêëà Myxozoa ìå-
òîäàìè öèòîôîòîìåòðèè çàíèìàëèñü òîëüêî ìû (Uspen-
skaya, 1982; Óñïåíñêàÿ, 1984, 1999, 2000; Âëàäèìèðîâ,
Óñïåíñêàÿ, 1994; Óñïåíñêàÿ, Âëàäèìèðîâ, 1996), äëÿ ÷åãî
èñïîëüçîâàëè Ô¸ëüãåí-öèòîôîòîìåòðèþ. Ëèøü â 1998 ã.
Ýëü-Ìàòáóëè ñ ñîàâòîðàìè (El-Matbouli et al., 1998) ïðî-
âåëè, ïîäîáíî íàì, èçìåðåíèå êîëè÷åñòâà ÄÍÊ â ÿäðàõ
ìèêñîñïîð è àêòèíîñïîð Myxobolus (syn. Myxosoma) ce-
rebralis, íî èñïîëüçóÿ â êà÷åñòâå êðàñèòåëÿ ôëóîðîõðîì
ÄÀÔÈ. Ïîëó÷åííûå èìè ðåçóëüòàòû ñèëüíî îòëè÷àþòñÿ
îò òåõ, êîòîðûå ìû ïîëó÷èëè äëÿ ýòîãî âèäà, ïðèìåíÿÿ
äëÿ îêðàñêè ðåàêòèâ Øèôôà.

Êàê óæå ãîâîðèëîñü âûøå, ïî äàííûì Ô¸ëüãåí-öèòî-
ôîòîìåòðèè, êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â îäíîì ÿäðå ñïîðîïëàçìû
ìèêñîñïîðû M. cerebralis áûëî â 2 ðàçà ìåíüøå, ÷åì â ÿä-
ðàõ çàðîäûøåâûõ êëåòîê àêòèíîñïîðû ýòîãî âèäà. Èç ýòî-
ãî ìû ñäåëàëè âûâîä, ÷òî ìèêñîñïîðû M. cerebralis ãà-
ïëîèäíû, à àêòèíîñïîðû äèïëîèäíû (Âëàäèìèðîâ, Óñïåí-
ñêàÿ, 1994). Ýòîò âûâîä áûë ïîäòâåðæäåí ïðè èçìåðåíèè
ïëîèäíîñòè ÿäåð ñïîðîïëàçì ìèêñîñïîð è àêòèíîñïîð ó
Zschokkella nova (Óñïåíñêàÿ, Âëàäèìèðîâ, 1996). Ñîãëàñ-
íî æå äàííûì ÄÀÔÈ-öèòîôîòîìåòðèè (El-Matbouli et al.,
1998), êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ÿäðàõ ñïîðîïëàçì ìèêñîñïîð è
àêòèíîñïîð M. cerebralis îêàçàëîñü îäèíàêîâûì. È íà
ýòîì îñíîâàíèè óêàçàííûå àâòîðû ñ÷èòàþò ýòè ÿäðà äè-
ïëîèäíûìè è ïîëàãàþò, ÷òî ìåéîç ó Myxozoa èìååò ìåñòî
òîëüêî â àêòèíîñïîðåéíîé ôàçå ðàçâèòèÿ.

Êîíå÷íî, êàê óæå ãîâîðèëîñü, ÿäåðíûé öèêë ñ îäíèì
ïîëîâûì ïðîöåññîì êàæåòñÿ áîëåå âåðîÿòíûì ïðè äâóõ-
õîçÿèííîì öèêëå. Òîãäà èñ÷åçàåò ïðîáëåìà âòîðîãî ïîëî-
âîãî ïðîöåññà è íàëè÷èÿ ãàïëîôàçû è ãåòåðîôàçíîãî æèç-
íåííîãî öèêëà, ñâîéñòâåííûõ íåêîòîðûì Protozoa è ðàñ-
òåíèÿì è îáû÷íî íå ñâîéñòâåííûõ Metazoa, ê êîòîðûì
òåïåðü îòíîñÿò ìèêñîñïîðèäèé. Âñå æå èíòåðåñíî áûëî áû
óçíàòü, ÷òî îáóñëîâëèâàåò òàêîå ðàçëè÷èå â ðåçóëüòàòàõ
èçìåðåíèé êîëè÷åñòâà ÄÍÊ ïðè ïðèìåíåíèè ðàçíûõ êðà-
ñèòåëåé, òåì áîëåå ÷òî íà ðàñòåíèÿõ è ïðè ñðàâíåíèè ðà-
êîâûõ è çäîðîâûõ êëåòîê ÷åëîâåêà íåîäíîêðàòíî áûëî ïî-
êàçàíî, ÷òî ðåçóëüòàòû Ô¸ëüãåí- è ÄÀÔÈ-öèòîôîòîìåò-
ðèè õîðîøî ñîãëàñóþòñÿ (Kayser et al., 1996; Johnson et al.,
1999; Bel et al., 2003; Nguen et al., 2004, è äð.). Äëÿ îòâå-
òà íà ýòîò âîïðîñ ìû ïðîâåëè ñðàâíåíèå ðåçóëüòàòîâ
Ô¸ëüãåí- è ÄÀÔÈ-öèòîìåòðèè ÿäåð ñïîðîïëàçì M. cereb-
ralis, èñïîëüçóÿ äëÿ èçìåðåíèÿ ñðàâíèâàåìûõ ñòàäèé îäè-
íàêîâóþ ìåòîäèêó, îäèí ïðèáîð è ïðîâîäÿ èçìåðåíèå êî-
ëè÷åñòâà ÄÍÊ â èõ ÿäðàõ, îêðàøåííûõ ðàçíûìè êðàñèòå-
ëÿìè (Øèôô è ÄÀÔÈ), çà îäèí ñåàíñ.

Ìàçêè ñ ìèêñîñïîðàìè è àêòèíîñïîðàìè M. cerebralis
ïîìåùàëè íà ïðåäìåòíîå ñòåêëî, ôèêñèðîâàëè â æèäêîñ-
òè Êàðíóà, îòìûâàëè â 70%-íîì ñïèðòå è äèñòèëëèðîâàí-
íîé âîäå, âûñóøèâàëè íà âîçäóõå è õðàíèëè â ñóõîì âèäå.
Îêðàñêó ïî Ô¸ëüãåíó îáåèõ ñòàäèé îäíîâðåìåííî ïðîèç-

âîäèëè â ðåàêòèâå, ïðèãîòîâëåííîì ïî ïðîïèñè Ëèëè
(1969) äëÿ ïðèãîòîâëåíèÿ «õîëîäíîãî ðåàêòèâà Øèôôà».
Ïåðåä îêðàñêîé ìàçêè ïðîìûâàëè â äèñòèëëèðîâàííîé
âîäå 5 ìèí, çàòåì ïîäâåðãàëè ãèäðîëèçó â 1 í. HCl ïðè
60 °Ñ è îïóñêàëè â ðåàêòèâ Øèôôà (îñíîâíîé ôóêñèí
ôèðìû Serva, ÑØÀ), ãäå âûäåðæèâàëè 1 ñóò â õîëîäèëü-
íèêå ïðè 4 °Ñ. Çàòåì ìàçêè îòìûâàëè îò êðàñêè â òðåõ
ïîðöèÿõ ñåðíèñòûõ âîä ïî 3 ìèí â êàæäîé, â äèñòèëëèðî-
âàííîé è ïðîòî÷íîé âîäå, ïîñëå ÷åãî îáåçâîæèâàëè è çà-
êëþ÷àëè â êàíàäñêèé áàëüçàì.

Îêðàñêó ìàçêîâ ìèêñîñïîð è àêòèíîñïîð ôëóîðîõðî-
ìîì ÄÀÔÈ (Serva, ÑØÀ) ïðîâîäèëè ïî îïèñàííîé ñõåìå
(El-Matbouli et al., 1998). Ìàçêè âûäåðæèâàëè â òå÷åíèå
5 ìèí â PBS è îêðàøèâàëè ÄÀÔÈ (0.5 ìêã/ìë öèòðàòíîãî
áóôåðíîãî ðàñòâîðà Ìàêèëüâåéíà, pH 7.0, â òå÷åíèå 12 ÷).
Çàòåì ìàçêè áûñòðî ïðîìûâàëè â PBS, ïîêðûâàëè êàïëåé
PBS-ãëèöåðèíà è ñîõðàíÿëè â òåìíîòå â õîëîäèëüíèêå
äî ñëåäóþùåãî äíÿ.

Èçìåðåíèÿ êîëè÷åñòâà ÄÍÊ íà ïðåïàðàòàõ, îêðàøåí-
íûõ ïî Ô¸ëüãåíó, è íà ïðåïàðàòàõ, îêðàøåííûõ ÄÀÔÈ,
ïðîâîäèëè íà Àêñèîñêîïå (Axioscop Carl Zeiss), îáúåêòèâ
�100/1.3, âèäåîêàìåðà Vario Cam (750 � 570 ïèêñåëåé),
ïðîãðàììà KS-100; áëîê ôèëüòðîâ äëÿ íàáëþäåíèÿ ëþìè-
íåñöåíöèè ïðè îêðàñêå ÄÀÔÈ — 0.2. Ïëîòíîñòü ÄÍÊ,
îêðàøåííîé ðåàêòèâîì Øèôôà, â ÿäðå âû÷èñëÿëè ïî ôîð-
ìóëå D = (log F/O) SO, ñèëó ôëóîðåñöåíöèè ÿäåð ïðè îêðà-
ñêå ÄÀÔÈ — ïî ôîðìóëå Q = (IO – IF)SO.

Ïðè èçìåðåíèè êîëè÷åñòâà ÄÍÊ â ÿäðàõ ñïîðîïëàçì
ìèêñîñïîð è â ÿäðàõ çàðîäûøåâûõ êëåòîê àêòèíîñïîð
M. cerebralis, îêðàøåííûõ ïî Ô¸ëüãåíó óêàçàííûì âûøå
ñïîñîáîì, áûëè ïîëó÷åíû ñëåäóþùèå ðåçóëüòàòû. Ñðåä-
íåå êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â îäíîì ÿäðå ñïîðîïëàçìû ìèêñî-
ñïîðû ñîñòàâëÿëî 0.975 ± 0.063 óñë. åä., à ñðåäíåå êîëè÷å-
ñòâî ÄÍÊ â îäíîì ÿäðå çàðîäûøåâîé êëåòêè àêòèíîñïîðû
ýòîãî æå âèäà — 1.761 ± 0.085 óñë. åä., ò. å. áûëî â 2 ðàçà
áîëüøå, ÷åì â ÿäðàõ ñïîðîïëàçì ìèêñîñïîð. Ðåçóëüòàò
ïîëíîñòüþ ñîîòâåòñòâîâàë íàøèì ïðåæíèì äàííûì, ïî-
ëó÷åííûì ïðè ïîìîùè Ô¸ëüãåí-öèòîôîòîìåòðèè, â îòíî-
øåíèè ýòîãî âèäà ìèêñîñïîðèäèé (Âëàäèìèðîâ, Óñïåí-
ñêàÿ, 1994).

Â òî æå âðåìÿ äàííûå èçìåðåíèÿ êîëè÷åñòâà ÄÍÊ
â ÿäðàõ ñïîðîïëàçì îáåèõ ôàç ðàçâèòèÿ M. cerebralis,
îêðàøåííûõ ôëóîðîõðîìîì ÄÀÔÈ, ñîâïàäàëè ñ äàííû-
ìè, ïîëó÷åííûìè Ýëü-Ìàòáîóëè ñ ñîàâòîðàìè (El-Mat-
bouli et al., 1998). Òàê, ñðåäíåå êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ÿäðå
ñïîðîïëàçìû ìèêñîñïîðû M. cerebralis, âû÷èñëåííîå ïî
ñèëå ñâå÷åíèÿ â ðåçóëüòàòå ñâÿçûâàíèÿ êðàñèòåëÿ, îêàçà-
ëîñü ðàâíûì 0.862 ± 0.079 óñë. åä., â òî âðåìÿ êàê ñðåäíåå
êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ÿäðå çàðîäûøåâîé êëåòêè àêòèíîñïî-
ðû — 0.700 ± 0.073 óñë. åä. Ïî êðèòåðèþ Ñòüþäåíòà ðàç-
ëè÷èå ìåæäó íèìè íåäîñòîâåðíî.

Ñ ÷åì æå ñâÿçàíî òàêîå ðàçëè÷èå â ðåçóëüòàòàõ, ïîëó-
÷åííûõ ïðè èñïîëüçîâàíèè ðàçíûõ êðàñèòåëåé äëÿ öåëåé
öèòîôîòîìåòðèè ïðè èññëåäîâàíèè ïëîèäíîñòè ÿäåð ñïîð
àêòèíîñïîðåéíîé è ìèêñîñïîðåéíîé ôàç ðàçâèòèÿ îäíîãî
âèäà ìèêñîñïîðèäèé? Â ìåòîäè÷åñêèõ ðàáîòàõ óêàçûâàåò-
ñÿ, ÷òî îêðàñêà ïî Ô¸ëüãåíó ñïåöèôè÷íà äëÿ ÄÍÊ è ïðè-
ãîäíà äëÿ öèòîìåòðèè (Ïèðñ, 1962). Ñ ïîìîùüþ Ô¸ëü-
ãåí-öèòîìåòðèè, êàê óæå ãîâîðèëîñü, øèðîêî èññëåäîâà-
ëè ÿäåðíûå öèêëû ïðîñòåéøèõ è ïðîâîäèëè ðàáîòû ïî
óñòàíîâëåíèþ ïëîèäíîñòè ÿäåð ðàçëè÷íûõ êëåòîê ìíîãî-
êëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ è ïðîäîëæàþò èõ ïðîâîäèòü (Bies-
terfeld et al., 2005; Haggarth et al., 2005; Hanson et al., 2005,
è äð.). Ñ÷èòàëîñü (äà è äî ñèõ ïîð ñ÷èòàåòñÿ), ÷òî ýòî íà-
äåæíûé êîëè÷åñòâåííûé ìåòîä, èñïîëüçóåìûé ïðè äèà-
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ãíîñòèêå ðàêîâûõ çàáîëåâàíèé (Elzojheid et al., 2004; Bies-
terfeld et al., 2005; Haggarth et al., 2005; Osterheld et al.,
2005).

Èíòåíñèâíîñòü îêðàñêè ïî Ô¸ëüãåíó çàâèñèò îò õèìè-
÷åñêèõ ñâîéñòâ êèñëîòû, èñïîëüçóåìîé ïðè ãèäðîëèçå, è
îò pH ðåàêòèâà Øèôôà. Íàèáîëåå ñóùåñòâåííî íà èíòåí-
ñèâíîñòü ðåàêöèè Ô¸ëüãåíà âëèÿþò äëèòåëüíîñòü ãèä-
ðîëèçà, òåìïåðàòóðà ãèäðîëèçà è êîíöåíòðàöèÿ êèñëîòû.
Íà ðåàêöèþ âëèÿþò òàêæå ñîñòîÿíèå õðîìàòèíà è ñòåïåíü
ñâÿçûâàíèÿ ÄÍÊ ñ áåëêîì. Äî ïðîâåäåíèÿ êîëè÷åñòâåííûõ
èññëåäîâàíèé ìû ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîäîáðàëè ðåæèì,
ïðè êîòîðîì ÿðêîñòü îêðàñêè ÿäåð ñïîð ìèêñîñïîðèäèé
áûëà ìàêñèìàëüíîé. Â êà÷åñòâå ôèêñàòîðà äëÿ ìàçêîâ ìû
âñåãäà èñïîëüçîâàëè æèäêîñòü Êàðíóà (ðåêîìåíäóåìóþ
äëÿ ôèêñàöèè íóêëåèíîâûõ êèñëîò è äëÿ ôîòîìåòðèè) ñ
ïîñëåäóþùèìè îòìûâêîé â 70%-íîì ýòàíîëå, äèñòèëëè-
ðîâàííîé âîäå è âûñóøèâàíèåì ìàçêîâ íà âîçäóõå. Ãèä-
ðîëèç è îêðàøèâàíèå ñðàâíèâàåìûõ ìàçêîâ ïðîâîäèëè
îäíîâðåìåííî â îäíîé ïîðöèè êèñëîòû è â îäíîé ïîðöèè
êðàñêè. Ðåçóëüòàò ñðàâíèòåëüíîãî èçó÷åíèÿ ÿäåð ìíîãèõ
âèäîâ ïðè èñïîëüçîâàíèè ðàçíûõ èçìåðèòåëüíûõ ïðèáî-
ðîâ äëÿ Ô¸ëüãåí-öèòîìåòðèè íåèçìåííî ïîëó÷àëñÿ îäè-
íàêîâûì (êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ÿäðàõ êëåòîê ìèêñîñïîðû
áûëî â 2 ðàçà ìåíüøå, ÷åì â ÿäðàõ ãåíåðàòèâíûõ êëåòîê
ïëàçìîäèÿ). Ïîýòîìó î÷åâèäíî, ÷òî âîçìîæíàÿ îøèáêà
íå ñâÿçàíà ñ êà÷åñòâîì êðàñèòåëÿ è êèñëîòû, ñ ìåòîäîì
îêðàñêè è ãèäðîëèçà è ñî ñïîñîáîì èçìåðåíèÿ ïëîòíîñ-
òè ÄÍÊ, îêðàøåííîé ðåàêòèâîì Øèôôà (ñêàíèðîâàíèå,
ôîòîãðàôè÷åñêèé ìåòîä, ïðÿìàÿ ðåãèñòðàöèÿ ïëîòíîñòè
ïðè îäíîâîëíîâîé öèòîìåòðèè è èçìåðåíèå íà Àêñèî-
ñêîïå).

ÄÀÔÈ — ñïåöèôè÷íûé ê ÀÒ-ãðóïïàì ÄÍÊ, ñëàáî
ïðîíèêàþùèé â æèâûå êëåòêè (Longobardi, 2001), èíòåð-
êàëèðóþùèé, ñâÿçûâàþùèéñÿ ñ ìåíüøèìè áîðîçäêàìè
ÄÍÊ ôëóîðîõðîì, — òàêæå èñïîëüçîâàëñÿ è èñïîëüçóåòñÿ
äëÿ öèòîìåòðèè (Kapu�scinski, Skoczylas, 1978; Leemann,
Ruch, 1982; Darzynkewicz et al., 1984; Maciorowski et al.,
1997; Johnson et al., 1999; Wen et al., 2001). Áûëî ïîêàçàíî,
÷òî ñèëà ôëóîðåñöåíöèè çàâèñèò îò êîíöåíòðàöèè êðàñè-
òåëÿ â ðàñòâîðå è îò pH ñðåäû. Íà ÄÀÔÈ/ÄÍÊ-ôëóîðåñ-
öåíöèþ âëèÿþò êîëè÷åñòâî èìåþùèõñÿ ÀÒ-îñíîâàíèé è
ñòåïåíü êîíäåíñàöèè õðîìàòèíà, îíà ìîæåò âàðüèðîâàòü
â êëåòêàõ ðàçíîãî òèïà.

Êàê óæå ãîâîðèëîñü, ñóùåñòâóåò íåìàëî ðàáîò, â êî-
òîðûõ îòìå÷àåòñÿ ñîâïàäåíèå ðåçóëüòàòîâ Ô¸ëüãåí- è
ÄÀÔÈ-öèòîìåòðèè. Òîëüêî â íåìíîãèõ ðàáîòàõ ãîâîðèò-
ñÿ î ïðåèìóùåñòâå îäíîé êðàñêè ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãîé.
Íàïðèìåð, â îäíîé èç ðàáîò (Johnson et al., 1999), ãäå
ñðàâíèâàëè äàííûå, ïîëó÷åííûå ïðè îêðàñêå ôëóîðîõðî-
ìàìè, ñ äàííûìè, ïîëó÷åííûìè ñ ïîìîùüþ Ô¸ëüãåí-äåí-
ñèòîìåòðèè, îòìå÷àåòñÿ, ÷òî èíòåíñèâíîñòü ôëóîðåñöåí-
öèè ÄÀÔÈ/ÄÍÊ ó ôèêñèðîâàííûõ ãëóòàðàëüäåãèäîì
2C-êëåòîê ðàñòåíèé õîðîøî êîððåëèðóåò ñî ñðåäíåé ïëîò-
íîñòüþ ÄÍÊ, îêðàøåííîé ðåàêòèâîì Øèôôà (Ô¸ëüãåí-
öèòîìåòðèÿ). Òåì íå ìåíåå àâòîðû ñ÷èòàþò, ÷òî ÄÀÔÈ
ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàí, òîëüêî åñëè âû÷èñëåííîå êîëè-
÷åñòâî ÄÍÊ ïîäòâåðæäàåòñÿ ïðèìåíåíèåì âòîðîé êðàñêè,
êîòîðàÿ íå èìååò ïðåäïî÷òåíèÿ ê ÀÒ- èëè ÃÖ-áîãàòûì
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿì â ïðåäåëàõ ãåíîìîâ. Óêàçûâàåòñÿ
òàêæå (Taylor, Milthorpe, 1980), ÷òî ïîñêîëüêó èíòåðêàëè-
ðóþùèå êðàñêè ìîãóò ñâÿçûâàòüñÿ ñ äâóõöåïî÷å÷íîé ÐÍÊ,
â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà â èññëåäóåìûõ êëåòêàõ ìíîãî ÐÍÊ,
ñòîèò ïðîâîäèòü áûñòðóþ îáðàáîòêó ìàòåðèàëà ÐÍÊàçîé.
Óêàçûâàåòñÿ, ÷òî âûÿâëåíèå ñðåäíèõ çíà÷åíèé êîëè÷åñò-
âà ÄÀÔÈ/ÄÍÊ çàòðóäíåíî â êëåòêàõ ñ î÷åíü êîíäåíñèðî-

âàííûì è ñëàáî êîíäåíñèðîâàííûì õðîìàòèíîì (Macio-
rowski et al., 1997).

Èññëåäîâàòåëè, çàíèìàâøèåñÿ ñðàâíåíèåì ðåçóëüòàòîâ
öèòîìåòðèè ïðè èñïîëüçîâàíèè ðàçíûõ êðàñèòåëåé (ïðè
ñòàíäàðòèçèðîâàííîì ðåæèìå îêðàñêè è ïðèìåíåíèè îäè-
íàêîâûõ ìåòîäîâ èçìåðåíèÿ), ñ÷èòàþò, ÷òî îøèáêà èçìå-
ðåíèÿ ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ëèáî ñ ðàçíîé ïðîíèöàåìîñòüþ
êëåòêè äëÿ ðàçíûõ êðàñèòåëåé, ëèáî ñî ñâîéñòâàìè ýòèõ
êðàñèòåëåé, ëèáî ñî ñïîñîáíîñòüþ èõ ñâÿçûâàòüñÿ ñ ÄÍÊ,
íàõîäÿùåéñÿ â îïðåäåëåííîì ñîñòîÿíèè, ò. å. ñ ñîñòîÿíè-
åì õðîìàòèíà â ÿäðàõ äàííîé ñòàäèè (Àãðîñêèí, Ïàïàÿí,
1977; Darzynkewicz et al., 1984; Longobardi, 2001).

Ïðè àíàëèçå äàííûõ ïî ïëîèäíîñòè ÿäåð, ïîëó÷åííûõ
íàìè ïðè Ô¸ëüãåí- è ÄÀÔÈ-öèòîôîòîìåòðèè ñïîð ðàç-
íûõ ôàç ðàçâèòèÿ ìèêñîñïîðèäèé, è äàííûõ, ïîëó÷åííûõ
ðàíåå ïðè ñðàâíåíèè ïëîèäíîñòè ÿäåð ìèêñîñïîð ñ òà-
êîâîé ñïîðîãåííûõ, ãåíåðàòèâíûõ è âåãåòàòèâíûõ ÿäåð
ïëàçìîäèÿ (Óñïåíñêàÿ, 1984, 1999, 2000; Âëàäèìèðîâ,
Óñïåíñêàÿ, 1994; Óñïåíñêàÿ, Âëàäèìèðîâ, 1996), ñîçäàåò-
ñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî èìåííî ì è ê ñ î ñ ï î ð û îáëàäàþò êà-
êèìè-òî ñâîéñòâàìè, êîòîðûå íå äàþò âîçìîæíîñòè ïîëó-
÷èòü îäèíàêîâûå ðåçóëüòàòû ïðè èñïîëüçîâàíèè ýòèõ êðà-
ñèòåëåé äëÿ öèòîìåòðèè ÿäåð îäèíàêîâûõ ñòàäèé îäíîãî
âèäà ìèêñîñïîðèäèé, â îäèíàêîâûõ óñëîâèÿõ è íà îäíîì
ïðèáîðå. Òîëüêî ÿäðà ýòîé ñòàäèè ïðè Ô¸ëüãåí-öèòîìåò-
ðèè îêàçûâàþòñÿ ãàïëîèäíûìè, à ïðè ÄÀÔÈ-öèòîìåò-
ðèè — äèïëîèäíûìè. Ñ ÿäðàìè àêòèíîñïîðû òàêîãî íå
ïðîèñõîäèò.

Ìèêñîñïîðà ìèêñîñïîðèäèé — ýòî ïîêîÿùàÿñÿ ñòà-
äèÿ, ñòàäèÿ êðèïòîáèîçà, äëèòåëüíî ïåðåæèâàþùàÿ âî
âíåøíåé ñðåäå. Åñëè ñðîê æèçíè àêòèíîñïîðû â âîäå
èñ÷èñëÿåòñÿ äíÿìè (Xiao, Desser, 2000), òî ìèêñîñïî-
ðû ìîãóò ñîõðàíÿòü æèçíåñïîñîáíîñòü â òå÷åíèå ìåñÿöåâ
(Óñïåíñêàÿ, 1984) è äàæå, âîçìîæíî, ëåò (Plechn, 1924),
ïåðåíîñÿ çàìîðàæèâàíèå è âûñóøèâàíèå (Óñïåíñêàÿ,
1984).

Îáîëî÷êà ìèêñîñïîðû ÷ðåçâû÷àéíî ïëîòíàÿ, è äî ñèõ
ïîð åå íå óäàâàëîñü íè ðàñòâîðèòü, íè ðàçðåçàòü òàê, ÷òî-
áû ïîëó÷èòü ãîëûå íåïîâðåæäåííûå ñïîðîïëàçìû. Òàê
æå íåëåãêî â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ âûçâàòü âûñòðåëè-
âàíèå ñòðåêàëüíîé íèòè ìèêñîñïîðû (Óñïåíñêàÿ, 1984;
Uspenskaya, Raikova, 2004). Ýêñïåðèìåíòàëüíî íà ãëèöå-
ðèíîâûõ ìîäåëÿõ íàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñòðåêàòåëüíûé
àïïàðàò ìèêñîñïîð — êàëüöèéçàâèñèìàÿ ñèñòåìà. Ïðè ïå-
ðåäà÷å ÷åðåç òóáóëèíîâóþ øàïî÷êó (ïîäîáèå êíèäîöèëÿ)
âîçáóæäåíèÿ, âûçâàííîãî â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ, ñêî-
ðåå âñåãî, ñïåöèôè÷åñêèì õèìè÷åñêèì ðàçäðàæèòåëåì
(ïèùåâàðèòåëüíûé ñîê áåñïîçâîíî÷íîãî õîçÿèíà?), ïðî-
èñõîäèò äåïîëÿðèçàöèÿ ìåìáðàí ñòåíêè ñòðåêàòåëüíîé
òðóáêè, îòêðûâàþòñÿ êàëüöèåâûå êàíàëû. Êàëüöèé âû-
âîäèòñÿ èç äåïî (ïîëîñòü ââåðíóòîé òðóáêè). Çàïóñêàåòñÿ
ðàññëàáëåíèå àêòèíîâûõ âîëîêîí ñòåíîê ñòðåêàòåëüíîé
òðóáêè, ïðèâîäÿùåå ê åå âûâîðà÷èâàíèþ è âûñòðåëèâà-
íèþ ïîä äåéñòâèåì äàâëåíèÿ, âîçíèêøåãî, êàê â ïðóæè-
íå, â ðåçóëüòàòå ñêðó÷èâàíèÿ òðóáêè â ñïèðàëü âî âðåìÿ
êíèäîãåíåçà (Óñïåíñêàÿ, 1988, 1998; Uspenskaya, Raiko-
va, 2004). Ó âûâåäåííûõ èç îëèãîõåò àêòèíîñïîð, íàïðî-
òèâ, âûñòðåëèâàíèå ñòðåêàòåëüíîé íèòè ïðîèñõîäèò ëåã-
êî. Åñëè ïîìåñòèòü â âîäó ñ àêòèíîñïîðàìè êóñî÷åê ñëè-
çè ðûáû-õîçÿèíà, òî âûñòðåëèâàíèå ñòðåêàëüíîé íèòè
ïðîèñõîäèò î÷åíü áûñòðî. Ñòâîðêè ñïîðû ïîñëå ýòîãî
ðàñêðûâàþòñÿ è ñïîðîïëàçìà, ñîäåðæàùàÿ çàðîäûøåâûå
êëåòêè, àêòèâíî ïåðåäâèãàåòñÿ â ñòîðîíó ñãóñòêà ñëèçè
(Uspenskaya, 1995; Xiao, Desser, 2000). Ñòâîðêè àêòèíî-
ñïîð äîñòàòî÷íî òîíêèå è ìåíåå óïðóãèå, ÷åì ó ìèêñî-
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ñïîð. Ïîýòîìó ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èìåííî ðàçíèöà
â ñîñòàâå è òîëùèíå ñòâîðîê àêòèíî- è ìèêñîñïîð ìîæåò
áûòü ïðè÷èíîé ðàçëè÷íîé ïðîíèöàåìîñòè èõ äëÿ ðåàêòè-
âà Ô¸ëüãåíà.

Î õèìè÷åñêîì ñîñòàâå ñòâîðîê àêòèíî- è ìèêñîñïîð
èçâåñòíî íåìíîãî. Åùå Ëîì (Lom, 1964), ñòîëêíóâøèñü ñ
òðóäíîñòüþ âûçâàòü âûñòðåëèâàíèå ñòðåêàòåëüíîé íèòè
ìèêñîñïîð è ñ ïðî÷íîñòüþ èõ îáîëî÷åê, ïðåäïîëîæèë,
÷òî îíè ñîñòîÿò èç êàêîãî-òî î÷åíü ïðî÷íîãî áåëêà òèïà
êåðàòèíà. Â íåäàâíî îïóáëèêîâàííûõ ðàáîòàõ ñîîáùàåòñÿ
î òîì, ÷òî ñòâîðêè ìèêñîñïîð Henneguya oviperda è Myxo-
bolus pseudodispar ñîäåðæàò áîëüøîå êîëè÷åñòâî êðåì-
íèÿ (äî 91—94 %) (Tutyaev, 2006; Òþòÿåâ, 2008). Ñòâîðêè
àêòèíîñïîð òîæå ñîäåðæàò êðåìíèé, íî åãî ìåíüøå, ÷åì
â ñòâîðêàõ ìèêñîñïîð (Marqu�es, 1984). Òàêèì îáðàçîì,
èñõîäÿ èç ýòèõ ñêóäíûõ äàííûõ ìîæíî âûñêàçàòü ïðåäïî-
ëîæåíèå î òîì, ÷òî îáîëî÷êà ìèêñîñïîðû ìåíåå ïðîíè-
öàåìà äëÿ ðåàêòèâà Ô¸ëüãåíà, ÷åì îáîëî÷êà àêòèíîñïî-
ðû, èç-çà áîëüøåãî êîëè÷åñòâà â ïåðâîé êðåìíèÿ. Êîíå÷-
íî, äëÿ ïîäòâåðæäåíèÿ çíà÷èìîñòè ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ
íåîáõîäèìû äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ àêòèíîñïîð è ìèê-
ñîñïîð, ïðèíàäëåæàùèõ îäíîìó âèäó ìèêñîñïîðèäèé, òåì
áîëåå ÷òî ïî íåèçâåñòíîé íàì ïðè÷èíå íàëè÷èå áîëüøåãî
êîëè÷åñòâà êðåìíèÿ â ñòâîðêàõ ìèêñîñïîð, ÷åì â ñòâîð-
êàõ àêòèíîñïîð, íå âëèÿåò íà ïðîíèêíîâåíèå ñêâîçü îáî-
ëî÷êó ìèêñîñïîðû ôëóîðîõðîìà ÄÀÔÈ. Êðîìå òîãî, ðå-
çóëüòàò Ô¸ëüãåí-öèòîôîòîìåòðèè íå çàâèñåë îò òîëùèíû
ñòâîðîê ñïîð ó èçó÷àåìûõ íàìè âèäîâ. Íàïðèìåð, ó Ku-
doa ñòåíêè ñòâîðîê íàìíîãî òîíüøå, ÷åì ó Myxobolus èëè
Sphaeromyxa, òåì íå ìåíåå êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ÿäðàõ âñåõ
êëåòîê ìèêñîñïîð áûëî â 2 ðàçà ìåíüøå, ÷åì â ãåíåðàòèâ-
íîé êëåòêå ïëàçìîäèÿ ó âñåõ âèäîâ ýòèõ ðîäîâ, èññëåäî-
âàííûõ ñ ïîìîùüþ Ô¸ëüãåí-öèòîôîòîìåòðèè (Óñïåíñêàÿ,
1984, 2000).

Íàêîíåö, âîçìîæíîé ïðè÷èíîé íåïîëíîãî îêðàøèâà-
íèÿ ðåàêòèâîì Øèôôà ÄÍÊ â ÿäðàõ ñïîðîïëàçìû ìèêñî-
ñïîðû ïî ñðàâíåíèþ ñ ÿäðàìè çàðîäûøåâûõ êëåòîê àêòè-
íîñïîðû ìîæåò áûòü îñîáîå ñîñòîÿíèå ÷àñòè õðîìàòèíà
ÿäåð ïåðâîé ñòàäèè. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî òàêîå åãî
ñîñòîÿíèå âûçâàíî ïåðåõîäîì îðãàíèçìà èìåííî íà ýòîé
ñòàäèè ìèêñîñïîðåéíîé ôàçû öèêëà ê äëèòåëüíîìó ïî-
êîþ (êðèïòîáèîçó).

Õðîìàòèí ÿäåð ñïîðîïëàçìû ìèêñîñïîð îáû÷íî ðàñ-
ïîëàãàåòñÿ ïî ïåðèôåðèè. ßäðà ñîäåðæàò êðóïíóþ êàðèî-
ñîìó, â êîòîðîé âûÿâëÿþòñÿ ãðàíóëÿðíûé è ôèáðèëëÿð-
íûé êîìïîíåíòû, öèòîõèìè÷åñêè â íåé âûÿâëåíà ÐÍÊ
(Óñïåíñêàÿ, 1984). Â îñíîâíîì ñ ïîìîùüþ Ô¸ëüãåí-öèòî-
ôîòîìåòðèè, êàê óæå ãîâîðèëîñü, ìû èññëåäîâàëè âèäû
ñ îäíîé äâóÿäåðíîé ñïîðîïëàçìîé â ñïîðå (M. cerebralis
ïðèíàäëåæèò èìåííî ê òàêîìó âèäó). Äåëåíèå ìàòåðèí-
ñêîãî ÿäðà ñïîðîïëàçìû íà äâà ïðîèñõîäèò óæå ïîñëå
òîãî, êàê ñïîðîïëàçìîãåííàÿ êëåòêà çàíÿëà îïðåäåëåííîå
ïîëîæåíèå â ñïîðå (Grasse, Lavette, 1978; Óñïåíñêàÿ, 1984).
Ó äî÷åðíèõ ÿäåð õðîìàòèí ðàñïîëîæåí ïî ïåðèôåðèè
ÿäðà, íî èíîãäà ãëûáêè åãî âèäíû è â öåíòðå. Âèäèìî,
ñðàçó ïîñëå ìèòîçà è ïîçæå ñîñòîÿíèå õðîìàòèíà ÿäðà
ñïîðîïëàçìû ðàçëè÷íî: îí òî áîëåå ðûõëûé, òî áîëåå
êîìïàêòíûé. Ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî èìåííî ýòèìè âíóòðè-
ÿäåðíûìè ïåðåñòðîéêàìè îáúÿñíÿåòñÿ áîëüøîé ðàçáðîñ
â ñîäåðæàíèè ÄÍÊ â ýòèõ ÿäðàõ, âûÿâëåííûé ïî Ô¸ëü-
ãåíó (Óñïåíñêàÿ, 1984). Çäåñü óìåñòíî çàìåòèòü, ÷òî ïðè
îêðàñêå ýòèõ ÿäåð ôëóîðîõðîìîì ÄÀÔÈ ðàçáðîñ ñðåä-
íåãî êîëè÷åñòâà ÄÍÊ â ÿäðàõ òîæå äîñòàòî÷íî âåëèê
(El-Matbouli et al., 1998). Ïðèâîäèìûå ýòèìè àâòîðàìè
ãèñòîãðàììû ïîõîæè íà ïîëó÷åííûå íàìè â ðåçóëüòàòå

Ô¸ëüãåí-öèòîìåòðèè (Óñïåíñêàÿ, 1984; Âëàäèìèðîâ,
Óñïåíñêàÿ, 1994).

Èçâåñòíî, ÷òî ó íåêîòîðûõ ïðîñòåéøèõ ÿäðà äàþò
î÷åíü áëåäíóþ ðåàêöèþ Ô¸ëüãåíà. Â êðóïíûõ ÿäðàõ ýòîãî
òèïà êîíöåíòðàöèÿ ÄÍÊ ñíèæàåòñÿ íàñòîëüêî, ÷òî ðåàê-
öèÿ Ô¸ëüãåíà âîîáùå ñòàíîâèòñÿ îòðèöàòåëüíîé, íàïðè-
ìåð ó ãîìîíòîâ íåêîòîðûõ ãðåãàðèí è ó ìàêðîãàìåò êîê-
öèäèé (Ðàéêîâ, 1978). Ýòî ñâÿçàíî ñ íèçêîé ñòåïåíüþ êîí-
äåíñàöèè õðîìàòèíà â èõ ÿäðàõ â èíòåðôàçå.

Ñëàáîêîíäåíñèðóþùèåñÿ õðîìîñîìû, êîòîðûå íå ìî-
ãóò áûòü âûÿâëåíû ñ ïðèìåíåíèåì îáû÷íîãî ñâåòîâîãî
ìèêðîñêîïà, õàðàêòåðíû è äëÿ ðÿäà äðóãèõ ïðîñòåéøèõ,
ÿäðà êîòîðûõ ñëàáî êðàñÿòñÿ èëè âîîáùå íå êðàñÿòñÿ ïî
Ô¸ëüãåíó (Ñêàðëàòî, 1997, 2003). Â îòíîøåíèè ÿäåð êîê-
öèäèé îòìå÷àåòñÿ, ÷òî îáíàðóæèòü ÄÍÊ â òàêèõ ÿäðàõ âñå
æå ìîæíî ôëóîðåñöåíòíûì ìåòîäîì (Ðàéêîâ, 1978). Ñ ïî-
ìîùüþ ôëóîðîõðîìà ÄÀÔÈ â èíòàêòíûõ èíòåðôàçíûõ
ÿäðàõ Entamoeba histolytica, êîòîðûå òîæå íå êðàñÿòñÿ ïî
Ô¸ëüãåíó, óäàëîñü íàáëþäàòü ñèëüíîå îêðàøèâàíèå êàðèî-
ñîìû è ïåðèêàðèîñîìíîãî ïðîñòðàíñòâà. À íà ïðåïàðàòàõ
ðàñòÿíóòûõ áåçìåìáðàííûõ ÿäåð â ìàòåðèàëå êàðèîñî-
ìû âûÿâëÿëèñü áóñîâèäíûå è ëåíòîâèäíûå õðîìàòèíîâûå
òåëà, êîòîðûå îêðóæàëè åå ñåðåäèíó (Ñêàðëàòî, 2003).

Myxozoa òåïåðü îòíîñÿò ê íèçøèì Metazoa (ëèáî ê
äâóõñëîéíûì, ëèáî ê òðåõñëîéíûì). Â òîì è äðóãîì ñëó-
÷àå â ñâÿçè ñ ïåðåõîäîì ê ïàðàçèòèçìó áîëüøèíñòâî ïðåä-
ñòàâèòåëåé ýòîãî òàêñîíà óòðàòèëè òêàíåâîå ñòðîåíèå è
ïðåâðàòèëèñü â ïðèìèòèâíî óñòðîåííûå îðãàíèçìû. Âîç-
ìîæíî, ÷òî è ó ìèêñîñïîðèäèé íà ñòàäèè ïåðåä êðèïòî-
áèîçîì ÷àñòü õðîìàòèíà ÿäåð ìèêñîñïîð èìååò êàêèå-òî
îñîáåííîñòè, íå ïîçâîëÿþùèå âûÿâèòü òàêîé õðîìàòèí
ñ ïîìîùüþ ðåàêòèâà Ô¸ëüãåíà.

Â ïîñëåäíèå ãîäû îïÿòü ñòàëè ïîÿâëÿòüñÿ ðàáîòû,
ïîäòâåðæäàþùèå íàëè÷èå îäíîõîçÿèííûõ öèêëîâ ó ìèê-
ñîñïîðèäèé ñ ïðÿìîé ïåðåäà÷åé çàðàçíîãî íà÷àëà îò
ðûáû ê ðûáå (Diamant, 1997; Yasuda et al., 2002; Redondo
et al., 2003). Åñòü ðàáîòû, àâòîðû êîòîðûõ ïðåäïîëàãàþò
âîçìîæíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ó îäíîãî âèäà ìèêñîñïîðè-
äèè è îäíîõîçÿèííîãî, è äâóõõîçÿèííîãî öèêëîâ (Redon-
do et al., 2003). Ñóùåñòâóþò ïðåäïîëîæåíèÿ î âîçìîæ-
íîñòè çàðàæåíèÿ íîâîé îñîáè õîçÿèíà âåãåòàòèâíûìè ñòà-
äèÿìè ìèêñîñïîðèäèé (Swearer, Robertson, 1999; Yasuda
et al., 2002). Ñïîñîáíîñòü èçìåíÿòü æèçíåííûé öèêë ñ
äâóõõîçÿèííîãî íà îäíîõîçÿèííûé èëè äàæå âîçìîæ-
íîñòü äàâàòü ïîòîìñòâî è çàêàí÷èâàòü ðàçâèòèå â íîâîì
õîçÿèíå ïðè çàðàæåíèè ïîñëåäíåãî âåãåòàòèâíûìè ñòà-
äèÿìè ãîâîðèò î ëàáèëüíîñòè æèçíåííîãî öèêëà. Ïîêà íå-
ÿñíî, ÷òî ïðîèñõîäèò ïðè óòðàòå áåñïîçâîíî÷íîãî õîçÿè-
íà è àêòèíîñïîðåéíîé ôàçû ðàçâèòèÿ ñ ÿäåðíûì öèêëîì.
Ïåðåíîñèòñÿ ëè ïîëîâîé ïðîöåññ (ìåéîç) â ìèêñîñïî-
ðåéíóþ ôàçó èëè îí âîîáùå îòñóòñòâóåò â ýòîì ñëó÷àå?
Èñïîëüçóþòñÿ ëè ìèêñîñïîðû â îäíîõîçÿèííîì öèêëå?
È åñëè äà, òî, ìîæåò áûòü, èìåííî ñ âîçìîæíîñòüþ ñïî-
ðîïëàçìû ì è ê ñ î ñ ï î ð û îäíîãî âèäà ðàçâèâàòüñÿ äàëü-
øå ðàçíûìè ïóòÿìè (ëèáî â ïîçâîíî÷íîì, ëèáî â áåñïîç-
âîíî÷íîì õîçÿèíå) è ñâÿçàíî îñîáîå ñîñòîÿíèå õðîìàòèíà
åå ÿäåð (èëè îäíîãî èç ÿäåð), èç-çà êîòîðîãî îí íå öåëè-
êîì êðàñèòñÿ ïî Ô¸ëüãåíó. Â ñâÿçè ñ èçìåíåíèåì ñîñòîÿ-
íèÿ õðîìàòèíà äåëàþòñÿ íåäîñòóïíûìè ìåñòà ñâÿçûâàíèÿ
ÄÍÊ ñ ýòîé êðàñêîé.

Èç ñêàçàííîãî âèäíî, ÷òî èñïîëüçîâàíèå öèòîìåòðèè
äëÿ ðåøåíèÿ âîïðîñà î ïëîèäíîñòè ÿäåð ïðè èññëåäîâà-
íèè ÿäåðíîãî öèêëà íå âñåãäà äàåò íàäåæíûå ðåçóëüòàòû,
à èíîãäà çàòðóäíåíî â ñâÿçè ñ îñîáåííîñòÿìè èçó÷àåìîãî
îðãàíèçìà èëè îäíîé èç åãî ñòàäèé. Íàèáîëåå íàäåæíûì
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áûë áû ïîäñ÷åò õðîìîñîì â ÿäðàõ ðàçíûõ ñòàäèé ðàçâè-
òèÿ ìèêñîñïîðèäèé, äëÿ ÷åãî ïðåæäå âñåãî íåîáõîäèìî
íàó÷èòüñÿ âûäåëÿòü äîñòàòî÷íîå äëÿ èññëåäîâàíèÿ êî-
ëè÷åñòâî ãîëûõ íåïîâðåæäåííûõ ñïîðîïëàçì èç ïðî÷íûõ
ìèêñîñïîð ðàçíûõ âèäîâ; äëÿ ýòîãî íàäî áûëî áû èçó÷èòü
è îðãàíè÷åñêèé ñîñòàâ îáîëî÷êè ìèêñîñïîð.

Êàê óæå áûëî ñêàçàíî âûøå, äî ñèõ ïîð ïîä ýëåêòðîí-
íûì ìèêðîñêîïîì ðåäêî óäàåòñÿ ïîëó÷èòü õîðîøèå êàð-
òèíû ìèòîçà â ìèêñîñïîðåéíîé ôàçå ðàçâèòèÿ ïàðàçèòà (ó
M. gasterostei, ãäå íàáëþäàëè ìåéîç, ïîêà áåñïîçâîíî÷-
íûé õîçÿèí íåèçâåñòåí). Âîçìîæíî, ÷òî äëÿ îáíàðóæåíèÿ
ìèòîçà, ìåéîçà è ïîäñ÷åòà õðîìîñîì ó ìèêñîñïîðèäèé
ñëåäóåò èñïîëüçîâàòü êîíôîêàëüíûé ìèêðîñêîï è ðàçëè÷-
íûå ñïåöèôè÷íûå ê ÄÍÊ ôëóîðîõðîìû, à òàêæå è àíòè-
òåëà ê òóáóëèíó äëÿ âûÿâëåíèÿ ìèêðîòðóáî÷åê âåðåòåíà.
Óæå ñóùåñòâóåò îïûò èñïîëüçîâàíèÿ êîíôîêàëüíîãî ìèê-
ðîñêîïà äëÿ âûÿâëåíèÿ õðîìîñîì ñ ïîñëåäóþùèì èçìå-
ðåíèåì êîëè÷åñòâà ÄÍÊ â ÿäðàõ (Barrell, Groschi, 2005),
îêðàøåííûõ ðåàêòèâîì òèïà Ô¸ëüãåíà. Åñòü äàííûå (Lon-
gobardi, 2001), ÷òî äëÿ îêðàñêè ôëóîðîõðîìàìè (è äàæå
äëÿ êîëè÷åñòâåííûõ èññëåäîâàíèé) ìîæíî èñïîëüçîâàòü
ñòàðûå ïàðàôèíîâûå çàëèâêè. Äëÿ îáíàðóæåíèÿ ñèíàïòî-
íåìàëüíûõ êîìïëåêñîâ â ìèêñîñïîðåéíîé ôàçå ñòîèò èñ-
ïîëüçîâàòü ìåòîä ðàñïëàñòûâàíèÿ (Áîãäàíîâ, 1975).

Ñíà÷àëà ìèêñîñïîðèäèè áûëè îáíàðóæåíû â ðûáàõ,
íî ïîçäíåå èõ íàøëè è â àìôèáèÿõ, è â ðåïòèëèÿõ (Øóëü-
ìàí, 1966; Lom, 1990; Upton et al., 1992; McAllister et al.,
1995). Çàòåì ïîÿâèëèñü ðàáîòû, àâòîðû êîòîðûõ ïðåäïî-
ëàãàþò âîçìîæíîñòü çàðàæåíèÿ òåïëîêðîâíîãî ïîçâîíî÷-
íîãî õîçÿèíà ìèêñîñïîðèäèÿìè. Áûë îïèñàí (Friedrich
et al., 2000) ïîõîæèé íà ìèêñîñïîðèäèþ îðãàíèçì â ãî-
ëîâíîì ìîçãå ó êðîòà Talpa europea. Òàêæå åñòü äîñòîâåð-
íûå óêàçàíèÿ íà íàõîæäåíèå ñòàäèé ðàçâèòèÿ è çðåëûõ
ñïîð, ïîõîæèõ íà ñïîðû ìèêñîñïîðèäèé, â æåë÷íûõ ïðî-
òîêàõ óòîê (Lowenstine et al., 2002).

Äàëüíåéøåå òùàòåëüíîå èçó÷åíèå ÿäåðíûõ è æèçíåí-
íûõ öèêëîâ ìèêñîñïîðèäèé èìååò íå òîëüêî òåîðåòè÷å-
ñêèé, íî è áîëüøîé ïðàêòè÷åñêèé èíòåðåñ. Íå òîëüêî ïî-
òîìó, ÷òî çíàíèå èõ ïîìîãàåò ðàçðàáîòêå êîíêðåòíûõ ìå-
òîäîâ áîðüáû ñ íèìè êàê ñ ïàðàçèòàìè ïðîìûñëîâûõ è
ðàçâîäèìûõ ðûá, íî è ïîòîìó, ÷òî âñå áîëüøå ïîÿâëÿåòñÿ
óêàçàíèé íà òî, ÷òî ó ñòðàäàþùèõ èììóíîäåôèöèòîì ïà-
öèåíòîâ ñ ïðèçíàêàìè äèàðåè â ôåêàëèÿõ îáíàðóæèâàþò-
ñÿ ñïîðû ìèêñîñïîðèäèé (Moncada et al., 2001; Hessen,
Zamzame, 2004). Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ìèêñîñïîðèäèîçû
ïåðåõîäÿò â ðàçðÿä îïïîðòóíèñòè÷åñêèõ çàáîëåâàíèé ÷å-
ëîâåêà. Ðàíåå òîæå ñîîáùàëîñü î íàõîæäåíèè ñïîð ìèê-
ñîñïîðèäèé â ôåêàëèÿõ ó ïàöèåíòîâ ñ ïðèçíàêàìè äèàðåè,
íî áåç óêàçàíèé íà ñîñòîÿíèå èõ èììóííîé ñèñòåìû (Leb-
bad, Willcox, 1998). Ïðè òàêîì ðàçâèòèè ñîáûòèé ìîæ-
íî îæèäàòü, ÷òî ñî âðåìåíåì ìèêñîñïîðèäèè ñòàíóò óãðî-
æàòü çäîðîâüþ ÷åëîâåêà, ïîäîáíî òîìó êàê ýòî èìåëî
ìåñòî â ñëó÷àå ìèêðîñïîðèäèé.

Â ñâÿçè ñî ñêàçàííûì î÷åíü âàæíî çíàòü, ÷òî ïðîèñ-
õîäèò ñ ïîëîâûì ïðîöåññîì â ñëó÷àå, åñëè âèä ìîæåò ðàç-
âèâàòüñÿ è ïî ìîíîêñåííîé ñõåìå, è ïî äèêñåííîé. Ìîæåò
ëè çàâåðøàòüñÿ ðàçâèòèå â ñëó÷àå âûïàäåíèÿ ïîëîâîãî
ïðîöåññà? È ìîãóò ëè àãàìíî ðàçâèâøèåñÿ äèïëîèäíûå
ìèêñîñïîðû (òàê ïîëó÷àåòñÿ ïî äàííûì ÄÀÔÈ-öèòîìåò-
ðèè) ïðè ïîïàäàíèè â ïîçâîíî÷íîãî õîçÿèíà, â òîì ÷èñëå
÷åëîâåêà, äàòü íà÷àëî íîâîìó ïîêîëåíèþ ïàðàçèòîâ äàí-
íîãî âèäà? Âîçìîæíî ëè çàðàæåíèå ÷åëîâåêà âåãåòàòèâ-
íûìè ñòàäèÿìè? À ìîæåò áûòü, äëÿ çàðàæåíèÿ ÷åëîâå-
êà ñïîðîïëàçìà èç àêòèíîñïîð äîëæíà ïðîíèêíóòü ÷åðåç
êîæó, ïîäîáíî òîìó êàê ýòî ïðîèñõîäèò ñ öåðêàðèÿìè,

âûçûâàþùèìè öåðêàðèîçû ÷åëîâåêà ïðè ìàññîâîì èõ âû-
õîäå èç ìîëëþñêà â âîäó, íî â îòëè÷èå îò ïîñëåäíèõ ðàç-
âèòèå â ÷åëîâåêå ìèêñîñïîðèäèé ñìîæåò ïðîäîëæàòüñÿ è
çàâåðøèòüñÿ îáðàçîâàíèåì ìèêñîñïîð? Ïîêà ýòîò ïóòü êà-
æåòñÿ ìàëîâåðîÿòíûì, íî è âîçìîæíîñòü ðàçâèòèÿ â ÷åëî-
âåêå ìèêðîñïîðèäèé òîæå êîãäà-òî êàçàëàñü àáñóðäîì, à
òåïåðü ÿñíî, ÷òî îíè âûçûâàþò ó ÷åëîâåêà òÿæåëûå çàáî-
ëåâàíèÿ.

Ïðèâåäåííûå ñâåäåíèÿ äàþò íàì óâåðåííîñòü â ÷ðåç-
âû÷àéíîé âàæíîñòè äàëüíåéøèõ èññëåäîâàíèé ÿäåðíî-
ãî è æèçíåííîãî öèêëîâ ìèêñîñïîðèäèé, èõ êàðèîëîãèè
è öèòîëîãèè ñ ïðèìåíåíèåì íîâåéøèõ öèòîëîãè÷åñêèõ,
ãåíåòè÷åñêèõ, èììóíîëîãè÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíî-áèîëî-
ãè÷åñêèõ ìåòîäîâ. Âàæíû èññëåäîâàíèÿ ñîñòîÿíèÿ õðîìà-
òèíà íà ðàçíûõ ôàçàõ è ñòàäèÿõ æèçíåííîãî öèêëà, õðî-
ìîñîìíîãî ñîñòàâà, êàðèîòèïà ó ìèêñîñïîðèäèé. Íàäî
ïðîäîëæèòü èçó÷åíèå òèïîâ ìèòîçà è ìåñòà ìåéîçà â îä-
íîõîçÿèííûõ è äâóõõîçÿèííûõ öèêëàõ. Âàæíî ïîíÿòü,
÷òî ïðîèñõîäèò ñ ïîëîâûì ïðîöåññîì ó âèäîâ, ñïîñîáíûõ
ðàçâèâàòüñÿ è ïî îäíîõîçÿèííîé, è ïî äâóõõîçÿèííîé ñõå-
ìàì è â ñëó÷àå ïåðåäà÷è îò õîçÿèíà ê õîçÿèíó âåãåòàòèâ-
íûõ ñòàäèé. Íåîáõîäèìû äàëüíåéøèå ýêñïåðèìåíòàëüíûå
èññëåäîâàíèÿ æèçíåííûõ öèêëîâ ýòîé ãðóïïû æèâîòíûõ.
Âàæíî ïðîäîëæèòü âûÿâëåíèå íîâûõ âîçìîæíûõ áåñïîç-
âîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ õîçÿåâ. Íàäî ïðîäîëæèòü ìîëå-
êóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ôèëîãåíèè Myxo-
zoa, íå âïîëíå åùå ÿñíîé, è ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå
èññëåäîâàíèÿ ìåæâèäîâûõ ñâÿçåé â ïðåäåëàõ Myxozoa
äëÿ ðàçðàáîòêè ñèñòåìû, îñíîâàííîé íà çíàíèè îñîáåííî-
ñòåé æèçíåííûõ öèêëîâ è ìîðôîëîãèè îáåèõ ôàç ðàçâè-
òèÿ îðãàíèçìà â ñëó÷àå äâóõõîçÿèííîãî æèçíåííîãî öèê-
ëà. Ïåðåä èññëåäîâàòåëÿìè Myxozoa îòêðûâàåòñÿ íåîáú-
ÿòíîå ïîëå äåÿòåëüíîñòè.

Åñëè âî âñåì ìèðå èìåííî ñåé÷àñ èçó÷åíèþ ìèêñî-
ñïîðèäèé óäåëÿåòñÿ î÷åíü áîëüøîå âíèìàíèå è îíî ïðî-
âîäèòñÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ñàìûõ ñîâðåìåííûõ ìåòîäîâ
èññëåäîâàíèÿ, òî ó íàñ â ñòðàíå âíèìàíèå ê ýòèì îïàñíûì
ïàðàçèòàì îñëàáëåíî. Èññëåäîâàòåëåé, çàíèìàþùèõñÿ èçó-
÷åíèåì æèçíåííûõ öèêëîâ, áèîëîãèåé, öèòîëîãèåé, êà-
ðèîëîãèåé è ôèçèîëîãèåé ìèêñîñïîðèäèé, â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ ïðàêòè÷åñêè íåò, òîãäà êàê èìåííî ñåé÷àñ ñ ðàçâèòèåì
÷àñòíîãî ðûáîâîäñòâà è àêâàêóëüòóð, ñ ïîÿâëåíèåì ÷àñò-
íûõ àêâàðèóìîâ è îêåàíàðèåâ è â ñâÿçè ñ çàâîçîì â íèõ
ýêçîòè÷åñêèõ ðûá èç ðàçíûõ ñòðàí âîçìîæíî ïîÿâëåíèå
íîâûõ äëÿ Ðîññèè âèäîâ ìèêñîñïîðèäèé è óâåëè÷èâàåòñÿ
îïàñíîñòü âîçíèêíîâåíèÿ ðàçëè÷íûõ ìèêñîñïîðèäèîçîâ.
Ðàçâèòèå ìèêñîñïîðèäèîçîâ ãðîçèò áîëüøèìè ïîòåðÿìè
ðûáîâîäíûì õîçÿéñòâàì. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî çàðàæåí-
íîñòü ìèêñîñïîðèäèÿìè ðûáû, ïîñòóïàþùåé â ïèùó, êàê
òåïåðü ïðåäïîëàãàåòñÿ, ìîæåò ïðèíåñòè âðåä ïîòðåáè-
òåëÿì, ñòðàäàþùèì èììóíîäåôèöèòîì. Ïåðâîñòåïåííîé
çàäà÷åé ìîëîäûõ ñïåöèàëèñòîâ äîëæíî áûòü èçó÷åíèå
áåñïîçâîíî÷íûõ â íàøèõ ïðåñíûõ è ìîðñêèõ âîäîåìàõ ñ
öåëüþ îáíàðóæåíèÿ â íèõ àêòèíîñïîð, ò. å. ñ öåëüþ èçó÷å-
íèÿ «ôàóíû àêòèíîñïîðèäèé» â Ðîññèè. Òàêèõ èññëåäî-
âàíèé â íàøåé ñòðàíå ñîâåðøåííî íå ïðîâîäèëîñü. Âàæ-
íî ýêñïåðèìåíòàëüíûìè èëè ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèìè
ìåòîäàìè ðàñøèôðîâûâàòü öèêëû Myxozoa (ãëàâíûì îá-
ðàçîì îïàñíûõ äëÿ ðûá âèäîâ). Êîëè÷åñòâî èçâåñòíûõ âè-
äîâ Myxozoa âñå óâåëè÷èâàåòñÿ — ïî ïîñëåäíèì äàííûì,
óæå èçâåñòíî 2180 âèäîâ Myxosporea è 4 âèäà Malako-
sporea, à èç áåñïîçâîíî÷íûõ èçâåñòíî âñåãî 180 òèïîâ àêòè-
íîñïîðèäèé (Lom, Dykova, 2006). Âàæíî èçó÷åíèå âîçìîæ-
íîñòè ðàçâèòèÿ ìèêñîñïîðèäèé â òåïëîêðîâíûõ æèâîòíûõ
äëÿ ðàçðåøåíèÿ âîïðîñà îá èõ ðîëè êàê ïîòåíöèàëüíûõ
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âîçáóäèòåëåé îïïîðòóíèñòè÷åñêèõ çàáîëåâàíèé ÷åëîâåêà.
Íàðÿäó ñ îáîçíà÷åííûìè âûøå çàäà÷àìè íåîáõîäèìî ïðî-
äîëæàòü èçó÷åíèå ôèçèîëîãèè, áèîõèìèè, öèòîëîãèè è
èììóíîëîãèè ïàðàçèòî-õîçÿèííûõ îòíîøåíèé ìèêñîñïî-
ðèäèé. Äàííûõ ïî ýòèì íàïðàâëåíèÿì ñîâåðøåííî íåäî-
ñòàòî÷íî (Kent et al., 2001; Yokoyama, 2003, è äð.).
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LIFE AND NUCLEAR CYCLES STUDIES

A. V. Uspenskaya

Institute of Cytology RAS, St. Petersburg

The paper presents a historic review of various hypothesis concerning the myxozoan life and nuclear cyc-
les. The comparison of DAPI- and Feulgen-image-cytometry results of DNA amount in myxozoan actinospora
and myxospora nuclei, in connection with the new data on the animal life and nuclear cycle, has been performed.
Possible reasons for the data discrepancy are considered. The further perspectives of myxozoan biology, cytolo-
gy, karyology and taxonomy investigation in Russia are discussed.
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