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Ñ ïîìîùüþ êîíôîêàëüíîé ìèêðîñêîïèè ïðîâåäåí àíàëèç ÿäåð ïëàçìîäèåâ è ñïîð, f-àêòèíà è á- è
ã-òóáóëèíà òðåõ âèäîâ ìèêñîñïîðèäèé — Zschokkela nova (Klokacewa, 1914), Myxidium gasterostei (Noble,
1943) è Myxobolus pseudodispar (Gorbunova, 1936). Îáíàðóæåíû îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ ÿäåð è èçìåíåíèÿ
èõ ñòðóêòóðû â ïðîöåññå äåëåíèÿ ïðè îáðàçîâàíèè ìèêñîñïîðû.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î âà: ïëàçìîäèé, ñïîðû, f-àêòèí, á- è ã-òóáóëèí, Zschokkela nova (Klokacewa, 1914),
Myxidium gasterostei (Noble, 1943), Myxobolus pseudodispar (Gorbunova, 1936).

Äëÿ ðåøåíèÿ ðàçíîîáðàçíûõ áèîëîãè÷åñêèõ çàäà÷ èñ-
ñëåäîâàòåëè âñå ÷àùå îáðàùàþòñÿ ê èçó÷åíèþ ñòðîåíèÿ è
ñòðóêòóðû õðîìàòèíà. Îäíèì èç ñîâðåìåííûõ è äîñòóï-
íûõ ìåòîäîâ ÿâëÿåòñÿ ñêàíèðóþùàÿ êîíôîêàëüíàÿ ìèê-
ðîñêîïèÿ.

Èññëåäîâàíèÿ ÿäåð è õðîìîñîìíûõ òåððèòîðèé, â òîì
÷èñëå è ìèêñîñïîðèäèé, ìîãóò ïðèíåñòè íåîöåíèìóþ
ïîëüçó (íàïðèìåð, ïðè èçó÷åíèè öèêëà ðàçâèòèÿ ýòèõ ïî-
èñòèíå óäèâèòåëüíûõ ïàðàçèòîâ). Êàê è âñå ýóêàðèîòû,
ìèêñîñïîðèäèè èìåþò îáîñîáëåííûå ÿäðà, îòäåëåííûå îò
öèòîïëàçìû äâîéíîé ìåìáðàíîé. Îðãàíèçàöèÿ õðîìî-
ñîìíîãî àïïàðàòà ó íèçøèõ è âûñøèõ ýóêàðèîò ìîæåò ñó-
ùåñòâåííî ðàçëè÷àòüñÿ. Â ÷àñòíîñòè, ñðåäè ïðîñòåéøèõ
îòìå÷åíû âèäû, õðîìîñîìû êîòîðûõ ñëàáî êîíäåíñè-
ðîâàíû íå òîëüêî â èíòåðôàçå, íî è â ìèòîçå (Raikov,
1982; Ñêàðëàòî è äð., 1998). Â ñâÿçè ñ ýòèì öåëåñîîáðàçíî
óäåëèòü îñîáî ïðèñòàëüíîå âíèìàíèå èçó÷åíèþ ñòðóê-
òóðû ÿäðà, ñîñòîÿíèþ õðîìàòèíà, âûÿâëåíèþ õðîìîñîì
è äðóãèì âîïðîñàì, íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàííûì ñ ÿäåð-
íûì àïïàðàòîì ìèêñîñïîðèäèé. Ïðè ýòîì ÿ ñòîëêíóëñÿ
ñ öåëûì ðÿäîì ïðîáëåì, çàòðóäíÿþùèõ ïðîöåññ èçó÷å-
íèÿ ÿäåð. Ê íèì ìîæíî îòíåñòè íåáîëüøîé (1 ìêì) ðàç-
ìåð ÿäåð è îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ ìèêñîñïîðû è ïëàç-
ìîäèÿ.

Êàê íàìè áûëî ïîêàçàíî ðàíåå, â ñîñòàâ îáîëî÷êè
ìèêñîñïîðû âõîäèò äî 94 % êðåìíèÿ, ÷òî ïðèäàåò åé è
ñïîðå â öåëîì ðÿä ñâîéñòâ, êîòîðûå íåãàòèâíî âëèÿþò íà
òî÷íîñòü ðåçóëüòàòîâ îïðåäåëåíèé (Tyutyaew, 2006).
Êðåìíèé ñîîáùàåò ñïîðå ïîâûøåííóþ óñòîé÷èâîñòü ê
êîëåáàíèÿì ôèçè÷åñêèõ ôàêòîðîâ, òàêèõ êàê òåìïåðàòóðà,
óðîâåíü pH ñðåäû è ò. ä. Ìíîãèå ñîâðåìåííûå ìåòîäû â
êà÷åñòâå àíàëèòè÷åñêîãî ñèãíàëà èñïîëüçóþò èçëó÷åíèå â
ðàçíûõ äèàïàçîíàõ ñïåêòðà, â òîì ÷èñëå ôëóîðåñöåíöèþ.
Ìåòîäû êîëè÷åñòâåííîãî îïðåäåëåíèÿ ÄÍÊ òàêæå íå ÿâ-
ëÿþòñÿ èñêëþ÷åíèåì. Êðåìíèé, ñîäåðæàùèéñÿ â îáîëî÷-
êå ìèêñîñïîðû, ïðèäàåò åé ðÿä ñâîéñòâ, ñóùåñòâåííî
âëèÿþùèõ íà ïðîöåññ èññëåäîâàíèÿ è, â ÷àñòíîñòè, íà
òî÷íîñòü èçìåðåíèé. Ê ýòèì ñâîéñòâàì îòíîñÿòñÿ îñîáåí-
íàÿ ãåðìåòè÷íîñòü ñïîðû, ïîâûøåííàÿ îòðàæàþùàÿ ñïî-

ñîáíîñòü, ñâîéñòâî ïîëÿðèçîâàòü ïðîõîäÿùèé ñâåò, èçìå-
íÿòü åãî ïëîñêîñòü ïîëÿðèçàöèè è ðàññåèâàòü ñâåòîâîé
ïó÷îê. Ïåðâîå ñâîéñòâî èãðàåò âàæíóþ ðîëü ïðè èññëåäî-
âàíèè ÄÍÊ êàê ñâåòîîïòè÷åñêèìè ìåòîäàìè (ìèêðîñêî-
ïèÿ, ïðîòî÷íàÿ öèòîôëóîðèìåòðèÿ, FISH è ò. ä.), òàê è ìå-
òîäàìè, îñíîâàííûìè íà ýêñòðàêöèè ÄÍÊ (ýëåêòðîôîðåç,
áëîòèíã è ò. ä.). Îïòè÷åñêèå îñîáåííîñòè êðåìíèåâîé
îáîëî÷êè ñïîðû îêàçûâàþò çíà÷èòåëüíîå âëèÿíèå íà ïðî-
öåññ äåòåêöèè è êîëè÷åñòâåííîé îáðàáîòêè ñèãíàëà â ðàç-
ëè÷íûõ âèäàõ ìèêðîñêîïèè (Slavik, 1996). Çàäà÷à íàñ-
òîÿùåé ðàáîòû — âûÿñíèòü, âîçìîæíî ëè èñïîëüçîâàòü
êîíôîêàëüíóþ ìèêðîñêîïèþ ïðè êàðèîëîãè÷åñêîì èññëå-
äîâàíèè ìèêñîñïîðèäèé.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Áûëè îòîáðàíû ïëàçìîäèè äâóõ âèäîâ ìèêñîñïîðè-
äèé: ïëàçìîäèè Zsñhokkela nova (Klokacewa, 1914), èçîëè-
ðîâàííûå èç æåë÷íîãî ïóçûðÿ êàðàñÿ Carassius carassi-
us L. íà ðàçíûõ ñðîêàõ ðàçâèòèÿ; Myxidium gasterostei
(Noble, 1943) èç æåë÷íîãî ïóçûðÿ êîëþøêè Gasterosteus
aculeatus L.; æèçíåñïîñîáíûå ñïîðû Myxobolus pseudodis-
par (Gorbunova, 1936), âûäåëåííûå èç ìûøå÷íîé òêàíè
ïëîòâû Rutilus rutilus L.

Äëÿ èññëåäîâàíèÿ èñïîëüçîâàëè ãîòîâûå ïàðàôèíî-
âûå ñðåçû 2 ìêì ïëàçìîäèåâ óêàçàííûõ âèäîâ, ôèêñèðî-
âàííûõ â 4%-íîì ðàñòâîðå ôîðìàëüäåãèäà, çàòåì îáåçâî-
æåííûõ è çàêëþ÷åííûõ â ïàðàôèí (Ïèðñ, 1962). Ýòè ìà-
òåðèàëû áûëè ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåíû À. Â. Óñïåíñêîé
(Èíñòèòóò öèòîëîãèè ÐÀÍ).

Äëÿ îêðàøèâàíèÿ ÿäåð èñïîëüçîâàëè êðàñèòåëè: áðî-
ìèñòûé ýòèäèé (BD Biosciences, ÑØÀ), àêðèäèíîâûé
îðàíæåâûé (ICN, Øâåéöàðèÿ) è Õ¸õñò 33342 (Sigma,
ÑØÀ). Ïåðåä îêðàøèâàíèåì ïðåïàðàòû äåïàðàôèíèðîâà-
ëè è èíêóáèðîâàëè â PBS â òå÷åíèå 20 ìèí. Çàòåì ïðåïà-
ðàòû ïîìåùàëè íà 20 ìèí â ðàñòâîðû êðàñèòåëåé â PBS è
ïîñëå òùàòåëüíî ïðîìûâàëè. Ïðè íåîáõîäèìîñòè ïðåïà-
ðàòû äîêðàøèâàëè èëè, íàîáîðîò, îòìûâàëè. Áûëè èñïî-
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ëüçîâàíû áîëåå íèçêèå êîíöåíòðàöèè âåùåñòâ, ÷åì îáùå-
ïðèíÿòûå: äëÿ Õ¸õñòà 33342 è áðîìèñòîãî ýòèäèÿ —
0.03 ìêã/ìë, à äëÿ àêðèäèíîâîãî îðàíæåâîãî —
0.09 ìêã/ìë. Äëÿ çàêëþ÷åíèÿ îêðàøåííûõ ïðåïàðàòîâ èñ-
ïîëüçîâàëè ñðåäó Gel/Mount (Biomeda Corp., ÑØÀ). Ïðå-
ïàðàòû ìèêðîñêîïèðîâàëè ñðàçó ïîñëå îêðàøèâàíèÿ.

Æèâûå ñïîðû M. pseudodispar èçîëèðîâàëè èç ïîïå-
ðå÷íîïîëîñàòûõ ìûøö ïëîòâû è òùàòåëüíî î÷èùàëè. Äëÿ
èññëåäîâàíèÿ óñòîé÷èâîñòè ÿäðà ê èçìåíåíèþ òåìïåðàòó-
ðû ñïîðû ïîñòåïåííî îõëàæäàëè â òå÷åíèå 1 ñóò äî –5 °Ñ
è áåç ôèêñàöèè îêðàøèâàëè ðàñòâîðîì áðîìèñòîãî ýòè-
äèÿ â òîé æå êîíöåíòðàöèè. Äëÿ âûÿâëåíèÿ àêòèíîâûõ è
òóáóëèíîâûõ ôèëàìåíòîâ îáúåêòû ôèêñèðîâàëè â àöåòî-
íå. Äëÿ âèçóàëèçàöèè ôèáðèëëÿðíîãî àêòèíà ïðåïàðàòû
îêðàøèâàëè ðîäàìèí-ôàëëîèäèíîì, äëÿ îáíàðóæåíèÿ á-
è ã-òóáóëèíà ïðèìåíÿëè íåïðÿìóþ èììóíîöèòîôëóîðè-
ìåòðèþ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìûøèíûõ ìîíîêëîíàëüíûõ àí-
òèòåë (Molecular Probes, ÑØÀ) ê á- è ã-òóáóëèíó è àíòè-
òåë, ìå÷åííûõ ôëóîðîõðîìîì Alexa 488 ïî ñòàíäàðòíîé
ìåòîäèêå (Uspenskaya, Raikova, 2004). Îêðàøåííûå ïðå-
ïàðàòû èçó÷àëè íà êîíôîêàëüíûõ ìèêðîñêîïàõ Zeiss LSM
è Leika TSC è èìèäæèíãîâîé êîíôîêàëüíîé ñèñòåìå BD
CARV 2™ Confocal Imager. Êîëè÷åñòâåííîå îïðåäåëåíèå
ïðîâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàìì Hygens PM è Se-
max BD ñ ïðåäâàðèòåëüíîé äåêîíâîëþöèåé.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Ïî ìíåíèþ áîëüøèíñòâà ñïåöèàëèñòîâ, â ïëàçìîäèÿõ
ìèêñîñïîðèäèé ïðèñóòñòâóþò äâà òèïà «ïóçûðåâèäíûõ»
ÿäåð, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ïëîòíîñòè, ôîðìå è ðàçìåðàì.
Ãåíåðàòèâíûå ÿäðà îáû÷íî ìåëü÷å âåãåòàòèâíûõ è èìåþò

øàðîâèäíóþ ôîðìó; îíè ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè ñïî-
ðîáëàñòîâ è ïàíñïîðîáëàñòîâ, â êîòîðûõ ôîðìèðóþòñÿ
ñïîðû. Åùå Ãðàññå (Grass *e, 1960) îòìåòèë, ÷òî ýòè ÿäðà
ïðàâèëüíåå íàçûâàòü ãåíåðàòèâíûìè êëåòêàìè, òàê êàê
îíè îêðóæåíû öèòîïëàçìîé. Âåãåòàòèâíûå ÿäðà ðåãóëè-
ðóþò òðîôè÷åñêèå ôóíêöèè. ×àñòî ñïîðîîáðàçîâàíèþ
ìèêñîñïîðèäèé ïðåäøåñòâóåò âåãåòàòèâíîå ðàçìíîæåíèå,
êîãäà ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ïëàçìîäèåâ ïó-
òåì ïëàçìîòîìèè. Ïðè ýòîì äåëåíèå öèòîïëàçìû êëåòîê
íåçíà÷èòåëüíî îòñòàåò îò äåëåíèÿ âåãåòàòèâíûõ ÿäåð ãå-
íåðàòèâíûõ êëåòîê. Âåãåòàòèâíîå ðàçìíîæåíèå ìîæåò
ïðîèñõîäèòü òàêæå ïóòåì íàðóæíîãî è âíóòðåííåãî ïî÷-
êîâàíèÿ (Debaisieux, 1925; Shulman, 1966; Booker, Curent,
1981; Èñêîâ, 1989).

Ïîìèìî âåãåòàòèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ ïóòåì ïëàçìîòî-
ìèè è ïî÷êîâàíèÿ òðîôîçîèòà (ïëàçìîäèÿ) äëÿ ìèêñîñïî-
ðèäèé õàðàêòåðíî è áåñïîëîå ðàçìíîæåíèå, ñâÿçàííîå ñî
ñïîðîîáðàçîâàíèåì (Uspenskaya, 1982; Óñïåíñêàÿ, 1984).
Â ðåçóëüòàòå â çàâèñèìîñòè îò âåëè÷èíû ïëàçìîäèÿ ôîð-
ìèðóþòñÿ 1—2 ìëí ñïîð. Ïðîöåññ ñïîðîîáðàçîâàíèÿ â
êðóïíûõ ìíîãîÿäåðíûõ ïëàçìîäèÿõ íà÷èíàåòñÿ ñ ïîÿâëå-
íèÿ â åãî ýíäîïëàçìå äâóõêëåòî÷íûõ îáðàçîâàíèé, îðãà-
íèçîâàííûõ ïî ïðèíöèïó «êëåòêà â êëåòêå», — ïàíñïî-
ðîáëàñòîâ. Âîçíèêàåò ïàíñïîðîáëàñò èç ãåíåðàòèâíûõ
êëåòîê ïóòåì ýíäîöèòîêèíåçà (Óñïåíñêàÿ, Ðàéêîâà, 2001).
ßäðî ãåíåðàòèâíîé êëåòêè äåëèòñÿ ìèòîòè÷åñêè íà äâà, è
âîêðóã îäíîãî èç íèõ (ãåíåðàòèâíîãî ÿäðà) îáîñîáëÿåòñÿ
ó÷àñòîê öèòîïëàçìû ïóòåì ñëèÿíèÿ ïóçûðüêîâ ýíäîïëàç-
ìàòè÷åñêîé ñåòè è îáðàçîâàíèÿ ìåìáðàíû. Íàðóæíàÿ
êëåòêà ïàíñïîðîáëàñòà (ïåðèöèò) ñîäåðæèò âåãåòàòèâíîå
ÿäðî, à âíóòðåííÿÿ ñïîðîãåííàÿ êëåòêà, èëè ñïîðîá-
ëàñò, — ãåíåðàòèâíîå ÿäðî. ×àñòî â ïàíñïîðîáëàñòå îáðà-
çóþòñÿ äâà ñïîðîáëàñòà ïóòåì äåëåíèÿ ñïîðîãåííîé êëåò-
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Ðèñ. 1. Ëîêàëèçàöèÿ ÿäåð â ïëàçìîäèè Myxidium gasterostei (Noble, 1943) ïðè îêðàñêå áðîìèñòûì ýòèäèåì.

à — ñêîïëåíèå ãåíåðàòèâíûõ êëåòîê è âåãåòàòèâíûõ ÿäåð; á — ãðóïïà ÿäåð â öèòîïëàçìå ïëàçìîäèÿ. ñêÿ — ñêîïëåíèå ÿäåð, ãÿ — ãåíåðàòèâíîå ÿäðî.
Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 1 ìêì.



êè íà äâå, è òîãäà ýòî — äâóõñïîðîâûé ïàíñïîðîáëàñò.
Â íåì îáðàçóåòñÿ ïî äâå ñïîðû. Ïóòåì ïîñëåäîâàòåëüíûõ
ìèòîòè÷åñêèõ äåëåíèé ñïîðîáëàñòà âîçíèêàþò êëåòêè,
ñëàãàþùèå ñïîðó. Ïåðâîíà÷àëüíî âñå âíîâü îáðàçîâàâøè-
åñÿ êëåòêè îäíîðîäíû è íàõîäÿòñÿ âíóòðè ïåðåöèòà. Âïî-
ñëåäñòâèè ïðîèñõîäÿò äèôôåðåíöèàöèÿ êëåòîê è èõ ãðóï-
ïèðîâêà â êîëè÷åñòâå, îïðåäåëåííîì äëÿ êàæäîãî âèäà
ìèêñîñïîðèäèé. Èç êàæäîé ãðóïïû êëåòîê ôîðìèðóåòñÿ
ìíîãîêëåòî÷íàÿ ñïîðà ñî âñåìè åå ýëåìåíòàìè — ñòâîð-
êàìè, ïîëÿðíîé êàïñóëîé è àìåáîèäíûì çàðîäûøåì (ñïî-
ðîïëàçìîé). ßäðà àìåáîèäíûõ çàðîäûøåé áîëåå êîìïàêò-
íû, ÷åì ÿäðà ïëàçìîäèåâ è ñïîðîáëàñòîâ, è èìåþò êðóï-
íîå ÿäðûøêî, â êîòîðîì ñîäåðæàòñÿ ãðàíóëÿðíûé è
ôèáðèëëÿðíûé êîìïîíåíòû (Óñïåíñêàÿ, 1984).

Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî æèçíåííûé öèêë ìèêñîñïîðèäèé
âêëþ÷àåò â ñåáÿ âåãåòàòèâíîå ðàçìíîæåíèå, áåñïîëîå ðàç-
ìíîæåíèå è ïîëîâîé ïðîöåññ (Óñïåíñêàÿ, 1984). Ïîëîâîé
ïðîöåññ â ìèêñîñïîðåéíîé ôàçå öèêëà áûë îïèñàí êàê ãè-
ïîòåòè÷åñêèé â ðÿäå ìîíîãðàôèé (Shulman, 1966; Uspens-
kaya, 1982; Óñïåíñêàÿ, 1984). Î÷åâèäíî, äëÿ ñóùåñòâîâà-
íèÿ ïîëîâîãî ïðîöåññà íåîáõîäèìî ìåéîòè÷åñêîå äåëå-
íèå ÿäåð ïàíñïîðîáëàñòîâ. Â ðåçóëüòàòå ìåéîçà ÿäåð

ïàíñïîðîáëàñòà îáðàçîâûâàëèñü ãàïëîèäíûå ÿäðà àìåáî-
èäíîãî çàðîäûøà. Ñ÷èòàëîñü, ÷òî ïîëîâîé ïðîöåññ ìîæåò
áûòü àóòîãàìíûì èëè ïåäîãàìíûì; ÿäðà ñëèâàÿñü, îáðà-
çóþò ñèíêàðèîí (Øóëüìàí, 1959). Ê ñîæàëåíèþ, äî ñèõ
ïîð ìû íå ðàñïîëàãàåì äîñòîâåðíûìè ñîîáùåíèÿìè î íà-
áëþäåíèè ìåéîçà â ÿäðàõ ñïîðîãåííûõ êëåòîê. Ïîä ýëåêò-
ðîííûì ìèêðîñêîïîì êàðòèíà, íàïîìèíàþùàÿ ìåéîç,
âñòðåòèëàñü åäèíñòâåííûé ðàç òîëüêî â ïàíñïîðîáëàñòå
Myxidium gasterostei (Óñïåíñêàÿ, 1984); îïèñàíû ñèíàïòî-
íåìíûå êîìïëåêñû â ñêîïëåíèè êëåòîê â ïëàçìîäèè (Siau,
1977).

Â ïëàçìîäèÿõ M. gasterostei íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâè-
òèÿ ñ ïîìîùüþ êîíôîêàëüíîé ìèêðîñêîïèè íàìè áûëè
îáíàðóæåíû ñêîïëåíèÿ ÿäåð, ÷àñòî ëîêàëèçîâàííûå â îá-
ðàçîâàíèÿõ ïðîäîëãîâàòîé ôîðìû, ó ãðàíèöû ñ àëüâåî-
ëÿðíûì ñëîåì. ßäðà èìåþò ðàçìåðû îò 1 äî 5 ìêì. Â îä-
íîì îáðàçîâàíèè ïîðîé ìîæíî íàñ÷èòàòü äî 50 ÿäåð
(ðèñ. 1). Íà ðàííèõ ñðîêàõ èíâàçèè ãåíåðàòèâíûå ÿäðà
Z. nova äèàìåòðîì äî 9 ìêì ëîêàëèçîâàíû â ãåíåðàòèâ-
íûõ êëåòêàõ, êîòîðûå îäèíî÷íî ðàñïîëàãàþòñÿ íà ïîâåðõ-
íîñòè ïëàçìîäèÿ (ðèñ. 2, à). Ñëåäóåò îòìåòèòü ïîâûøåí-
íóþ ñïîñîáíîñòü ïëàçìîäèåâ ìèêñîñïîðèäèé àäñîðáèðî-
âàòü íà ñâîåé ïîâåðõíîñòè ðàçëè÷íûå õèìè÷åñêèå
ìîëåêóëû. Ðå÷ü èäåò î òàêèõ íèçêîìîëåêóëÿðíûõ ñîåäè-
íåíèÿõ, êàê ôëóîðåñöåíòíûå êðàñèòåëè, è òàêèõ âûñîêî-
ìîëåêóëÿðíûõ âåùåñòâàõ, êàê àíòèòåëà è èõ êîìïëåêñû ñ
ôëóîðîõðîìàìè è ôåðìåíòàìè. Îñîáåííî âûñîêèì ñðîä-
ñòâîì îáëàäàåò àëüâåîëÿðíûé ñëîé ïëàçìîäèÿ. Ýòî îáñòî-
ÿòåëüñòâî ìîæåò ïîñëóæèòü äîïîëíèòåëüíûì èñòî÷íèêîì
îøèáîê. Ïîýòîìó ìû èñïîëüçîâàëè íèçêèå ðàçâåäåíèÿ
êðàñèòåëåé è àíòèòåë ñ ïîñëåäóþùåé òùàòåëüíîé îòìûâ-
êîé îáðàçöà. Òàêæå êëåòêè òðîôîçîèòîâ ñîäåðæàò ìíîãî
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Ðèñ. 2. Ïëàçìîäèé Zschokkela nova (Klokacewa,1914).

à — ãåíåðàòèâíûå êëåòêè íà ïîâåðõíîñòè ïëàçìîäèÿ; á — ñòðåêàòåëüíûå
êàïñóëû. Îêðàñêà àêðèäèíîâûì îðàíæåâûì. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè: à —

10, á — 5 ìêì.

Ðèñ. 3. Ãåíåðàòèâíàÿ êëåòêà ïëàçìîäèÿ Zschokkela nova (Kloka-
cewa, 1914).

à — ãåíåðàòèâíàÿ êëåòêà; á — ãåíåðàòèâíîå ÿäðî ñ äâóìÿ íóêëåîëàìè.
ãÿ — ãåíåðàòèâíîå ÿäðî ñ íóêëåîëîé, ÿ — äâå íóêëåîëû. Ìàñøòàáíûå

îòðåçêè — 1 ìêì.



ìèòîõîíäðèé, îêðàøåííàÿ ÄÍÊ êîòîðûõ ñîçäàåò äîïîë-
íèòåëüíûå òðóäíîñòè ïðè ìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâà-
íèè.

Ïðè èññëåäîâàíèè àêòèâíûõ ôèëàìåíòîâ ó ìèêñîñïî-
ðèäèé ìû îáíàðóæèëè èõ â ñàìîì ïëàçìîäèè, à òàêæå â
çðåëûõ ñïîðàõ â ñòðåêàòåëüíîé íèòè, êàê ýòî óæå îòìå÷à-
ëè ðàíåå (Óñïåíñêàÿ, 1988; Uspenskaya, Raikova, 2004).
Ïðè èññëåäîâàíèè ïëàçìîäèåâ Z. nova áûëî îáíàðóæåíî
íåñêîëüêî âèäîâ ÿäåð, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ðàçìåðó è ôîð-
ìå, à òàêæå ïî ëîêàëèçàöèè ÿäðûøåê. Íàèáîëåå êðóïíûå
ÿäðà ïðèñóòñòâóþò â ãåíåðàòèâíûõ êëåòêàõ. Ýòè êëåòêè
íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ñôåðè÷åñêèå, ñ êðóïíûì (äî 9 ìêì) ÿä-
ðîì, èìåþùèì êðóãëóþ ôîðìó. Â ñåðåäèíå ÿäðà ðàñïîëî-
æåíû äâà ÿäðûøêà. Âñòðå÷àþòñÿ ÿäðà ÿéöåâèäíîé ôîð-
ìû, èõ äëèíà óâåëè÷èâàåòñÿ äî 11—13 ìêì, à ÿäðûøêè
ìèãðèðóþò ê ïîâåðõíîñòè ÿäðà (ðèñ. 3). Âñòðå÷àþòñÿ ðî-
çåòêîîáðàçíûå êëåòêè, èìåþùèå îò 5 äî 8 ëó÷åé. Â îäíîì
èç ëó÷åé ðàñïîëîæåíî ÿéöåâèäíîå ãåíåðàòèâíîå ÿäðî, â
äðóãèõ, âåðîÿòíî, — äî÷åðíèå ÿäðà ìåíüøèõ ðàçìåðîâ.

Myxozoa â ñîñòàâå ñïîð èìåþò äîâîëüíî êðóïíûå
ñòðåêàòåëüíûå êàïñóëû. Ïðè îáðàáîòêå ïðåïàðàòà â íèõ
êîíöåíòðèðóåòñÿ èçáûòîê êðàñèòåëåé, òðîïíûõ ê ÄÍÊ,
÷òî ìîæåò íåâåðíî òðàêòîâàòüñÿ êàê ÿäåðíûå îáðàçîâà-
íèÿ. Òàêóþ êàðòèíó ëåãêî îáíàðóæèòü â ñïîðàõ Z. nova
(ðèñ. 2, á; 4). ×àñòî â ÿäðå Z. nova ìîæíî íàáëþäàòü äî
òðåõ ïàð öèëèíäðè÷åñêèõ ó÷àñòêîâ ñóïåðñïèðàëèçîâàííî-
ãî õðîìàòèíà äëèíîé äî 0.3 ìêì. Ïðè ïîäãîòîâêå ê äåëå-
íèþ ÿäðî óâåëè÷èâàåòñÿ â ðàçìåðå ïðèìåðíî â 2 ðàçà, ÷òî,
âåðîÿòíî, ìîæåò áûòü îáúÿñíåíî äóïëèêàöèåé ãåíåòè÷å-
ñêîãî ìàòåðèàëà. Õðîìàòèí óïëîòíÿåòñÿ è îòäàëÿåòñÿ îò
ÿäåðíîé ìåìáðàíû, è âíóòðè îðãàíîèäà ìîæíî íàáëþäàòü
îò 2 äî 4 ó÷àñòêîâ ïðèêðåïëåíèÿ õðîìàòèíà ê ÿäåðíîé
ìåìáðàíå. Â ðåçóëüòàòå ýòîãî ÿäðî ïðèîáðåòàåò ñâîåîá-

ðàçíóþ ñåò÷àòóþ ñòðóêòóðó. Â ÿäðå ôîðìèðóþòñÿ ïëîò-
íûå ó÷àñòêè, êîòîðûå â äàëüíåéøåì äàþò íà÷àëî
äî÷åðíèì ÿäðàì. Âî âðåìÿ âñåãî ïðîöåññà äåëåíèÿ ìàòå-
ðèíñêîå ÿäðî îñòàåòñÿ ïðèêðåïëåííûì ê êëåòî÷íîé ìåìá-
ðàíå äâóìÿ òÿæàìè èç ìèêðîòðóáî÷åê. Ïðèðîäó áåëêà, ñî-
ñòàâëÿþùåãî ìèêðîòðóáî÷êè, îïðåäåëèòü íå óäàëîñü. Äî-
÷åðíèå ÿäðà îòäåëÿþòñÿ îò ìàòåðèíñêîãî ÿäðà, ôîðìèðóÿ
âûïÿ÷èâàíèå â ÿäåðíîé ìåìáðàíå. Â ïðîöåññå îòäåëåíèÿ
äî÷åðíèå ÿäðà ïðèîáðåòàþò ñíà÷àëà ïðîäîëãîâàòóþ ôîð-
ìó äëèíîé äî 0.2 ìêì, à çàòåì ñôåðè÷åñêóþ äèàìåòðîì äî
0.4 ìêì. Â öåíòðå ìîëîäîãî ÿäðà ðàñïîëàãàþòñÿ ó÷àñòêè
ãèïåðñïèðàëèçîâàííîãî õðîìàòèíà. Íåïîñðåäñòâåííî ïî-
ñëå îáðàçîâàíèÿ äî÷åðíèõ ÿäåð îíè â ñâîþ î÷åðåäü ìîãóò
íà÷èíàòü äåëèòüñÿ. Â ðåçóëüòàòå ïîñëåäîâàòåëüíûõ äåëå-
íèé íà ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ ìèêñîñïîðû ÿäðà ðàñïîëàãà-
þòñÿ â êëåòêå â âèäå êðåñòà.

Äîïîëíèòåëüíóþ ñëîæíîñòü â èçó÷åíèè ÿäåð â æèçíå-
ñïîñîáíûõ ìèêñîñïîðàõ ïðèäàåò èõ êðàéíÿÿ íåóñòîé÷è-
âîñòü ê èçìåíåíèþ òåìïåðàòóð, èçó÷åííàÿ íàìè íà ïðèìå-
ðå æèâûõ ñïîð M. pseudodispar. Ïðè ïåðåïàäå òåìïåðàòóð
ÿäðî â æèâîé ñïîðå íå ñîõðàíÿåò ñâîåé öåëîñòíîñòè è åãî
ñîäåðæèìîå èçëèâàåòñÿ â îêðóæàþùåå öèòîïëàçìàòè-
÷åñêîå ïðîñòðàíñòâî. Â ñîñòàâ ÿäåð ïëàçìîäèÿ âõîäÿò
ýóõðîìàòèí è ãåòåðîõðîìàòèí. Îñîáåííî ìíîãî ãåòåðî-
õðîìàòèíà â ÿéöåâèäíûõ ÿäðàõ â ìîìåíò äåëåíèÿ. Íî ãî-
âîðèòü î âûÿâëåíèè õðîìîñîì è õðîìîñîìíûõ ñòðóêòóð
ïîêà íåëüçÿ. Ïðè ïîñëîéíîì ñêàíèðîâàíèè è ïîñòðîåíèè
3D-ìîäåëè îò÷åòëèâî âèäåí ãåòåðîõðîìàòèí â áîëüøèí-
ñòâå ÿäåð ïëàçìîäèÿ Z. nova. Èñïîëüçîâàíèå òðåõ êðàñèòå-
ëåé, òðîïíûõ ê ðàçíûì ïàðàì íóêëåîòèäîâ ÄÍÊ, íå ïî-
çâîëèëî âûÿâèòü êàêèå-ëèáî îñîáåííîñòè îðãàíèçàöèè
õðîìàòèíà. Ê ñîæàëåíèþ, íàì íå óäàëîñü ïîëó÷èòü ÷åò-
êóþ êàðòèíó ëîêàëèçàöèè á- è ã-òóáóëèíà.

350 Ï. Þ. Òþòÿåâ

Ðèñ. 4. Ñòðåêàòåëüíûå êàïñóëû Zschokkela nova (Klokacewa,1914) ïðè îêðàñêå Õ¸õñòîì 33342.

à — ãðóïïà ñïîð; á — ïîëÿðíàÿ ñòðåêàòåëüíàÿ êàïñóëà. ñêï — ñòðåêàòåëüíûå êàïñóëû. Èñïîëüçîâàíà ôóíêöèÿ êîíôîêàëüíîãî ìèêðîñêîïà Rainbow
äëÿ ïîä÷åðêèâàíèÿ îòñóòñòâèÿ ñòðóêòóðû ñîäåðæèìîãî ñòðåêàòåëüíîé êàïñóëû. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 1 ìêì.



Íåñìîòðÿ íà äîëãèé ïåðèîä èçó÷åíèÿ (ïîðÿäêà
100 ëåò), íà ñåãîäíÿøíèé äåíü ôèçèîëîãèÿ è öèòîëîãèÿ
ìèêñîñïîðèäèé èçó÷åíû íàìíîãî ìåíüøå, ÷åì, íàïðèìåð,
ïðåäñòàâèòåëåé òèïà Kinetoplastida èëè Ciliata. Ýòî âïîë-
íå ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ äåôèöèòîì èíôîðìàöèè î ñòðîå-
íèè ÿäðà, è, êàê íàì êàæåòñÿ, èìåííî ïîýòîìó ìåñòî ìèê-
ñîñïîðèäèé â ñèñòåìå Metazoa è èõ ôèëîãåíåòè÷åñêèå
ñâÿçè ñ äðóãèìè ãðóïïàìè íåÿñíû. Ïðèìåíåíèå êîíôîêà-
ëüíîé ìèêðîñêîïèè â èçó÷åíèè ìèêñîñïîðèäèé îêàçàëîñü
ïîëíîñòüþ îïðàâäàííûì. Ãëàâíûìè ïðåèìóùåñòâàìè
äàííîãî ìåòîäà ÿâëÿþòñÿ: ïåðåä ôëóîðåñöåíòíîé ìèêðî-
ñêîïèåé — áîëüøîå ðàçðåøåíèå, à ïåðåä ýëåêòðîííîé
ìèêðîñêîïèåé — âîçìîæíîñòü ïîñëîéíîãî ãëóáèííîãî
ñêàíèðîâàíèÿ îáðàçöà áåç ïðèãîòîâëåíèÿ óëüòðàòîíêèõ
ñðåçîâ, âî âðåìÿ êîòîðîãî ÷àñòü ìàòåðèàëà íåèçáåæíî òå-
ðÿåòñÿ. Ýòè îáñòîÿòåëüñòâà ïîçâîëÿþò âûâåñòè èññëåäî-
âàíèÿ ÿäåðíîãî àïïàðàòà ìèêñîñïîðèäèé íà êà÷åñòâåííî
íîâûé áîëåå âûñîêèé óðîâåíü.

Àâòîð âûðàæàåò ñåðäå÷íóþ áëàãîäàðíîñòü
À. Â. Óñïåíñêîé çà ïðåäîñòàâëåíèå ìàòåðèàëà â âèäå ïà-
ðàôèíîâûõ ñðåçîâ è çà öåííûå ñîâåòû âî âðåìÿ ïðîâåäå-
íèÿ ðàáîòû.

Ñ ï è ñ î ê ë è ò å ð à ò ó ð û

Èñêîâ È. Â. 1989. Ìèêñîñïîðèäèè (Myxosporea) ôàóíû
Óêðàèíû. Ñïîðîâèêè, êíèäîñïîðèäèè, ìèêñîñïîðèäèè. Ò. 37,
âûï. 6. Êèåâ: Áèîèíôî. 210 ñ.

Ïèðñ Ý. 1962. Òåîðåòè÷åñêàÿ è ïðèêëàäíàÿ ãèñòîõèìèÿ.
Ì.: Èçä-âî èíîñòð. ëèò-ðû. 962 ñ.

Ñêàðëàòî Ñ. Î., Ñîìîâà Í. Â., Ðîçàíîâ Þ. Ì., Êóäðÿâ-
öåâ Á. Í., Áîáûëåâà Í. Í., Ôðîëîâ À. Î. 1998. Îñîáåííîñòè îð-
ãàíèçàöèè õðîìîñîìíîãî àïïàðàòà æãóòèêîíîñöåâ Crithidia sp.
Öèòîëîãèÿ. 40 (11) : 991—1005.

Óñïåíñêàÿ À. Â. 1984. Öèòîëîãèÿ ìèêñîñïîðèäèé. Ë.: Íàó-
êà. 112 ñ.

Óñïåíñêàÿ À. Â. 1988. Î ðîëè êàëüöèÿ è öèòîñêåëåòà â ìå-
õàíèçìå äåéñòâèÿ ñòðåêàòåëüíîãî àïïàðàòà ñïîð ìèêñîñïîðè-
äèé. Öèòîëîãèÿ. 30 (8) : 970—975.

Óñïåíñêàÿ À. Â., Ðàéêîâà Å. Â. 2001. Öèòîëîãè÷åñêèå àñ-
ïåêòû ñõîäñòâà è ðàçëè÷èÿ ìèêñîñïîðèäèé è êíèäàðèé. Öèòî-
ëîãèÿ. 43 (3) : 284—309.

Øóëüìàí Ñ. Ñ. 1959. Îñíîâíûå íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè â
îòðÿäå Myxosporidia. Çîîë. æóðí. 3 : 1481—1497.

Booker O. J., Curent W. L. 1981. Myxobilatus microspora
(Kudo, 1920) (Myxozoa: Myxosporea) in the largemouth bass
(Micropterus salmoides Lacepede): plasmodium, morphology and
fine structure. J. Parasitol. 67 : 859—865.

Debaisieux P. 1925. Les Myxidium giardi at le Sinoulinea gib-
soni, deux Myxosporidioses de l’Anguillae. Ann. Soc. Sci. 44 :
374—379.

Grassé P. P. 1960. Les myxosporidies sont des organismes
pluricellulaires. C. R. Acad. Sci. Paris. 251 : 2638—2640.

Raikov I. B. 1982. The protozoan nucleus. Morphology and
evolution. Wien; New York: Springer-Verlag. 474 p.

Shulman S. S. 1966. Evolution and phylogeny of Myxospori-
dia. In: Proceedings of the First International Congress of Parasito-
logy. Roma. 447—448.

Siau Y. 1977. Observation en microscopie electronique du
complex synaptonematique chez des myxosporidies. C. r. Acad.
Sci. D. 288 : 403—404.

Slavik J. 1996. Fluorescence microscopy and fluorescent pro-
bes. New York; London: Plenum Press. 306 p.

Tyutyaew P. Yu. 2006. The research of chemical compound
of Henneguya oviperda (Cohn, 1895) (Myxozoa) spores. In: Abstract
book of annual symposium «Silicon Reseach». Madrid. 23—25.

Uspenskaya A. V. 1982. New data on the live cycle and biology
of Myxosporidia. Arch. Protistenk. 126 : 309—338.

Uspenskaya A. V., Raikova O. I. 2004. F-aktin and â-tubulin
localization in the myxospore stinging apparatus of Myxobolus pse-
udodispar Gorbunova, 1936 (Myxozoa, Myxosporea). Öèòîëîãèÿ.
46 (8) : 748—754.

Ïîñòóïèëà 20 IX 2007

THE APPLICATION OF CONFOCAL SCANNING MICROSCOPY TO STUDY MIXOZOA NUCLEI
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The analysis of plasmodium and spore nuclei, f-actin, á- and ã-tubulin of three Mixosporidia species —
Zsñhokkela nova (Klokacewa, 1914), Myxidium gasterostei (Noble, 1943) and Myxobolus pseudodispar (Gorbu-
nova, 1936) — was performed using confocal microscopy. We have found out the features of nucleus structure
and its changes during division and formation of myxospores.
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Myxidium gasterostei (Noble, 1943), Myxobolus pseudodispar (Gorbunova, 1936).
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