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Тип MYXOZOA GRASSE, 1970 — МИКСОЗОА 
Общая часть 

Краткая характеристика 
Все представители данного типа ведут паразитиче-

ский образ жизни. Вегетативные стадии — многоядер-
ные, амебоидной или плазмодиальной формы трофо-
зоиты с вегетативными ядрами и генеративными клет-
ками, или в виде закрытого «мешка» с полостью. В 
жизненном цикле характерно наличие многоклеточ-
ных спор с различным числом створок, амебоидных 
зародышей (у большинства 1—2) и уникальными по-
лярными капсулами с выстреливающимися полярны-
ми нитями. Жгутиковая стадия отсутствует. Мито-
хондрии с трубчатыми кристами или кристами непра-
вильной формы. Аппарат Гольджи, как правило, 
имеется. Гидрогеносомы и хлоропласта отсутствуют. 
Характерно наличие стадии «клетка внутри клетки», 
которая возникает в результате эндогении, либо путем 
охватывания одной клеткой другой клетки. Миксоспо-
роидная фаза цикла протекает в пойкилотермных по-
звоночных в основном в пресноводных и морских ры-
бах и очень редко в беспозвоночных. По крайней мере 
некоторые виды проходят дополнительную фазу цикла 
в кишечном эпителии или полости тела водных бес-
позвоночных, которая завершается либо формирова-
нием «актиноспороидной» споры, заражающей рыб, 
либо спор особого строения (в мшанках). В типе, 
по-видимому, два класса Myxosporea Butschli, 1881 и 
Malacosporea Canning et al., 2000. 

История изучения 
Миксоспоридии были обнаружены лишь в начале 

XIX в. Первое упоминание о них имеется в работе Жю-
рина (Jurine, 1825), который обнаружил цисты в муску-
латуре сига из Женевского озера. Он обратил внима-
ние на наличие в цисте жидкости, напоминающей 
сливки, и не согласился с предположениями рыбаков, 
что эти цисты возникли в результате заболевания рыб 
оспой. Таким образом, Жюрин, не заметив самих мик-
соспоридий, первый описал вызываемое ими заболева-
ние. В 1938 г. Майер обнаруживает споры в сетчатке 
глаза карася, в 1840 г. — хвостатые споры на жабрах 
окуня (цит. по: Mayer, 1864). 

Более подробное описание спор дал в серии своих 
работ Мюллер (Miiller, 1841), которые он назвал «псо-
роспермии». Мюллер не обнаружил настоящих вегета-
тивных форм миксоспоридий и принял их за «псо-
роспермии», внутри которых, по его мнению, и долж-

ны были развиваться споры. Полярные капсулы он по-
считал зародышами, а панспоробласты принимал за 
споры, в которых уже сформировались два новых ор-
ганизма. Оболочка панспоробласта рассматривалась 
им как изменившаяся оболочка «зародыша». Исследо-
вания спор были продолжены Креплином (Creplin, 
1842), который описал раскрытие створок и выход на-
ружу содержимого споры. Подобно Мюллеру, он при-
нимал споры миксоспоридий за их вегетативные ста-
дии. Креплин считал, что споры возникают в цистах 
и что они образуются или из жидкости внутри цис-
ты, или из расположенных в ней телец, или из стенки 
цисты. 

Дюжарден (Dujardin, 1845) впервые обратил внима-
ние на плазмодии, признав их за основную вегетатив-
ную стадию жизненного цикла, и выяснил, что так на-
зываемые псороспермии являются спорами, образую-
щимися внутри плазмодиев. Эти взгляды получили 
развитие в работах ряда авторов (Leuckart, 1847; Ley-
dig, 1851, 1852; Lieberkuhn, 1854а, 1854b, 1855), кото-
рые установили образование спор внутри вегетатив-
ных стадий эндогенным путем из специальных клеток, 
имеющих два округлых ядра, описали выход амебоид-
ного зародыша из спор, рост и развитие вегетативных 
стадий. 

В отличие от других исследователей Бальбиани 
(Balbiani, 1863) считал споры дефинитивным образо-
ванием растительной природы. Он первый дал пра-
вильное описание полярных капсул и наблюдал вы-
стреливание полярных нитей, однако считал, что они 
служат для половых процессов. 

Первое правильное представление о миксоспори-
диях дал Бючли (Butschli, 1881). Он впервые предло-
жил название «миксоспоридии», дал правильное опи-
сание вегетативных стадий, наблюдал возникновение 
в них многоядерных панспоробластов и образование в 
последних спор. Он пришел к выводу, что полярные 
капсулы не имеют отношения к половому процессу. 

Пфейфер (Pfeiffer, 1895) считал, что амебоидные 
зародыши выходят из спор, еще не покинувших тело 
хозяина, и, внедряясь в ткани последнего, вызывают 
массовую аутоинфекцию, что в дальнейшем не нашло 
подтверждения. 

Телоан (Thelohan, 1889, 1890, 1892, 1894, 1895) пер-
вый разработал систему миксоспоридий на основе ха-
рактера строения спор. Он впервые установил, что за-
ражение происходит путем заглатывания рыбой спор и 
что воздействие желудочного или кишечного соков 
хозяина вызывает выстреливание полярных нитей, 
раскрытие створок и выход амебоидного зародыша, 
который проникает в кровяное русло через стенку ки-
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шечника хозяина. С током крови зародыш попадает в 
окончательное место паразитирования, где происхо-
дит развитие вегетативных стадий. Телоан сравнитель-
но подробно описал возникновение панспоробластов и 
спор, первый наблюдал образование полярной нити в 
полярных капсулах и отметил, что споры являются 
многоклеточными образованиями. 

Кон (Cohn, 1896) впервые описал бесполое размно-
жение путем почкования и высказал правильное пред-
положение о том, что массовая аутоинфекция рыбы 
связана с бесполым размножением. Лаверан и Мениль 
(Laveran, Mesnil, 1902) описали другой способ беспо-
лого размножения миксоспоридий посредством плаз-
мотомии. 

Дофлейн (Doflein, 1898, 1899, 1901, 1902) предпо-
ложил наличие в жизненном цикле миксоспоридий 
двух типов размножения: бесполого (мультиплика-
тивного), путем различной плазмотомии, и полового 
(пропагативного), приводящего к образованию спор, с 
помощью которых происходит заражение нового хо-
зяина. 

Большой вклад в изучение миксоспоридий внес 
Ауэрбах (Auerbach, 1910, 1912). Он описал большое 
количество видов, провел ряд блестящих эксперимен-
тов, проследив жизненный цикл миксоспоридий от мо-
мента попадания спор в нового хозяина и выхода из 
споры амебоидного зародыша до спорообразования в 
развившихся вегетативных стадиях, дал первое круп-
ное монографическое описание, подробно осветил 
биологию этих протистов. Его изящные эксперименты 
по прямому заражению рыб спорами миксоспоридий 
не потеряли своей значимости и сегодня (см. раздел 
«Жизненные циклы»). Несколько позднее Кудо (Kudo, 
1919) опубликовал монографию по всем известным к 
тому времени миксоспоридиям. Далее наступает 
время первого интенсивного периода фаунистических 
исследований. Особо следует отметить значение работ 
Девиса (Davis, 1917) и Фудзиты (Fujita, 1923) по мор-
ским миксоспоридиям. Большое внимание уделялось 
изучению заболеваний рыб, вызываемых миксоспори-
диями (Hofer, 1896, 1904; Plehn, 1906, 1924). 

В начале 30-х гг. В. А. Догелем было обосновано 
новое научное направление — экологическая парази-
тология — и начались планомерные исследования па-
разитов рыб СССР, в том числе и миксоспоридий (бо-
лее подробно см.: Шульман, 1966; Шульман и др., 
1997). Это дало возможность в 1962 г. опубликовать 
первый «Определитель паразитов пресноводных рыб 
СССР» (второе издание 1984—1987), а С. С. Шульма-
ну (1966) — монографию, в которой был подведен 
итог очередному этапу изучения миксоспоридий, был 
дан подробный морфо-функциональный анализ веге-
тативных форм и спор, предложена новая система мик-
соспоридий, сделана попытка осмыслить вопросы их 
происхождения и филогении. 

Во второй половине XX в. резко усилились фауни-
стические исследования и в пресноводных, и в мор-
ских акваториях. В морфологических исследованиях 
широко примененялась электронная микроскопия, 
были проведены исследования физиологии миксоспо-
ридий, а цитофотометрические данные позволили 
установить момент мейотического деления и гаплоид-
ность всех клеток, составляющих спору (более по-

дробно см. Успенская, 1984; Шульман и др., 1997). 
Появились первые работы по зоогеографии миксоспо-
ридий (Донец, 1979а, 19796), в водах Атлантики и Па-
цифики обнаружена фактически новая фауна миксос-
поридий. Появляются новые работы, посвященные 
миксоспоридиозам, биологии возбудителей, мерам 
борьбы с этими заболеваниями и их профилактике. 
Публикуется ряд обзоров и монографий (Шульман и 
др., 1997; Lom, Dykova, 1992, 1995; Moser, Kent, 1994; 
Chen, Ma, 1998, и др.). Появляются каталоги, в кото-
рых подробно описывается распространение видов 
миксоспоридий (см. например Пугачев, 2001). 

Современный этап в изучении миксоспоридий на-
чинается с работ Вольфа и Маркив (Markiw, Wolf, 
1983; Wolf, Markiw, 1984a, 1984b), которые предполо-
жили участие актиномиксидий в жизненном цикле 
миксоспоридий. Далее в соответствующих разделах 
рассмотрены современные данные о жизненных цик-
лах, эволюции и филогении миксоспоридий. 

Классификация 
Краткий исторический обзор 

системы Myxozoa 

Первую систему миксоспоридий предложил Тело-
ан (Thelohan, 1892, 1895). В основу систематики им 
была положена форма спор, при этом использовались 
и другие признаки: наличие йодофильной вакуоли и 
полярных капсул. Практически все выделенные Тело-
аном роды и семейства сохранились и в современной 
системе. Однако он ошибочно включил в отряд мик-
соспоридий также и микроспоридий под общим назва-
нии Glugeidae. Эту же ошибку повторили Герли (Gur-
ley, 1893) и Лаббе (Labbe, 1899). Следует отметить, что 
очень длительное время миксоспоридии и микроспо-
ридии рассматривались в составе одного типа Cnidos-
poridia. Только в 1967 г. Исси и Шульман окончатель-
но обосновали выделение микроспоридий в отдель-
ную группу. 

По иному принципу построил систематику миксос-
поридий Дофлейн (Doflein, 1899). В составе группы 
Cnidosporidia он выделяет два отряда: Myxosporidia и 
Microsporidia. Эти отряды делились им на легионы по 
числу панспоробластов, образующихся в вегетатив-
ных формах. Так, миксоспоридии разделялись на два 
легиона: Disporea, у которых образуется один панспо-
робласт и соответственно 2 споры, и Polysporea, в веге-
тативных стадиях которых образуются несколько пан-
споробластов и соответственно большое количество 
спор. Ауэрбах (Auerbach, 1910) почти в точности по-
вторил систему Дофлейна, добавив в основу системы 
признак количества спор в вегетативных стадиях 
и включив в состав Cnidosporidia актиномиксидий. 
В дальнейшем целый ряд исследователей предлагал 
свою систему миксоспоридий (Poche, 1913; Davis, 
1917; Kudo, 1919, 1933; Tripathi, 1948; Meglitsch, 1960). 
Основной недостаток системы Дэвиса, а также после-
дователей Дофлейна, состоял в том, что принципы вы-
деления высших таксономических единиц — подотря-
дов или легионов — не совпадали с систематикой 
хорошо различимых родов: первая опиралась на свой-
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ства вегетативных стадий, вторая — на форму и строе-
ние спор. Другие исследователи, начиная с Кудо, сно-
ва вернулись к архитектонике спор как основы систе-
мы миксоспоридий. Более подробный исторический 
обзор вышеперечисленных систем можно найти у 
Шульмана (1966) и Шульмана с соавт. (1997). В этих 
же работах он предложил свою систему, включавшую 
в себя наиболее ценные элементы систем Телоана, 
Герли, Кудо, Трипати и даже Меглича, при этом она в 
какой-то мере перекликается и с системами Дэвиса и 
Дофлейна—Ауэрбаха, ибо каждому подотряду и даже 
семейству свойственны как преобладание определен-
ных размеров и форм вегетативных стадий, так и сте-
пень их продуктивности. Принципы классификации 
миксоспоридий по Шульману основаны преимущест-
венно на архитектонике спор «миксоспороидной» 
фазы их жизненного цикла. В составе типа Myxozoa 
выделяются два класса Myxosporidia и Actinomyxidia. 

Обзор современной классификации 
Myxozoa 

В последние десятилетия были предприняты по-
пытки частично пересмотреть систему Шульмана. 
Первая из них связана с пересмотром систематической 
значимости йодофильной вакуоли в амебоидном заро-
дыше. Ахмеров (1960) полностью отвергал системати-
ческое значение этого образования и свел род Myxoso-
та в синоним рода Myxobolus. К нему в дальнейшем 
присоединились Уолликер (Walliker, 1968), Лом (Lom, 
1969), Митчелл (Mitchell, 1977) и др. Результаты по-
добного подхода можно увидеть в работе Ландсберга и 
Лома (Landsberg, Lom, 1991). Основной довод в пользу 
такого шага —- трудность выявления йодофильной ва-
куоли. Этот органоид представляет собой депо, где 
скапливается гликоген, который был определен как 
Р-гликоген. Гликоген в процессе жизнедеятельности 
миксоспоридий может быть использован амебоидным 
зародышем, но в этих случаях пустая вакуоль хорошо 
выявляется с помощью фазовой микроскопии. Изве-
стен и тот факт, что у некоторых спор видов рода My-
xobolus она может отсутствовать. Однако определение 
видов этого и других родов редко возможно на основа-
нии изучения одной споры, а для миксоспоридий в це-
лом характерна большая изменчивость признаков 
даже у спор из одной цисты. Поэтому принято разли-
чать нормальные и аномальные споры. При изучении 
достаточного числа спор легко установить наличие 
или отсутствие йодофильной вакуоли с помощью фа-
зово-контрастной микроскопии. Многочисленными 
работами (Подлипаев, 1974; Donez et al., 1978; Podlipa-
ev, Shulman, 1978; Shulman et al., 1978) показано не 
только реальное существование йодофильной вакуоли 
у строго ограниченного круга видов, но и ее большая 
роль в экологии и эволюции пресноводных миксо-
споридий. Миксоспоридии в целом не характеризуют-
ся большим количеством признаков, поэтому отказ 
от использования даже одного, пусть и нелегко выявляе-
мого признака, представляется непродуктивным, тем бо-
лее что этот шаг ведет к серьезным систематическим 
перестройкам в наиболее многочисленном роде Myxo-
bolus. 

Лом и Нобль (Lom, Noble, 1984) предприняли по-
пытку значительно изменить систему миксоспоридий, 
предложенную Шульманом (1966). Они выделили но-
вый подотряд Sphaeromyxina, что в дальнейшем было 
признано (Шульман и др., 1997), но состав подотряда 
был расширен. Наряду с сохранением подотряда Р1а-
tysporina они упразднили Два других подотряда — Bi-
polarina и Eurysporina, объединив их в один подотряд 
Variisporina. В результате получился подотряд с 
огромным разнообразием видов и родов, так как авто-
ры искусственно объединили два очень отличающихся 
друг от друга подотряда, включив в него большое чис-
ло родов и семейств, не связанных друг с другом ни по 
форме, ни по плану строения спор. 

Большое влияние на систему Myxozoa оказало откры-
тие того, что актиномиксидии являются стадией жизнен-
ного цикла миксоспоридий (см. раздел «Жизненные 
циклы»). К этому времени система класса Actinosporea 
представлялась следующим образом (Lom, 1990): 

Отряд Actinomiyxida Stoic, 1899 
Сем. Tetractinomyxidae Poche, 1913 

Род Tetractinomyxon Ikeda, 1912* (2) 
Сем. Sphaeractiriomyxidae Janiszewska, 1957 

Род Sphaeractinomyxon Caullery et Mesnil, 1904 (6) 
Род Neoactinomyxon Granata, 1922* (3) 

Сем. Triactinorayxidae Kudo, 1931 
Род Guyenotia Naville, 1930 (1) 
Род Echinactinomyxon Janiszewska, 1957* (2) 
Род Triactinomyxon Stole, 1899* (9) 
Род Raabeia Janiszewska, 1955* (3) 
Род Aurantiactinomyxon Janiszewska, 1957* (4) 

Сем. Hexactinomyxidae Sprague, 1982 
Род Hexactinomyxon Stole, 1899* (2) 

Сем. Synactinomyxidae Poche, 1913 
Род Synactinomyxon Stole, 1899 (2) 
Род Siedleckiella Janiszewska, 1957* (1) 
Род Antonactinomyxon Janiszewska, 1957 (1) 

Сем. Ormieractinomyxidae Marques in Lom, 1990 
Род Ormieractinomyxon Marques in Lom, 1990 (1) 

П р и м е ч а н и е . Звездочкой отмечены группы, представители 
которых участвуют в жизненном цикле миксоспоридий; в скоб-
ках — количество описанных видов в роде (по: Kent et al., 1994; 
Kent et al., 2001). 

Кент с соавт. (Kent et al., 1994) предложили: 
1. Сохранить тип Myxozoa. 
2. Сохранить один класс Myxosporea. 
3. Закрыть единственный отряд Actynomixida, не 

рассматривая его в качестве синонима какого-либо от-
ряда или подотряда оставшегося класса Myxosporea. 

4. Закрыть семейства Sphaeractinomyxidae, Triacti-
nomyxidae, Hexactinomyxidae, Synactinomyxidae и Or-
mieractinomyxidae, не рассматривая их в качестве си-
нонимов существующих семейств или подсемейств 
класса Myxosporea. 

5. Перенести сем. Tetractinomyxidae с единствен-
ным родом Tetractinomyxon в отряд Multivalvulida 
класса Myxosporea. 

6. Считать все роды актиномиксидий невалидны-
ми, за исключением Tetractinomyxon, и рассматривать 
их как названия сборных групп (collective-group na-
mes). 

7. Условно сохранить виды актиномиксидий как 
species inquirenda пока не установлена их миксоспо-
роидная стадия, после чего может быть установлена 
валидность их видовых названий. 
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В. Использовать названия сборных групп актино-
мнксидий в качестве общеупотребительных для описа-
ния актиноспороидных стадий. 

Эти предложения позволяют оставить валидными 
младшие названия миксоспоридий, которые более ши-
роко известны, что способствует стабильности класси-
фикации. Поскольку этот вариант системы миксоспо-
ридий чаще встречается в зарубежной литературе (см.: 
Kent et al., 2000а), то мы приводим его: 

Тип Myxozoa Grasse, 1970 
Класс Myxosporea Biitschli, 1881 

Отряд Bivalvulida Schulman, 1959 
Подотряд Sphaeromyxina Lom, Noble, 1984 

Сем. Sphaeromyxidae Lom, Noble, 1984 
Род Sphaeromyxa Thelohan, 1882 

Подотряд Variisporina Lom, Noble, 1984 
Сем. Myxidiidae Thelohan, 1892 

Род Myxidium Biitschli, 1882 
Род Coccomyxa Leger, Hesse, 1907 
Род Zschokkella Auerbach, 1910 

Сем. Fabesporidae Lom, Noble, 1984 
Род Fabespora Naidenova, Zaika, 1969 

Сем. Ortholineidae Lom, Noble, 1984 
Род Ortholinea Schulman, 1962 
Род Neomyxobolus Chen, Hsieh, 1960 
Род Triangula Chen, Hsieh, 1984 
Род Paramyxoproteus Wierzbicka, 1986 

Сем. Sinuolineidae Schulman, 1959 
Род Sinuolinea Davis, 1917 
Род Davisia Laird, 1953 
Род Myxoproteus Dofiein, 1890 
Род Schulmania Kovaljova, Zubtschenko, Krasin, 

1983 
Род Noblea Kovaljova, 1988 
Род Bipteria Kovaljova, Zubtschenko, Krasin, 

1983 
Род Neobipteria Kovaljova, Krasin, Gajevskaja, 

1985 
Сем. Ceratomyxidae Dofiein, 1899 

Род Leptotheca Thelohan, 1892 
Род Ceratomyxa Thelohan, 1892 
Род Meglitschia Kovaljova, 1988 

Сем. Sphaerosporidae Davis, 1917 
Род Sphaerospora Thelohan, 1892 
Род Polysporoplasma Sitja-Bobadilla, Alva-

rez-Pellitero, 1995 
Род Wardia Kudo, 1919 
Род Hoferellus Berg, 1898 
Род Palliatus Schulman, Kovaljova, Dubina, 

1979 
Род Myxobilatus, Davis, 1944 

Сем. Chloromyxidae Thelohan, 1892 
Род Chloromyxum Mingazzini, 1890 
Род Caudomyxum Bauer, 1948 
Род Agarella Dunkerly, 1915 

Сем. Auerbachiidae Evdokimova, 1973 
Род Auerbachia Meglitsch, 1986 
Род Globospora Lom, Noble, Laird, 1975 

Сем. Alatasporidae Schulman, Kovaljova, Dubina, 
1979 
Род Pseudalataspora Kovaljova, Gajevskaja, 

1982 
Род Alataspora Schulman, Kovaljova, Dubina, 

1979 
Сем. Parvicapsulidae Schulman, 1953 

Род Parvicapsula Schulman, 1953 
Род Neoparvicapsula Gajevskaja, Kovaljova, 

Schulman, 1982 
Подотряд Platysporina Kudo, 1919, emend. Schulman, 

1959 
Сем. Myxobolidae Thelohan, 1892 

Род Myxobolus Biitschli, 1882 
Род Spirosuturia Chen, Hsieh, 1984 
Род Unicauda Davis, 1944 
Род Laterocaudata Chen, Hsieh, 1984 

Род Dicauda Hoffman, Waliker, 1978 
Род Henneguya Thelohan, 1892 
Род Hennegoides Lom, Tonguthai, Dykova, 1991 
Род Tetrauronema Wu, Wang, Jang, 1988 
Род Trigonosporous Hoshina, 1952 
Род Neothelohanellus Das, Haldar, 1986 
Род Phlo'gospora Qadri, 1962 
Род Thelohanellus Kudo, 1933 

Отряд Multivalvulida Schulman, 1959 
Сем. Trilosporidae Schulman, 1959 

Род Trilospora Noble, 1959 
Род Unicapsula Davis, 1924 

Сем. Tetractinomyxidae Poche, 1913 
Род Tetractinomyxon Ikeda, 1912 

Сем. Kudoidae Meglitsch, 1959 
Род Kudoa Meglitsch, 1947 

Сем. Pentacapsulidae Naidenova, Zaika, 1970 
Род Pentacapsula Naidenova, Zaika, 1970 

Сем. Hexacapsulidae Schulman, 1959 
Род Hexacapsula Arai, Matsumoto, 1953 

Сем. Septemcapsulidae Hsieh, Chen, 1984 
Род Septemcapsula Hsieh, Chen, 1984 

Самые последние изменения в системе Myxozoa 
связаны с открытием факта паразитирования в прес-
новодных мшанках своеобразных «миксоспоридий» 
Tetracapsula (Korotneff, 1892; Canning et al., 1996; 
Okamura, 1996), а также установленного родства с 
ними оригинального червеобразного спороформи-
рующего организма Buddenbrockia plumatellae (Du-
mortier, van Beneden, 1850; Schroder, 1910, 1912; 
Monteiro et al., 2002; Okamura et al., 2002, и др.). Эти 
данные, полученные с помошью молекулярно-генети-
ческих методов, привели к выделению нового класса 
Malacosporea (Canning et al., 2000). Однако положе-
ние в системе Myxozoa этих своеобразных парази-
тов мшанок и рыб (см. раздел «Филогения и эволю-
ция») еще недостаточно обосновано. Поэтому в дан-
ной сводке эта группа обозначается как Myxozoa 
incertae sedis. 

Так как система протестов подвергается значитель-
ным быстрым изменениям, в особенности в связи с 
развитием молекулярно-генетических методов иссле-
дования, и является недостаточно устоявшейся, в дан-
ной сводке принимается система миксоспоридий наи-
более близкая к традиционной (для сравнения см., на-
пример, Кусакин, Дроздов, 1998). 

В настоящее время в составе типа Myxozoa Grasse, 
1970 выделяются следующие таксоны: 
Класс Myxosporea Biitschli, 1881 

Отряд Bivalvulida Schulman, 1959 
Подотряд Sphaeromyxina Lom, Noble, 1984 

Сем. Sphaeromyxidae Lom, Noble, 1984 
Род Sphaeromyxa Thelohan, 1882 
Род Auerbachia Meglitsch, 1986 

Сем. Meglitschiidae Kovaljova, 1988 
Род Meglitschia Kovaljova, 1988 

Подотряд Bipolarina Tripathi, 1949 
Сем. Myxidiidae Thelohan, 1892 

Род Myxidium Biitschli, 1882 
Род Coccomyxa Leger, Hesse, 1907 
Род Zschokkella Auerbach, 1910 

Сем. Neomyxobobilidae Schulman, 1962 
Род Neomyxobolus Chen, Hsieh, 1960 
Род Cardimyxobolus Ma, Dong, Wang, 1982 
Род Triangula Chen, Hsieh, 1984 

Сем. Sinuolineidae Schulman, 1959 
Род Sinuolinea Davis, 1917 
Род Davisia Laird, 1953 

Сем. Ortholineidae Lom, Noble, 1984 
Род Ortholinea Schulman, 1962 
Род Paraortholinea Kovaljova in Shulman et al., 1997 
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Сем. Myxoproteidae Meglitsch, 1960 
Род Myxoproteus Doflein, 1890 
Род Schulmania Kovaljova, Zubtschenko, Krasin, 

1983 
Род Noblea Kovaljova, 1988 
Род Bipteria Kovaljova, Zubtschenko, Krasin, 1983 
Род Neobipteria Kovaljova, Krasin, Gajevskaja, 1985 

Сем. Palliatidae Schulman, Kovaljova in Schulman et al., 
1997 
Род Palliatus Schulman, Kovaljova, Dubina, 1979 

Подотряд Eurysporina Kudo, 1919; emend. Schulman, 1959 
Сем. Ceratomyxidae Doflein, 1899 

Род Leptotheca Thelohan, 1892 
Род Ceratomyxa Thelohan, 1892 

Сем. Parvicapsulidae Schulman, 1953 
Род Parvicapsula Schulman, 1953 
Род Neoparvicapsula Gajevskaja, Kovaljova, Schul-

man, 1982 
Сем. Sphaerosporidae Davis, 1917 

Род Sphaerospora Thelohan, 1892 
Род Globospora Lom, Noble, Laird, 1975 
Род Wardia Kudo, 1919 
Род Chloromyxum Mingazzini, 1890 
Род Caudomyxum Bauer, 1948 
Род Polysporoplasma Sitja-Bobadilla, Alvarez-Pelli-

tero, 1995 
Сем. Alatasporidae Schulman, Kovaljova, Dubina, 1979 

Род Alataspora Schulman, Kovaljova, Dubina, 1979 
Род Pseudalataspora Kovaljova, Gajevskaja, 1982 

Сем. Fabesporidae Lom, Noble, 1984 
Род Fabespora Naidenova, Zaika, 1969 

Сем. Myxobilatidae Schulman, 1953 
Род Podospora Chen, Hsieh, 1984 
Род Myxobilatus Davis, 1944 

Подотряд Platysporina Kudo, 1919, emend. Schulman, 1959 
Ceto. Myxobolidae Thelohan, 1892 

Род Hoferellus Berg, 1898 
Род Myxobolus Butschli, 1882 
Род Spirosuturia Chen, Hsieh, 1984 
Род Unicauda Davis, 1944 
Род Dicauda Hoffman, Waliker, 1978 
Род Neohenneguya Tripathi, 1959 
Род Henneguya Thelohan, 1892 
Род Phlogospora Qadri, 1962 
Род Tetrauronema Wu, Wang, Jang, 1988 
Род Trigonosporous Hoshina, 1952 
Род Thelohanellus Kudo, 1933 
Род Neothelohanellus Das, Haldar, 1986 
Род Laterocaudata Chen, Hsieh, 1984 
Род Hennegoides Lom, Tonguthai, Dykova, 1991 

Сем. Myxosomatidae Poche, 1913 
Род Myxosoma Thelohan, 1882 
PojxAgarella Dunkerly, 1915 

Отряд Multivalvulida Schulman, 1959 
Сем. Trilosporidae Schulman, 1959 

Род Trilospora Noble, 1959 
Род Unicapsula Davis, 1924 

Сем. Tetractinomyxidae Poche, 1913 
Род Tetractinomyxon Ikeda, 1912 

Сем. Spinavaculidae Hsiegh et Xiao, 1993 
Род Octospina Hsiegh etXiao, 1993 

Сем. Kudoidae Meglitsch, 1959 
Род Kudoa Meglitsch, 1947 

Сем. Pentacapsulidae Naidenova, Zaika, 1970 
Род Pentacapsula Naidenova, Zaika, 1970 

Сем. Hexacapsulidae Schulman, 1959 
Род Hexacapsula Arai, Matsumoto, 1953 

Сем. Septemcapsulidae Hsieh, Chen, 1984 
Род Septemcapsula Hsieh, Chen, 1984 

Myxozoa incertae sedis 
Malacosporea Canning et al., 2000 

Отряд Malacovalvulida Canning et al., 2000 
Сем. Saccosporidae Canning et al., 1996 

Род Tetracapsula Canning et al., 1996 

Морфофункциональная 
организация 

Для этих протистов характерно наличие в их жиз-
ненном цикле чередования разнообразных вегетатив-
ных стадий и многоклеточных спор разного строения. 
Для удобства изложения будем называть часть 
жизненного цикла, протекающего в рыбах — миксос-
пороидной, а в беспозвоночных — актиноспороидной 
фазами. 

Вегетативные стадии 

Миксоспороидные вегетативные стадии — трофо-
зоиты — представлены в виде самых разнообразных 
плазмодиев, форма которых в значительной степени 
зависит от места паразитирования. Их размеры колеб-
лются от 15 мкм до нескольких сантиметров. Наиболее 
разнообразна форма трофозоитов у миксоспоридий, 
обитающих в различных полостях тела хозяина. Они 
могут иметь вид мелких амебоидов (округлые, оваль-
но-треугольные, удлиненные, ветвящиеся) или очень 
крупных округло-овальных «лепешек». Мелкие фор-
мы образуют разнообразные цитоплазматические вы-
росты в виде тупозакругленных, нитевидных, лучевид-
ных, ветвящихся псевдоподий, иногда анастомизиру-
ющих между собой (Успенская, 1984; Шульман и др., 
1997) (рис. 415). 

В наиболее простых случаях плазмодии — округ-
лые овальные или неправильно-овальные амебоиды с 
короткими широкими псевдоподиями типа лобоподий 
(большинство видов родов Myxidium, Zschokkella и др.) 
(рис. 415,1). Лобоподии обычно с гладкими краями, 
иногда с многочисленными заостренными выступами 
по краю (рис. 415, 2). У некоторых видов плазмодии 
сильно вытянутые, даже разветвленные (рис. 415, 3), 
они снабжены разнообразными псевдоподиями. Это 
может быть одна вытянутая в нить псевдоподия, либо 
несколько в виде филлоподий или ветвящихся, иногда 
соединенных между собой, рйзоподий (рис. 415, 4— 
415, 6). В большинстве случаев псевдоподии могут 
формироваться в любом участке тела плазмодия, реже 
возникают в строго определенной зоне, как у паразита 
мочевого пузыря щуки Myxidium lieberkuehni, крупные 
плазмодии которого прикрепляются одним концом к 
стенке этого органа, а другой направлен внутрь поло-
сти пузыря (рис. 415, 7). По мере увеличения размеров 
плазмодиев их подвижность обычно уменьшается, а 
форма заметно упрощается. Сравнительно крупные 
(100—200 мкм) шаровидные плазмодии Myxidium 
macrocapsulare сильно растягивают стенки желчного 
протока, в результате чего возникает образование, на-
поминающее цисту, окруженную эпителиальной стен-
кой (рис. 415,-8). У некоторых паразитов желчного и 
мочевого пузырей (представители родов Myxidium, 
Sphaeromyxa, Auerbachia, Zshokkella и др.) обнаруже-
ны гигантские плазмодии, размеры которых заметно 
превышают 1 мм. Они обычно имеют форму шара, 
«лепешки» или широкой пластины, выстилающей 
стенку пузыря (рис. 415, 9). Иногда сравнительно не-
большие плазмодии, плотно прилегая друг к другу, об-
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разуют скопления, свободно плавающие в полости 
пузыря (рис. 415,10). Такие скопления могут дости-
гать 3—7 мм (некоторые представители рода Palliatus 
и др.). 

Плазмодии тканевых паразитов менее разнообраз-
ны. Лишь у небольшого числа видов это мелкие фор-
мы, активно передвигающиеся в просветах разрушен-
ной ими ткани хозяина (например, Myxosoma cerebra-
lis). Большинство из них имеют более крупные 
размеры по сравнению с полостными. Многие из них 
достигают гигантских размеров и хорошо видны нево-
оруженным глазом. Они менее подвижны, особенно 
если окружены капсулой, выработанной хозяином, и 
имеют обычно округлую или овальную форму. 

В результате спорогонии (см. раздел «Жизненные 
циклы») образуется одна, две или много спор. 

Более подробно сведения о физиологии вегетатив-
ных стадий миксоспороидной фазы приведены в раз-
деле «Паразито-хозяинные отношения и патогенное 
влияние миксоспоридий». 

Актиноспороидные вегетативные стадии гораздо 
менее разнообразны по форме и размерам. Они пред-
ставлены мелкими плазмодиями, обитающими преи-
мущественно в эпителии кишечника, а также в поло-
сти тела и яичниках морских и пресноводных кольча-
тых червей, в основном олигохет. Об особенностях 
взаимоотношений плазмодиев этой фазы цикла и бес-
позвоночным хозяином известно очень мало. По-види-
мому, плазмодии питаются при помощи эпителиаль-
ных клеток кишечника хозяина. Такой характер отно-
шений подтверждается на ультраструктурном уровне: 
плазмодии имеют слаборазвитый эндоплазматический 
ретикулюм и не имеют аппарата Гольджи (по крайней 
мере, некоторые Aurantiactinomyxon и Raabeia), в то 
время как железистые клетки обладают хорошо разви-
тым эндоплазматическим ретикулюмом. Пальцепо-
добные выросты мембраны плазмодия протягиваются 
от него к эпителиальным и железистым клеткам ки-
шечника хозяина. Плазмодии располагаются между 
клетками эпителия и иногда полностью окружаются 
железистыми клетками (Oumouna et al., 2002). В ре-
зультате спорогонии (см. раздел «Жизненные циклы») 
образуется 4 или 8 спор. 

Изучение ультраструктурной организации вегета-
тивных стадий не выявило отличий между таковыми 
на миксоспороидной и актиноспороидной фазах жиз-
ненного цикла. У плазмодиев обеих фаз обнаружива-

ются одинаковые клеточные структуры: вегетативные 
ядра; митохондрии иногда с плоскими или трубчаты-
ми кристами и различными включениями; аппарат 
Гольджи (если имеется) типичной или несколько изме-
ненной формы; гладкий и шероховатый эндоплазмати-
ческий ретикулюм; рибосомы, иногда формирующие 
спирали полирибосом; спороплазмосомы; фагосомы; 
различные пузырьки; резервуары питательных и за-
пасных питательных веществ, такие как жировые тель-
ца и гранулы Р-гликогена; типичные пучки микротру-
бочек — остатки митотического веретена; межклеточ-
ные контакты в виде разнообразных выростов или 
десмосом, и псевдоподиеподобных выростов. Центри-
оли отсутствуют. Нет существенных различий по 
основному для этого типа признаку -— полярным 
капсулам, их структуре и способам формирования. 
Сходство включает даже наличие волокон размером 
11—12 нм на поверхности формирующейся полярной 
нити или филамента. Очень просто устроенная началь-
ная клетка с небольшим количеством цитоплазмы и 
фрагментами шероховатого эндоплазматического ре-
тикулюма (внутренние клетки до спорообразования на 
миксоспороидной фазе и инвазионные клетки спороп-
лазма на актиноспороидной фазе) дают начало специа-
лизированным клеткам, таким как споробласты или 
плазмодии, которые обладают широким разнообрази-
ем составляющих их компонентов. Огромное разнооб-
разие клеточных структур обнаружено у плазмодиев 
миксоспороидной фазы, включая разнообразные пу-
зырьки, фибриллярные структуры, различные моди-
фикации в строении поверхности. Уникальные моди-
фикации мембран эндоплазматического ретикулюма 
обнаружены в клетках обеих фаз (Lom, Dykova, 1997). 
В состав многоядерного плазмодия миксоспороидной 
фазы, кроме вегетативных ядер, входят и генератив-
ные клетки, которые рассматривались как генератив-
ные ядра до электронно-микроскопических исследова-
ний. Плазмодий актиноспороидной фазы (панспороци-
ста) представляет собой многоклеточное образование 
из вегетативных и генеративных клеток. 

Представители второй ветви Myxozoa -— малакос-
пореи демонстрируют значительные отличия от мик-
соспорей в морфофункциональной организации веге-
тативных стадий по крайней мере в мшанках. Они 
представлены «мешками» округлой или червеобраз-
ной формы, свободно плавающими в полости тела хо-
зяина. Стенка таких мешков состоит из одного слоя 

Рис. 415. Типы плазмодиев и строение споры миксоспороидной фазы. 
I — Ortholinea divergens\ 2 — Chloromyxum leydigi; 3 — Sphaerospora irregularis; 4 — Myxoproteus caudalus; 5 — Leptotheca agilis; 6 — Ceratomyxa ramosa; 
7 — Myxidium lieberkuehni, 8—Myxidium macrocapsulare; 9—Sphaeromyxa sabrazesi; 10 — Ceratomyxa merlangi; 11 — схема строения споры миксоспороид-
ной фазы: А — в плоскости шва, Б—в плоскости, перпендикулярной шву, В — передний конец споры, аз — амебоидный зародыш, ив — йодофнльная ваку-
оль, ио — интеркапсулярный отросток, кя — капсулогенные ядра, пк — полярная капсула, с — створка, пн — полярная нить, ш — шов, шв — шовный валик, 
яаз — ядро ямебоидного зародыша (по: Шульман и др., 1997, с изменениями); 12—типы полярных капсул: а — витки полярной нити расположены перпен-
дикулярно продольной оси капсулы, б — витки полярной нити расположены наискосок или почти поперек капсулы, в — имеется центральная незакручен-
ная часть нити, г—двойное закручивание нити (наружное и внутреннее), д — нить суживается от своего основания к концу, изгибается, но не закручивается 

в спираль (по: Lom, Dykova, 1992, с изменениями). 

Fig. 415. Types of the rayxosporean plasmodia spore structure. 
II — principal structure of the myxosporean spore: A — in frontal view, Б—in side (sutural) view, В — apical spore pole, аз — ameboid infective germ (sporoplasm), 
ив — iodinophilos vacuole, uo — intercapsular projection, кя — nuclei of the capsulogenic cells, пк — polar capsules, с — valve, пн — polar filament, ш — suture line, 
uie — suture, яаз — ameboid germ nucleus; 12 — types of myxosporean polar capsules: a — coils of the polar filament disposed perpendicularly to the long axis of the 
polar capsule, б — coils arranged slantwise or nearly across polar capsule, в — a straight central shaft of the filament, г — double filament twisting (inner and outer), 

д — filament tapering from base to the tip, folded over, not coiled spirally. 
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уплощенных клеток, полость мешка заполнена зрелы-
ми многоклеточными спорами или спорами в стадии 
формирования. Пока только для одного представителя 
этой группы Tetracapsula renicola молекулярно-ге-
нетическими методами показано наличие двух фаз в 
жизненном цикле — в рыбах и мшанках. В рыбах веге-
тативная стадия представлена многоклеточным обра-
зованием, состоящим из 7 дочерних клеток и единст-
венной одноядерной первичной клетки. Вызывает тя-
желое заболевание почек лососевых рыб (Kent et al., 
2000b), что дает основание для сомнений в облигатно-
сти рыбной фазы в цикле малакоспорей. Об этой груп-
пе в настоящее время известно еще меньше, чем об ак-
тиноспороидной фазе цикла миксоспорей. Некоторые 
сведения о группе Malacosporea можно найти в следу-
ющих разделах: «Систематическая часть», «Филоге-
ния и эволюция», «Жизненные циклы». 

Споры 

Споры Myxozoa, несмотря на большое разнообра-
зие форм, построены по единому плану. Все они состо-
ят из трех основных элементов: створок, полярных 
капсул и амебоидных зародышей (спороплазм). Каж-
дый из этих элементов — самостоятельная клетка, поэ-
тому спору следует рассматривать как настоящее мно-
гоклеточное образование с сильно дифференцирован-
ными клетками. 

Споры миксоспороидной фазы цикла (рис. 428) 
наиболее разнообразны по форме и размерам, которые 
могут колебаться от 3.5 мкм (шаровидные споры Chlo-
готухит) до 970 мкм (в плоскости, перпендикулярной 
шву у Ceratomyxa). Наиболее обычны споры размером 
7—14 мкм. Число створок, полярных капсул и даже 
амебоидных зародышей у различных видов также ва-
рьирует. Количество створок варьирует от 2 (Bivalvuli-
da) до 7 (Multivalvulida), количество полярных кап-
сул — от одной до 7. 

Подавляющее большинство спор имеет один двух-
ядерный или 2 одноядерных амебоидных зародыша. 
Исключение составляет род Polysporoplasma, у кото-
рого количество спороплазм варьирует от 4 до 12. В 
некоторых двухядерных амебоидных зародышах (на-
пример, роды Myxobolus или Henneguya) запасные пи-
тательные вещества в виде частиц р-гликогена концен-
трируются в амебоидном зародыше в виде йодофиль-
ной вакуоли. Эта вакуоль может исчезать через 
несколько дней после выхода споры из организма хо-
зяина во внешнюю среду. Под электронным микроско-
пом в амебоидном зародыше выявляются характерные 
электронно-плотные тельца, спороплазмосомы, напо-
минающие гапласпоросомы гаплоспоридий. Обычно 
впереди ядра располагается аппарат Гольджи в виде 
3—5 волнообразных осмофильных мембран. В цито-
плазме также наблюдаются многочисленные митохон-
дрии, рибосомы, хорошо развитый эндоплазматиче-
ский ретикулюм как гладкий, так и шероховатый, 
большое количество микротрубочек (рис. 416, вкл.). 

Створки спор могут быть гладкими или снабжен-
ными различными гребнями, иногда образующими 
сложные структуры (рис. 417, вкл.). Они могут образо-
вывать различные отростки, в том числе секретируе-

мые (рис. 428, 38), или покрываться мукозной оболоч-
кой (рис. 418, вкл.), которая исчезает через несколько 
дней пребывания спор в воде. По-видимому, большин-
ство этих структур повышает плавучесть спор, обеспе-
чивая, таким образом, их распространение и повыше-
ние вероятности заражения новых хозяев. Створки 
спор состоят из устойчивого некератинизированного 
протеина. 

Полярные капсулы имеют толстые стенки и содер-
жат скрученную вдоль стенок капсулы полярную нить, 
способную к быстрому выстреливанию, в процессе ко-
торого сама нить выворачивается наизнанку. Нить 
представляет собой спирально закрученную полую 
трубку, закрытую на свободном конце (рис. 419). Нить 
прикрепляет спору к поверхности кишечника хозяина. 
Ее выстреливание может способствовать раскрытию 
створок споры и выходу из нее амебоидного зароды-
ша. Стенки капсулы двухслойные. Внутренний слой 
электронно-прозрачный, устойчивый к щелочной сре-
де. Второй слой состоит из белков. Оба этих слоя про-
должаются и в стенках полярной нити. Способ «упа-
ковки» нити в капсуле имеет важное значение в систе-
матике. Основные варианты «упаковки» представлены 
на рис. 415, 12. Иногда в одной споре встречаются раз-
ные ее варианты, например у Meglitschia. Проксималь-
ный конец полярной капсулы плотно охватывается об-
разованием, которое получило название «крышечки». 
Ее сердцевина на электронограммах окрашена иначе, 
чем остальная часть крышечки, и называется «пробоч-
кой». Эта структура может служить «затычкой», кото-
рая при ее растворении в кишечнике хозяина запускает 
механизм выстреливания нити. Суженные передние 
концы полярных капсул всегда имеют выход нару-
жу, обычно в непосредственной близости от шва 
(рис. 420). Более подробно о механизме выстрелива-
ния нити см. у Шульмана с соавт. (1997) и у Лома и 
Дыковой (Lom, Dykova, 1992). 

Споры актиноспороидной фазы характеризуются 
очень стабильной структурой (рис. 428). Все извест-
ные представители имеют три полярные капсулы, три 
створки, хвостовые отростки могут быть хорошо выра-
жены, но могут и отсутствовать. Типичное строение 
споры актиноспороидной фазы представлено на 
рис. 421. Только Hexactinomyxon имеет шесть хвосто-
вых отростков, но три створки и три капсулы. Строе-
ние полярных капсул аналогично таковому спор мик-
соспороидной фазы. Имеется и «крышечка», которая 
выступает наружу из створок. Спора содержит много-
ядерный, окруженный простой мембраной, плазмодий 
(спороплазм) с многочисленными вторичными клетка-
ми, которые и представляют собой стадии, заражаю-
щие рыб. Кроме многочисленных ядер в цитоплазме 
плазмодия находятся митохондрии, цистерны шерохо-
ватого эндоплазматического ретикулюма, множество 
различных пузырьков, аппарат Гольджи, микрофила-
менты, гранулы гликогена (Lom, Dykova, 1997). Неко-
торые представители могут образовывать конгломе-
раты спор, которые соединяются вместе хвостовыми 
отростками (Synactinoтухоп, Siedleckiella, Antonactino-
myxori). 

Споры Malacosporea в мшанках — сферические с 
четырьмя полярными капсулами, расположенными на 
одном полюсе, и четырьмя створками. Клетки створок 
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Р и с . 421. Строение споры актиноспороидной фазы. (По: El-Mansy et al., 1998, с изменениями) . 
а — полярные капсулы, б — спороплазм, в — вторичные клетки в спороплазме, г—длина тела споры, д — длина стиля, е — стиль, ж — ядра вальвогенных 

клеток, з — хвостовые отростки. 

Fig. 421. Principal structure of the actinosporean spore. 
a — polar capsules, б — sporoplasm, в — secondary cells in the sporoplasm, г — length of the spore body, д — length of the style, e — style, ж — nuclei of the vaso-

genic cells, 3 — caudal process. 

не теряют своей клеточной организации, в отличие от 
миксопорей, т. е. не превращаются в «твердые» створ-
ки. Они не покрывают отверстия полярных капсул, ко-
торые не имеют «крышечки». Две спороплазмы вклю-
чают в себя две вторичные клетки. В рыбах очень ред-
ко образуются не до конца сформированные споры с 
двумя полярными капсулами, строение которых еще 
плохо изучено (Canning et al., 2000; Kent et al., 2000b). 

Жизненные циклы 
Всего лишь двадцать лет тому назад казалось, что 

наши знания о миксоспоридиях вообще и об их жиз-
ненном цикле, в частности, сформированы и адекватно 
отражают реальную картину (Шульман, Подлипаев, 
1980). В таксономии это нашло отражение в делении 
типа Cnidospora (Myxozoa) на два самостоятельных 
класса — Myxosporea и Actinosporea. Оба эти класса 
характеризовались жизненными циклами без проме-
жуточных хозяев, многоклеточными вегетативными 
стадиями — плазмодиями, хорошо развитыми у мик-
соспоридий и слабо у актиномиксидий; многоклеточ-
ными спорами различного строения и паразитировани-

ем в разных группах хозяев: миксоспоридии — в 
основном в рыбах, актиномиксидии — в олигохетах 
(см.: Шульман и др., 1997). Казалось, что основное 
место в исследованиях миксоспоридий теперь заняла 
фаунистика и описание новых видов, в частности из 
малоисследованных океанических рыб. 

Ситуация коренным образом изменилась в 80-х гг., 
после двух пионерских работ, показавших, что актино-
миксидия Triactinomyxon, паразитирующая в обычном 
пресноводном малощетинковом черве, является ста-
дией развития миксоспоридии Myxosoma (Myxobolus) 
cerebralis, опасного паразита культивируемой лосо-
севой рыбы Oncorhynchus mykiss (Markiw, Wolf, 1983; 
Wolf, Markiw, 1984a, 1984b). К настоящему времени 
двуххозяинный жизненный цикл, включающий разные 
виды рыб и олигохет, экспериментально показан для 
25 видов из 9 родов миксоспоридий (Myxobolus, Неп-
neguya, Sphaerospora, Ceratomyxa, Myxidium, Zschokel-
la, Thelohannellus, Hoferellus и Tetracapsula) (см.: Kent 
et al., 2001). 

Естественно, что целенаправленное исследование 
олигохет, предпринятое после первых открытий их 
роли в жизненном цикле миксоспоридий, реализова-
лось в описании актиноспороидных форм из многих 
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видов червей, принадлежащих к семействам Naiidae, 
Tubiflcidae и Lumbricidae. Из морских олигохет в Авст-
ралии были описаны различные актиноспоры, в том 
числе предложены новые роды, а для рода Tetraspora, 
отличающегося необычным способом развития акти-
носпор, предложено образовать отдельное семейство в 
классе Myxosporea (Lester et al., 1998). Однако номенк-
латурные трудности и неизвестность соотвествующих 
миксоспороидных стадий не позволили включить 
эти роды в последнюю систему Myxozoa (Kent et al., 
2000a). 

В отличие от многочисленных находок в малоще-
тинковых червях только две актиноспореи были опи-
саны из полихет. Для миксоспоридии Ceratomyxa shas-
ta было показано, что актиноспоры развиваются в пре-
сноводной полихете Manaynkia speciosa (Bartolomew 
et al., 1997); а в морском многощетинковом черве Nere-
is diversicolor найдены актиноспоры, миксоспороид-
ная же часть цикла пока остается неизвестной (Koie, 
2000). Кроме того, из сипункулид Petalostoma minutum 
была давно описана актиномиксидия Tetractinomyxon 
intermedium (Ikeda, 1912). 

В дополнение к экспериментальным лабораторным 
исследованиям сравнение последовательностей нуклео-
тидов генов рРНК позволило показать идентичность 
миксоспороидной и актиноспороидной стадий внача-
ле для Myxosoma cerebralis (Andree et al., 1997), а затем 
и для нескольких других паразитов (Longshaw et al., 
1999; Lin et al., 1999; Pote et al., 2000). Проведенное 
сравнение известных к настоящему времени данных о 
взаимоотношениях тех или иных актиномиксидий с 
теми или иными миксоспоридиями показало отсутст-
вие каких-либо соответствий между родами миксоспо-
ридий и актиномиксидий (Xiao, Desser, 2000). 

В результате накопления экспериментальных дан-
ных было предложено (Kent et al., 1994) упразднить 
как класс Actinosporea, так и отряд Actinomyxida со 
всеми подчиненными таксономическими категориями, 
кроме сем. Tetractinomyxidae и его единственного рода 
Tetractinomyxon, которые были перенесены в отряд 
Multivalvulida единственного оставшегося класса My-
xozoa — Myxosporea. 

Естественно, что пока лишь для небольшого числа 
видов известны и миксоспороидная, и актиноспороид-
ная части жизненного цикла. Остается много вопро-
сов, и главный из них — все ли миксоспоридии имеют 
двуххозяинный жизненный цикл? Этот вопрос в пер-
вую очередь касается тех рыб, контакты которых с 
донными червями проблематичны или невозможны — 
пресноводных рыб-планктофагов, и в особенности мор-
ских и океанических рыб открытых водных прост-
ранств, обитающих над большими глубинами (Шуль-
ман и др., 1997). Если двуххозяинный жизненный цикл 
является правилом для миксоспоридий, то не только 
бентосные черви (хотя многие из них и всплывают в 
определенные моменты жизненного цикла, например 
эпитокная форма полихет) должны выполнять роль од-
ного из хозяев, но и какие-то планктонные организмы. 
Планктонных кольчатых червей немного, и трудно 
представить их значительное участие в жизненных 
циклах миксоспоридий. С одной стороны, привлече-
ние гидрологических данных, например поднятие глу-
бинных вод в зонах абвеллинга, может оказать влия-

ние на зараженность рыб актиноспорами, однако такие 
зоны не являются частым явлением в океане. С другой 
стороны, было высказано естественное предположе-
ние, что в морских червях могут развиваться лишь ак-
тиноспоры, и жизненный цикл завершается без учас-
тия рыб и миксоспор (Lester et al., 1999). Как нам пред-
ставляется, в настоящий момент недостаточно данных 
для решения этих вопросов, и дальнейшее их обсужде-
ние лишь приведет к увеличению количества чисто 
умозрительных гипотез. 

Наиболее детальные исследования (Шульман и др., 
1997) датируют время возникновения миксоспоридий 
поздним мелом (сеноманом), временем одной из вели-
чайших в истории Земли трансгрессий моря, когда 
огромные площади были покрыты мелководными во-
доемами. Такие условия, бесспорно, способствовали 
тесным контактам рыб и бентосных червей, что делает 
предположение об исходном характере двуххозяинно-
го жизненного цикла миксоспоридий, включающего 
рыб (миксоспоры — миксоспороидная часть цикла) и 
бентосных кольчатых червей (актиноспоры — акти-
носпороидная часть цикла) вполне логичным. Естест-
венно, исходя из общих паразитологических законо-
мерностей, мы можем предположить и сокращение 
жизненного цикла, когда один из хозяев — позвоноч-
ный или беспозвоночный — утрачивается в процессе 
эволюции, особенно в условиях обитания в глубоких 
водоемах. 

Нам представляется наиболее удобным рассмот-
реть двуххозяинный жизненный цикл Myxozoa. От-
дельные его части — в рыбах и червях — соответству-
ют тому, что известно для миксоспоридий и актино-
миксидий по отдельности, и что, вероятно, составляет 
сохранившуюся часть жизненного цикла в гипотетиче-
ских случаях его редукции. К настоящему времени 
наиболее исследован жизненный цикл Myxosoma (My-
xobolus) cerebralis, возбудителя вертежа — опасного 
заболевания лососевых рыб (рис. 422). 

Развитие миксоспор в рыбах. Рыбы получают пара-
зита или при контакте со спорами триактиномиксон в 
воде, или при питании зараженными актиноспорами 
олигохетами Tubifex tubifex (Wolf, Markiw, 1984a, 
1984b). Актиноспоры своими отростками прикрепля-
ются к кожному эпителию в основном в месте выхода 
мукозных клеток, оседают в ротовой полости или на 
эпидермисе жабр (рис. 423). Полярная нить выстрели-
вается или прямо в отверстия мукозных клеток, или в 
окружающий эпителий для закрепления спор. Спороп-
лазм выходит из споры и мигрирует по межклеточным 
пространствам в эпидермис или эпителий жабр, после 
чего амебоидные зародыши проникают в клетки эпи-
телия (рис. 422,1—3). В клетках рыбы проходит ряд 
быстрых синхронных митозов, и паразит заполняет 
практически всю клетку хозяина (рис. 422,4—5) 
(El-Matbouli et' al., 1995). Возникшие так называемые 
«вторичные клетки» делятся, давая клеточные дубле-
ты из покровной и внутренней клеток (рис. 422, 6). В 
свою очередь эти парные клетки проникают через 
плазмалемму клетки хозяина и выходят в межклеточ-
ное пространство (рис. 422, 7). В дальнейшем эти дуб-
леты или проникают в соседние эпителиальные клет-
ки, или мигрируют вглубь эпителия, где уже и прони-
кают в новые клетки хозяина. В новых клетках цикл 



ТИП MYXOZOA 1055 

Гаметогония 

Рис. 422. Жизненный цикл Myxozoa (на примере жизненного цикла Myxosoma cerebralis). (По: Kent et al., 2001, с изменениями). 
Объяснения в тексте. 

Fig. 422. Life cycle of the Myxozoa (based on the life cycle of Myxosoma cerebralis). 
Explanation in the text. 

размножения паразита повторяется (рис. 422, 7-—13). 
Приблизительно на 4-й день после заражения клетки 
паразита попадают в нервные волокна, причем деле-
ние клеточных дублетов продолжается в течение всей 
миграции в центральную нервную систему рыбы —- в 
спинной мозг и далее в головной. В хряще развивается 
стадия плазмодия и начинается процесс образования 

спор (рис. 422, 13—16). Одна клетка исходного дубле-
та растет, и ее ядро делится на множество так называе-
мых вегетативных ядер. Другая — делится на 
генеративные клетки. В результате сложного и до кон-
ца не изученного процесса образуется так называемый 
панспоробласт, содержащий, в случае М. cerebralis, 
две споры. В процессе развития споры две клетки об-



1056 ТИП MYXOZOA 

разуют створки споры, которые окружают две поляр-
ные капсулы и один двухядерный или два одноядер-
ных амебоидных зародыша, являющихся генератив-
ными клетками, которые начинают следующую фазу 
жизненного цикла. Сформированные споры тем или 
иным путем попадают в воду и становятся инвазион-
ными для кольчатых червей. 

Развитие актиноспор в олигохетах. Актиноспоро-
идная часть жизненного цикла М. cerebralis начинает-
ся с заглатывания спор олигохетами, например Tubifex 
tubifex (El-Matbouli, Hoffman, 1998). В просвете кишки 
червя полярные капсулы выстреливают полярные 
нити, которыми спора прикрепляется к кишечному 
эпителию (рис. 422, 17). Створки споры раскрываются 
по шву, и амебоидный зародыш (спороплазма) прони-
кает между клетками кишечного эпителия. Оба ядра 
амебоидного зародыша претерпевают множественные 
деления, и образуется многоядерная клетка, которая 
делится с образованием многочисленных одноядер-
ных клеток, мигрирующих через кишечный эпителий 
червя (рис. 422, 18—19). После нескольких циклов де-
лений формируются двухядерные клетки, с которых 
начинается стадия гаметогонии (рис. 422, 20). Ядра 
двухядерной клетки делятся, и образуется четырех-
ядерная клетка, которая вскоре делится на четыре 
клетки, образующие так называемую панспороцисту 
из двух покровных вегетативных клеток и двух генера-
тивных (рис. 422, 21—23). Две генеративные клетки 
проходят три митотических деления, и образовавшие-
ся 16 диплоидных гаметоцитов претерпевают мейоз с 
образованием 16 гаплоидных клеток и 16 полярных те-
лец (рис. 422, 24, 25). Гаметогония заканчивается об-
разованием 8 зигот в каждой панспороцисте, окружен-
ных восемью соматическими покровными клетками 
(рис. 422, 26). Каждая зигота проходит через два мито-
тических деления и образует четырехклеточную ста-
дию (рис. 422, 27). Три периферийные клетки делятся 
и образуют три капсулогенные и три клетки створок, в 
то время как четвертая центральная клетка подвергает-
ся множественным митотическим делениям и образует 
спороплазм со многими амебоидными зародышами 
(рис. 422, 28, 29). Капсулогенные клетки формируют 
характерные выросты и образуют трехстворчатую ак-
тиноспору, инвазионную для рыб (рис. 422, 30). 

Таков ход жизненного цикла в наиболее типичном, 
как теперь считают, случае. Однако не только кольча-
тые черви могут служить одним из хозяев при разви-
тии миксоспоридий. Другим хозяином, вместо анне-
лид, могут служить мшанки (Bryozoa). Мы рассмот-
рим известные случаи паразитирования в мшанках 
более подробно, так как из них следуют и достаточно 
неожиданные филогенетические выводы. 

Первая находка миксоспоридий в мшанках Pluma-
tella fungosa была сделана в позапрошлом веке (Korot-
neff, 1892), а вторая — более чем через столетие, когда 
была описана миксоспоридия Tetracapsula bryozoides 
из Cristatella mucedo (Canning et al., 1996; Okamura, 
1996). Эти миксоспоридии весьма отличаются от оста-
льных тем, что образуют мягкие споры с четырьмя по-
лярными капсулами, которые находятся внутри об-
ширного мешковидного образования (Canning et al., 
2000). Сразу же после вторичного открытия миксоспо-
ридий в мшанках было отмечено сходство между Tet-

racapsula bryozoides и загадочным возбудителем 
(известным под названием РКХ) заболевания почек 
(proliferative kidney disease — PKD) лососевых рыб 
(см.: Hedrick et al., 1993). Были высказаны предполо-
жения о принадлежности РКХ к нескольким родам 
миксоспоридий (Sphaerospora и Parvicapsula), оказав-
шиеся ошибочными, после того как анализ последова-
тельностей гена 18S рРНК показал родство РКХ с тет-
ракапсулидами из мшанок, и загадочный возбудитель 
получил название Tetracapsula bryosalmonae (Canning 
et al., 1999). Следует отметить, что морфологические 
критерии для сравнения тетракапсулид совершенно не 
разработаны, и для этого используются практически 
только молекулярные данные. 

Смело можно предположить, что фауна тетракап-
сулид и в мшанках, и в рыбах еще ждет своего описа-
ния. Весьма вероятно, что не только лососи могут слу-
жить хозяевами для паразитов мшанок: стадии разви-
тия, сходные с РКХ, были обнаружены и у карпа 
(Voronin, Chernysheva, 1993). Пока накоплено слиш-
ком мало данных, чтобы утверждать облигатность 
двуххозяинного цикла мшанки—рыбы. До сих пор не 
ясно, может ли РКХ заражать мшанок, или рыбы явля-
ются для него тупиковым хозяином (Canning et al., 
2000). Совершенно очевидно, что исследование мик-
соспоридий, связанных с мшанками и рыбами, прине-
сет еще много сюрпризов. 

Поскольку двуххозяинный жизненный цикл коль-
чатые черви—рыбы пока продемонстрирован только 
для двух с половиной десятков видов (Kent et al., 2001), 
не следует забывать о вероятности прямой, без участия 
актиноспор, передачи миксоспоридий между рыбами. 
Так, было показано (Diamant, 1997), что Myxidium leei, 
паразит кишечного эпителия нескольких морских рыб, 
может передаваться прямо от рыбы к рыбе. Однако ме-
тодика эксперимента была небезупречна: заражение 
новых рыб констатировалось после их совместного 
обитания с зараженными особями. Экспериментально-
го же заражения миксоспорами проведено не было. Та-
ким образом, остается вероятность того, что заражение 
осуществилось с помощью вегетативных стадий жиз-
ненного цикла, а для нормального хода жизненного 
цикла все же необходимы вторые хозяева. Прямая пе-
редача Kudoa ovivora, паразита икринок губана Thalas-
soma bifasciatum, была постулирована для рыб, собран-
ных в природе (Swearer, Robertson, 1999), однако лабо-
раторные эксперименты не были проделаны, поэтому 
выводы не могут быть признаны окончательными, Не 
следует забывать и результаты экспериментов Ауэрба-
ха по прямому заражению рыб спорами миксоспори-
дий. 

Заканчивая раздел о жизненных циклах, следует 
подчеркнуть, что в настоящий момент мы находимся 
на переломе, в процессе переоценки всего комплекса 
знаний, добытых за полуторавековую историю изуче-
ния миксоспоридий. С одной стороны, базовые пред-
ставления, казавшиеся незыблемыми еще совсем не-
давно, не устояли перед экспериментом, но, с другой 
стороны, многие экспериментальные данные еще 
требуют проверки. Вполне вероятно, что в следующее 
издание настоящего Руководства придется вносить 
существенные поправки — очень бурно развивается 
эта часть паразитологии, слишком драматичны столк-
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новения между классическими представлениями, 
сформировавшимися только на морфологической 
основе, с новыми данными, которые получены экспе-
риментальным путем и/или с помощью молекулярных 
методов. 

Филогения и эволюция 
Миксоспоридии, или слизистые споровики — груп-

па парадоксальная. Может быть, самая парадоксальная 
группа живых организмов, фигурировавшая в зоологи-
ческих дискуссиях последних десятилетий. Одно вре-
мя считавшиеся даже растениями (Balbiani, 1863), 
миксоспоридии были помещены среди простейших 
(см.: Шульман, 1966), и еще всего лишь несколько лет 
тому назад в первом томе самой содержательной свод-
ки, когда-либо посвященной этим организмам (Шуль-
ман и др., 1997), в первой же строке введения они на-
званы, хотя и своеобразной, но «группой паразитиче-
ских простейших». И в последней мировой сводке, 
охватывающей всех Protozoa, миксоспоридии нашли 
свое место (Kent et al., 2000а). 

Хотя первые сведения об этих организмах относят-
ся к началу XIX в., малые размеры наиболее типичной 
стадии жизненного цикла — споры, распространен-
ность по преимуществу в водных животных — рыбах 
и оказавшийся совершенно неожиданным жизненный 
цикл, включающий других водных животных, привели 
к тому, что истинная природа этих организмов стала 
выясняться только в последние годы. 

Отто Бючли (Biitschli, 1881), давший первое науч-
ное название этим организмам, поместил их среди про-
стейших в класс споровиков. Дофлейн (Dofiein, 1901) 
основал отряд Cnidosporidia среди споровиков, куда в 
качестве подотрядов вошли имеющие полярные капсу-
лы миксоспоридии и микроспоридии. Позднее Гарт-
ман (Hartman, 1923) выделил Cnidosporidia из состава 
Sporozoa, а впоследствии ранг интересующей нас 
группы был поднят до класса (Jirovec et al., 1953, Хей-
син, 1956, и др.). Исси и Шульман (1967) логически за-
вершили этот процесс, отделив имевших многоклеточ-
ные споры и плазмодиии миксоспоридий и актиномик-
сидий от одноклеточных микроспоридий, оставив в 
классе Cnidosporidia два подкласса — Myxosporidia и 
Actinomyxidia. Многоклеточный характер как спор, 
так и вегетативных стадий книдоспоридий, естествен-
но, вызывал понятные неудобства при расположении 
этого таксона среди простейших, и его ранг был под-
нят до типа с присвоением названия Myxozoa Grasse, 
1970, под которым эти организмы чаще всего и упоми-
наются в настоящее время. Отечественные зоологи 
обоснованно сомневались в необходимости нового на-
звания и чаще использовали для типа название Cnidos-
pora Dofiein, 1901. 

История определения таксономического положе-
ния, происхождения и места в филеме живого миксо-
споридий — это история попыток примирить явно мно-
гоклеточное строение организмов и традиционное же-
лание поместить микроскопические организмы среди 
простейших животных. Разрешению этого во многом 
субъективного парадокса было посвящено большое 
количество работ, обсуждавших в основном границы 

понятия истинной многоклеточности. Вопрос же полу-
чил свое разрешение, как это обычно и бывает, не в 
термино-теоретических дискуссиях, а с появлением 
новых методов и накоплением новых эксперименталь-
ных данных. 

В качестве протозойных предков книдоспоридий 
указывали каких-то паразитических амеб (амебоидное 
строение плазмодия миксоспоридий) или жгутиконос-
цев (наличие экструсом) (см.: Шульман и др., 1997). 

Однако еще сто лет тому назад было высказано 
предположение, что миксоспоридии не относятся к 
протистам, так как имеют многоклеточные споры 
(Stole, 1899). Наличие экструсом — полярных капсул 
со спирально свернутой стрекательной нитью — есте-
ственно должно было привести и привело к предполо-
жению о связи миксоспоридий и Cnidaria (Weill, 1938). 
Более того, было отмечено сходство миксоспоридий с 
наркомедузами, а именно с Polypodium hydriforme 
(Weill, 1938). Эта точка зрения была подвергнута кри-
тике и надолго забыта, однако сходство нематоцист 
Cnidaria и полярных капсул спор миксоспоридий на 
ультраструктурном уровне вновь воскресило вопрос о 
родстве этих групп животных (Lom, 1969, 1990). 

Сторонники такой точки зрения в общем представ-
ляли книдоспоридий как кишечнополостных, сильно 
упростившихся под влиянием паразитического образа 
жизни. Их противники, сторонники протозойной при-
роды книдоспоридий, объявляли сходство в строении 
экструсом конвергенцией, обусловленной одинаковым 
принципом действия — выбрасыванием стрекатель-
ной нити (Шульман, 1966; Grasse, Lavette, 1978, и др.) 
и несколько парадоксально считали, что миксоспори-
дии являются единственным крупным таксоном среди 
Protozoa, который перешел в многоклеточное состоя-
ние (Шульман и др., 1997). 

На этом аргументы с обеих сторон были исчерпа-
ны. Дискуссия зашла в тупик, который знаменовал со-
бой в значительной мере то нелегкое положение, в ко-
тором оказалась филогенетика, построенная лишь на 
морфологических данных. Выбор между двумя точка-
ми зрения оказался невозможным внутри классиче-
ских зоологии и паразитологии. Эта патовая ситуация 
стала разрешаться лишь с появлением и внедрением 
новой биологической парадигмы — молекулярной 
биологии вообще и молекулярной филогенетики, в ча-
стности. К традиционным светооптическим и ультра-
структурным данным прибавились методы, позволяю-
щие быстро и надежно определить наличие тех или 
иных книдоспоридий у позвоночного или беспозво-
ночного хозяев, такие как ПЦР-типирование и in situ 
гибридизации, лектиновый и иммунологические тес-
ты, и, наконец, определение последовательностей нук-
леотидов тех или иных участков ДНК. 

Другим важным обстоятельством, приведшим к 
резкому увеличению объема наших знаний о Myxozoa, 
и последовавшему за этим определению их позиции на 
филогенетическом древе, было экстенсивное развитие 
аквакультуры, показавшее экономическую важность 
этих паразитов и практическую необходимость приоб-
ретения фундаментальных знаний о миксоспоридиях. 
Два открытия оказали огромное воздействие на иссле-
дования слизистых споровиков и практически сформи-
ровали современное представление об этой загадочной 
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группе паразитов. В первую очередь фундаменталь-
ный характер имело выяснение в 80-х гг. того факта 
(Wolf, Markiw, 1984а, 1984b), что жизненный циклМу-
xosoma cerebralis является двуххозяинным и включает 
актиноспороидную стадию в олигохете Tubifex tubifex. 
Подробнее жизненный цикл излагается в соответству-
ющем разделе. Здесь лишь напомним, что наиболее 
смелая гипотеза, очевидно, и оказалась справедливой: 
двуххозяинный жизненный цикл, включающий рыб и 
олигохет, подтвержден, в том числе и молекулярными 
данными, для 25 видов миксоспоридий, которые отно-
сят к бродам из четырех семейств (Kent et al., 1994; 
Kent et al., 2001; Uspenskaja, 1995). Соответственно 
Myxosporidia и Actinomyxidia, считавшиеся представи-
телями разных классов, являются не более чем разны-
ми стадиями жизненного цикла. 

С развитием методов молекулярной систематики 
миксоспоридии, естественно, привлекли внимание ис-
следователей, работающих в этой области. Для фило-
генетических построений был использован самый рас-
пространенный в молекулярной филогенетике на се-
годня признак — последовательность нуклеотидов 
гена 18S рРНК. Первая работа, в которой были исполь-
зованы известные к тому времени сиквенсы 18S рДНК, 
показала, что миксоспоридии относятся к Metazoa и 
совершенно неожиданно позиционировала этих пара-
зитов как сестринскую группу Bilateria — нематод 
(Smothers et al., 1994; Schlegel, Stechmann, 1996).. Поч-
ти сразу после публикации этой необычной точки зре-
ния, с использованием комбинации молекулярных и 
морфологических данных и новых 18S рДНК сиквен-
сов кишечнополостных, было показано, что на филоге-
нетическом древе миксоспоридии помещаются среди 
Cnidaria (рис. 426), в качестве сестринской группы па-
разитов рыб — наркомедуз Polypodium hydriforme 
(Siddall et al., 1995), что и было абсолютно точно пред-
сказано Вейлем (Weill, 1938). Как признаки многокле-
точных животных были отмечены десмосомы, продук-
ция коллагена и так называемые плотные контакты 
(tight junctions), в качестве специфических признаков 
книдарий — ультраструктурные особенности развития 
полярных капсул миксоспоридий, практически неот-
личимые от картин развития нематоцист наркомедуз 
(Siddall et al., 1995; Lom, Dykova, 1997). 

В это же время было продемонстрировано, что мик-
соспоридии могут объединяться с ветвью трехслойных 
животных (Triploblastica) при использовании для обра-
ботки данных алгоритма максимального сходства (ma-
ximum likelihood) и при исключении из анализа нарко-
медуз, которое было сделано для того, чтобы избавиться 
от артефакта длинных ветвей, который, по мнению ав-
торов, имел место на полученной филогенетической 
схеме (Hanelt et al., 1996). Вывод о близости миксоспо-
ридий и трехслойных животных был сделан и на осно-
вании выявления у первых Нох-гена, похожего на анало-
гичный ген Triploblastica (Anderson, 1998; Anderson et al., 
1998). Однако эти данные еще нуждаются в проверке. 

Сюрпризом стали данные о том, что известный уже 
более полутора веков (Dumortier, van Beneden, 1850) и 
описанный в начале прошлого века (Schroder, 1910) 
червеобразный, нематодоподобный паразит мшанок 
Plumatella — Buddenbrockia plumatellae — оказался 
принадлежащим к миксоспоридиям Tetracapsula. Не-

давно еще несколько похожих организмов были описа-
ны тоже из разных мшанок (Kent et al., 2001; Okamura 
et al., 2002; Monteiro et al., 2002). Buddenbrockia 
(рис. 424) является настолько своеобразным организмом, 
что она была отнесена к числу пяти загадочных таксо-
нов животных (Nielsen, 1995) и, с одной стороны, ни-
когда не была отнесена к какому-либо типу животных, 
а, с другой стороны, и монотипный таксон для нее так-
же никогда не был основан (Monteiro et al., 2002). 

Ультраструктурное исследование Buddenbrockia 
показало наличие у этого организма полярных капсул, 
что заставило авторов поместить их среди миксоспо-
ридий, а строение этих капсул и некоторые другие осо-
бенности позволили отнести этих загадочных червей к 
классу Malacosporea (Okamura et al., 2002). Но еще бо-
лее удивительным было обнаружение третьего, внут-
реннего клеточного слоя и четырех лент продольных 
мышц, описанных, кстати, еще почти сто лет тому назад 
(Schroder, 1912), что свидетельствует о принадлежно-
сти Buddenbrockia не только к миксоспоридиям, но и к 
трехслойным, билатерально симметричным организ-
мам (Okamura et al., 2002). Это открытие хотя и являет-
ся совершенно неожиданным и необычным, но естест-
венным образом снимает противоречия молекулярных 
филогений, на части из которых, в зависимости от спо-
соба обработки материала и набора сравниваемых ви-
дов, миксоспоридии оказывались то сестринской груп-
пой двуслойных Cnidaria (Siddall et al., 1995), то трехслой-
ных нематод (Smothers et al., 1994; Schlegel et al., 1996). 
Хотя Buddenbrockia очевидно связана с Bilateria, она не 
имеет ни кишечника, ни центральной нервной системы. 

Исследование Buddenbrockia из разных мшанок 
и из отдаленных местообитаний показало практиче-
скую идентичность последовательностей нуклеотидов 
18S рДНК всех исследованных образцов с 18S рДНК 
миксоспоридии Tetracapsula bryozoides из мшанок 
(рис. 425). Говоря другими словами, Buddenbrockia 
принадлежит к миксоспоридиям из класса Malacospo-
rea, скорее всего к виду Tetracapsula bryozoides, и 
представляет собой новую стадию жизненного цикла 
последнего (Monteiro et al., 2002). Авторы предлагают 
следующий сценарий эволюции миксоспоридий. Об-
щий предок всех Myxozoa имел две стадии в своем 
жизненном цикле: подвижную червеобразную и непо-
движную, специализировавшуюся на продукции спор. 
После дивергенции на Myxosporea и Malacosporea пер-
вые утратили все следы билатеральной симметрии и 
развились в бесформенные плазмодии, где и проходи-
ло формирование спор. От себя добавим, что на этой 
стадии Myxosporea, вероятно, сменили прежнего хо-
зяина на кольчатых червей. По меньшей мере неко-
торые (а может быть и все) Malacosporea сохранили 
обе анцестральные стадии — и червеообразную по-
движную, и мешковидную, продуцирующую споры. 
Авторы предполагают, что споры, обнаруженные в 
Buddenbrockia, образуются в червеобразной форме 
лишь факультативно. Как мы уже несколько раз отме-
чали, очевидно, что эти предположения пока являются 
весьма и весьма спекулятивными, для более серьезно-
го обсуждения необходимы дополнительные данные. 
Главное, что тоже требует подтверждения, — это то, 
что миксоспоридии оказались принадлежащими не 
только к многоклеточным, но, возможно, и к трехслой-
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ным Bilateria. Если это так, то миксоспоридии демон-
стрируют, пожалуй, крайнюю степень редукции, к ко-
торой может привести паразитизм. 

Использование большего количества таксонов для 
анализа вновь вернуло миксоспоридий в одну группу с 
Cnidaria (Siddall, Whiting, 1999). В этой работе обсуж-
дались достоинства и недостатки основных методов, 
применяемых в молекулярной филогенетике, — мак-
симальной экономии (парсимоний) и максимального 
сходства. Было сделано методологически чрезвычайно 
важное заключение, что общие морфологические при-
знаки, в том числе наличие полярных капсул и сход-
ных стадий развития, не могут быть результатом арте-
факта длинных ветвей, как это может случиться при 
сравнении нуклеотидных последовательностей. Мне-
ние о родстве Cnidaria и Myxozoa является в настоящее 
время наиболее распространенной точкой зрения, хотя 
еще относительно недавно некоторые исследователи 
отказывались даже обсуждать возможную принадлеж-
ность миксоспоридий к многоклеточным организмам 
как несерьезную (Cavalier-Smith, 1993). 

Сделанные из работ этого периода выводы ни в 
коем случае не могут быть расценены как последнее 
слово в определении позиции миксоспоридий на фило-
генетическом древе. Увеличение количества исследо-
ванных организмов и число используемых молекуляр-
ных маркеров неизбежно принесет новые, возможно 
совершенно неожиданные, открытия. Слишком нео-
бычна эта группа паразитических организмов, слиш-
ком велики изменения, которые наложил на них пара-
зитизм, слишком непредсказуемы изменения наших 
представлений об этой группе животных. 

Крупнейший исследователь миксоспоридий 
С. С. Шульман (Шульман, 1966; Шульман и др., 1997) 
считал, что первые их представители паразитировали в 
желчном пузыре, а потом освоили и мочевой пузырь 
морских костных рыб в конце мелового периода. Впо-
следствии паразиты освоили и другие органы хозяев, а 
некоторые стали паразитировать и в тканях рыб. В ка-
честве исходных форм С. С. Шульман (1966) принимал 
Bipolarina (Myxidium, Sphaeromyxa), которые в пресных 
водах дали начало Platysporina (Myxobolus, Henneguya), 
и связывал происхождение морских тканевых много-
створчатых миксоспоридий (Multivalvulida) с морски-
ми же полостными паразитами типа Ceratomyxa. 

Сформулированные исключительно на морфологи-
ческих и эколого-паразитологических данных, фило-
генетические представления С. С. Шульмана нашли 
полное подтверждение и в молекулярно-филогенети-
ческих схемах, построенных по сиквенсам 18S рДНК 
(Kent et al., 2000b; Kent et al., 2001). Так, Ceratomyxa 
объединяется с многостворчатыми Kudoa; тканевой 
паразитизм возникает по меньшей мере дважды: у пре-
сноводных Platysporina (Myxobolus и др.) и у морских 
Multivalvulida {Kudoa). Морские и пресноводные 
виды, за одним исключением, образуют отдельные 
кластеры на филогенетическом древе миксоспоридий, 
что прекрасно согласуется с представлениями 
С. С. Шульмана (рис. 427). Исключением является Ce-
ratomyxa shasta — пресноводный паразит лососевых 
рыб, оказавшийся на древе между морскими родами 
Sinuolinea и Parvicapsula. Этот паразит в качестве 
беспозвоночного хозяина использует пресноводную 

полихету — редкого пресноводного представителя ти-
пично морской группы организмов. Все это делает воз-
можным предположение, что С. shasta вторично 
перешла в пресные воды. 

Паразиты мшанок Tetracapsula spp. и РКХ-орга-
низм образуют отдельную группу миксоспоридий в 
базальной части древа, расположенную ближе всего к 
Polypodium hydriforme (рис. 427), что поддерживает 
образование отдельного класса для миксоспоридий, 
паразитирующих в мшанках (Tetracapsula spp.) — Ма-
lacosporea (Canning et al., 2000): 

В целом молекулярные данные на уровне родов и 
семейств хорошо согласуются с классическими пред-
ставлениями, хотя можно отметить и несколько инте-
ресных несоответствий. Систематика миксоспоридий 
основывается на морфологии спор, другие признаки 
носят вспомогательный характер (Шульман, 1966; 
Lom, Noble, 1984; Kent et al., 2001, и др.). Однако ис-
следованные пять видов морских миксоспоридий Ku-
doa объединяются в группы не по строению спор, а по 
общим хозяевам и географическому распространению 
(Hervio et al., 1997). 

На филогенетическом древе, построенном по изве-
стным на сегодняшний день последовательностям нук-
леотидов 18S рДНК 59 миксоспоридий (Kent et al., 
2001), пожалуй, только Kudoa является, несомненно, 
монофилетическим родом. Myxidium, Myxobolus, Hen-
neguya и Sphaerospora — пара- или полифилетичны. 
Касательно других родов выводы делать пока прежде-
временно из-за недостатка исследованного материала 
(рис. 427). Отметим лишь, что молекулярные данные 
не подтверждают самостоятельность двух больших и 
хорошо отличающихся морфологически родов — My-
xobolus и Henneguya (Smothers et al , 1994; Andree et al., 
1999). Таким образом, вполне вероятно, что такой чет-
кий морфологический признак, как хвостовые отрост-
ки, прекрасно диагностировавший два упомянутых 
рода под микроскопом, мог возникать независимо и не 
имеет таксономического веса по крайней мере на родо-
вом уровне. Актиноспороидные стадии (Triactinomy-
хоп и др.), для которых есть данные по сравниваемому 
гену, располагаются в разных частях древа, образуя 
тесные группы с теми или иными миксоспороидными 
стадиями. 

Характеризуя молекулярные филогении миксоспо-
ридий, опубликованные к настоящему времени, следу-
ет отметить, что многие ветви на филогенетическом 
древе пока недостаточно достоверны и требуется изу-
чение большего количества видов как миксопор, так и 
актиноспор, а также Cnidaria, для более определенных 
выводов. Полученные филогенетические схемы бази-
руются на сравнении генов 18S рРНК. Для создания 
более объективной картины необходимо исследование 
и других молекулярных маркеров. Однако уже сейчас 
некоторые заключения могут быть сделаны с высоким 
уровнем достоверности: морские миксоспоридии фор-
мируют отдельные, рано обособившиеся ветви, кото-
рые расположены вблизи основания древа; миксоспо-
ридии формируют группы, объединенные не столько 
строением спор, сколько локализацией в хозяине и 
особенностями развития; тетракапсулиды образуют 
самую раннюю дивергировавшую группу, что, воз-
можно, связано с включением мшанок, а не кольчатых 
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червей в качестве эволюционно первого беспозвоноч-
ного хозяина миксоспоридий. 

Половое размножение в жизненном цикле миксос-
поридий, очевидно, имеет место один раз — на акти-
носпороидной стадии в кольчатых червях. Исходя из 
общих паразитологических представлений о том, что 
половой процесс проходит в эволюционно первом хо-
зяине, следует, вероятно, предположить, что такими 

хозяевами были кольчатые черви (или мшанки для тет-
ракапсулид), а двуххозяинный жизненный цикл с учас-
тием рыб сформировался позже. С другой стороны, 
рыбы являются хозяевами для большинства миксоспо-
ридий из всех трех главных групп на филогенетиче-
ском древе (тетракапсулид, пресноводных и морских 
миксоспоридий), в то время как различные таксоны 
беспозвоночных (мшанки, олигохеты и полихеты) вы-
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полняют роль другого хозяина; и, наконец, ближай-
ший родственник миксоспоридий — Polypodium — яв-
ляется паразитом рыб (Kent et al., 2001). Эти факты 
свидетельствуют, скорее, в пользу того, что эволюци-
онно первыми в жизненном цйкле миксоспоридий 
были рыбы. Нам представляется, что пока не настало 
время для окончательного решения вопроса о том, кто 
был исходным хозяином для миксоспоридий — рыбы 
или беспозвоночные, и какие беспозвоночные были 
освоены паразитами первыми. Недостаток данных по-
зволит лишь увеличить количество чисто умозритель-
ных, не поддающихся проверке, предположений. 

Паразито-хозяинные отношения 
и патогенное влияние 

миксоспоридий 
Несмотря на то что к настоящему времени описано 

около 1500 видов миксоспоридий, лишь немногие из 
них известны как возбудители серьезных заболеваний. 
Это связано с тем, что отношения между паразитом и 
хозяином в природных экосистемах в той или иной 
степени сбалансированы. Степень этой сбалансиро-
ванности зависит от самых разнообразных причин и 
определяет патогенность миксоспоридий. Парази-
то-хозяинные отношения вообще характеризуются той 
или иной степенью антогонизма, в случае миксоспори-
дий — вегетативных стадий паразита с тканями и орга-
нами хозяина. 

Для вегетативных стадий миксоспоридий показано 
наличие всех возможных способов питания и типов 
пищеварения, комбинирующихся в зависимости от ме-
ста обитания и от пищи, которую они могут получить в 
данном органе или ткани хозяина: 1) внеклеточное 
(дистантное) переваривание за счет ферментов, выде-
ляемых паразитом наружу; 2) пиноцитоз и фагоцитоз с 
последующим внутриклеточным перевариванием; 
3) мембранное пищеварение с последующим актив-
ным транспортом. В большинстве случаев сочетаются 
два или все три типа пищеварения: дистантное, при-
стеночное и внутриклеточное. Чаще всего они допол-
няют друг друга. Например, у Myxosoma cerebralis — 
дистантное, фагоцитоз, внутриклеточное; у Kudoa qu-
adrature. — пиноцитоз, фагоцитоз, дистантное, присте-
ночное. В целом миксоспоридии не являются ни обли-
гатными анаэробами, ни облигатными аэробами 
(Успенская, 1984). 

Тяжесть заболевания даже при заражении патоген-
ными миксоспоридиями не одинакова. Это отражает 
характер отношений между паразитом и хозяином. 
В системе паразит—хозяин возможны три основных 
типа взаимоотношений, между которыми существует 
большое число переходов (Шульман и др., 1997). 

1. Резистентность организма хозяина достаточно 
сильна, чтобы подавить паразита. При этом или совсем 
исключается возможность заражения, или имеет место 
незначительное и недолговременное заражение, или, 
наконец, интенсивность заражения может быть доста-
точно велика, но организм хозяина активно сопротив-
ляется, что приводит даже к гибели части паразитов. 
В последнем случае наблюдается или недоразвитие па-

разитов, о чем свидетельствует наличие вегетативных 
форм, в которых не происходит развития спор, или ци-
сты гибнут с уже сформировавшимися спорами (на-
пример, Myxidium rhodei, Kudoa alliaria, К. nova, К. ro-
senbuschi). 

2. Резистентность хозяина недостаточна для того, 
чтобы преодолеть патогенное влияние паразита. 
В этом случае возможны сильнейшие эпизоотии (на-
пример, Myxosoma cerebralis, Ceratomyxa shasta). 

3. Система паразит—хозяин находится в состоянии 
динамического равновесия. Резистентность хозяина 
достаточно велика для того, чтобы изолировать пара-
зита и ограничить его патогенное воздействие, однако 
не настолько, чтобы полностью уничтожить его (на-
пример, Myxidium lieberkuehni). 

Современные данные свидетельствуют, что имеет-
ся очень небольшой, если вообще имеется, гумораль-
ный ответ организма хозяина на заражение миксоспо-
ридиями (Griffin, Davis, 1978). Вероятно, в немалой 
степени этому способствует и адсорбция миксоспори-
диями на своей поверхностной мембране антител хозя-
ина. Такая мимикрия избавляет паразита от выработки 
собственных антител (Pauley, 1974; McArthur, Sen 
Gupta, 1982). 

При заражении миксоспоридиями можно наблю-
дать все основные патологические изменения в тканях 
и органах, все категории регрессивных и прогрессив-
ных изменений и даже обратимые, такие как гиперэ-
мии, отеки и геморрагии. Регрессивные изменения 
наиболее часто проявляются в виде дистрофии, напри-
мер эпителиальных оболочек желчных и мочевыводя-
щих Протоков, а также в виде атрофии, связанной с на-
личием больших или очень большого числа полостных 
или тканевых плазмодиев. Часто наблюдается обызве-
ствление некротизирующих тканей. Некроз часто раз-
вивается в результате внутриклеточной локализации 
стадий развития миксоспоридий, в особенности ло-
кальный некроз. 

Среди наиболее частых прогрессивных изменений 
наблюдаются гипертрофия или гиперплазия, или одно-
временно оба эти изменения. Гипертрофией может 
быть охвачена либо часть органа (почечные клубочки 
при паразитировании Myxidium rhodei и Sphaerospora 
renicola), либо орган в целом (увеличенная головная 
почка при паразитировании Sphaerospora tincae). Ги-
перплазия характерна для эпителиальных покровов. 
Наблюдалась регенерация поврежденного эпителия, в 
то время как явлений регенерации других типов тка-
ней не обнаружено. 

Воспалительный процесс при заражении миксоспо-
ридиями обычно пролиферативного типа, являющийся 
важным защитным механизмом. Он обычно начинает 
проявляться, когда плазмодии уже содержат зрелые 
споры. Процесс замещения грануломатозной тканью 
поврежденных участков — один из способов возмеще-
ния вреда после разрушения цист и больших плазмо-
диев или после некроза. Инкапсуляция плазмодия или 
скоплений спор также является результатом пролифе-
ративного воспалительного процесса, а не только про-
лиферации соединительно-тканных элементов. 

Фагоцитоз также является важным элементом 
системы контроля организма хозяина над паразитом. 
Меланомакрофаги захватывают споры, выходящие в 
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тканевое пространство, а также мелкие тканевые веге-
тативные формы и переносят их в меланомакрофаги-
альные центры в почках, селезенке или печени, где они 
инкапсулируются и постепенно разрушаются (Lom, 
Dykova, 1992). 

Хорошим примером равновесной системы пара-
зит—хозяин служит Myxidium lieberkuehni. Воспали-
тельные явления, вызываемые им в мочевом пузыре 
щуки, с одной стороны, улучшают питание паразита. С 
другой стороны, болезненные явления почти всегда 
носят локальный характер, что сохраняет в общем нор-
мальную жизнедеятельность рыбы, и в конечном счете 
представляет выгоду и для самого паразита. Инкапсу-
ляция тканевых паразитов позволяет хозяину локали-
зовать их патогенное воздействие. В то же время появ-
ление вокруг капсул инфильтратов и разрастание ка-
пиллярной сети улучшает питание самого паразита. 
Таким образом, образование цист есть также один из 
путей выработки состояния равновесия между парази-
том и хозяином. 

Равновесная система паразит—хозяин — результат 
исторического преобразования. Раз возникнув, эта си-
стема подвергается отбору, в результате которого 
остаются наиболее устойчивые системы. Если выра-
ботка устойчивости идет на организменном уровне, то 
происходит закономерная смена трех разобранных 
выше типов взаимоотношений паразита и хозяина. 
Первый тип взаимоотношений возникает в том случае, 
когда система паразит—хозяин или еще не сформиро-
валась, или находится в самой начальной стадии ста-
новления. Как только паразиту удается приспособить-
ся к существованию в новом хозяине, возможен пере-
ход ко второму типу, так как организм хозяина еще не 
выработал систему защиты против относительно ново-
го для него паразита. В дальнейшем может произойти 
постепенное приспосабливание хозяина к паразиту, в 
результате чего наступает третий тип взаимоотноше-
ний с хозяином — состояние динамического равнове-
сия. Эта общая схема не отражает всего разнообразия 
взаимоотношений паразита и хозяина. Само состояние 
равновесия относительно и может приближаться или к 
первому, или ко второму типам, а также весьма неу-
стойчиво и в зависимости от конкретных условий мо-
жет изменяться или в пользу хозяина, или во вред ему. 
Соответственно в системе паразит—хозяин встреча-
ются все возможные типы взаимоотношений, от почти 
безвредного паразитирования до тяжелейших заболе-
ваний. В тех случаях, когда имеет место подавление 
паразита хозяином или полное равновесие между 
ними, болезненные явления не наблюдаются или слабо 
выражены. При сдвиге равновесия в сторону паразита 
проявляются местные реакции, ограничивающиеся 
данной тканью или органом. Еще более сильный сдвиг 
сказывается на всем организме хозяина, существенно 
нарушая ряд важных функций. 

Часто болезненные проявления возникают вследст-
вие попадания паразита в нетипичную для него ткань 
или орган. Это можно проиллюстрировать на примере 
Myxidium rhodei и плотвы. Плазмодии, паразитирую-
щие в типичном для них месте (почечные клубочки) 
атакуются хозяином только после образования в них 
зрелых спор. Если же они паразитируют в интерстици-
альном пространстве почек, то быстро разрушаются. 

В целом степень повреждения паразитом ткани или 
органа зависит от вида паразита, стадии его жизненно-
го цикла, интенсивности заражения и реакций организ-
ма хозяина. Она может быть практически незаметна 
или выражаться в летальных изменениях органов и 
тканей. Миксоспоридии могут заражать практически 
любой орган рыбы и наносить самый разнообразный 
вред хозяину. Типичные примеры: 

атрофия окружающих органов путем их сдавлива-
ния большими плазмодиями (Henneguya exilis, Мухо-
bolus pavlovskii и др.); 

большие плазмодии (например, Thelohanellus pyri-
formis) вызывают деформацию не только зараженных, 
но и соседних тканей. Раздражение трофозоитами эпи-
телия желчного пузыря и желчных протоков сопро-
вождается воспалением и в результате приводит к раз-
литию желчи и обызвествлению (например, Chloromy-
хит truttae, Myxidium truttae); 

гипертрофия органа, например головной почки 
линя Sphaerospora tincae; 

расширение почечных канальцев и мочевых прото-
ков массами развивающихся стадий (например, Sphae-
rospora renicola) или печеночных протоков плазмо-
диями (Zschokkella nova), которое сопровождается 
атрофией эпителия и другими регрессивными измене-
ниями; 

разрушение хрящевой ткани в результате лизирую-
щей и фагоцитарной активности плазмодия (Myxosoma 
cerebralis, Myxobolus aeglefini); 

деформация позвоночника в результате разруше-
ния нервных волокон спинного мозга (например, My-
xobolus sandrae)-, 

замещение тканей стадиями развития паразита (на-
пример, миоциты, зараженные Kudoa); 

разрушение ткани массой внедряющихся стадий 
развития паразита (Ceratomyxa shasta); 

некроз паренхимы печени при проникновении тро-
фозоитов (Chloromyxum cristatum)', 

целые органы перестают функционировать, напри-
мер жабры карпа, зараженные Sphaerospora molnari, 
которая вызывает гиперплазию эпителия и слипание 
жаберных лепестков. 

В целом полостные миксоспоридии менее патоген-
ны, чем тканевые (Шульман и др., 1997). 

Возникновение заболеваний часто связано с па-
разитированием на необычном хозяине, что обычно 
является результатом интродукции или введением в 
аквакультуру новых объектов рыборазведения, в ре-
зультате чего возникают «молодые» системы пара-
зит—хозяин. Примерами таких заболеваний являются 
болезни, вызываемые Myxosoma cerebralis и Ceratomy-
xa shasta. Интродукция обычного окуня в Австралию 
привела к появлению нового заболевания, вызываемо-
го Triangula регсае. Этот вид впервые и был описан 
именно от окуня в Австралии. При искусственном со-
держании рыб в прудах, и особенно в садках и бассейнах, 
резко нарушается равновесное состояние систем пара-
зит—хозяин. Большая плотность посадки рыб обеспе-
чивает массовое скопление инвазионного начала на 
сравнительно небольшом пространстве. Это способст-
вует интенсивному заражению рыб, что усиливает па-
тогенное воздействие паразита. Искусственное содер-
жание рыб и связанное с этим нарушение естественных 



1064 ТИП MYXOZOA 

для них условии приводят к уменьшению сопротивля-
емости организма хозяина. Это не только усиливает пато-
генное воздействие паразита, но и способствует освое-
нию последними новых хозяев, а также новых тканей и 
органов (извращенная локализация) в основных хо-
зяевах. Возникающие при этом новые или функцио-
нально новые системы паразит—хозяин характеризу-
ются резким усилением патогенности паразита. Нару-
шение нормальных условий существования рыбы, не 

всегда полноценная пища, стрессовое состояние еще 
больше усиливают тяжесть заболевания. Этим комп-
лексом причин, по-видимому, объясняется тот факт, 
что подавляющее большинство заболеваний (миксо-
споридиозов) и массовая гибель от них наблюдается 
при искусственном выращивании рыб (Шульман и др., 
1997). В табл. 4 представлено большинство извест-
ных к настоящему времени возбудителей миксоспо-
ридиозов. 

Т а б л и ц а 4 

Возбудители миксоспориднозов и их воздействие на организм хозяина 

Вид Тип napa-
зитирования Хозяин Орган Воздействие 

Myxidium lieberkuehni Полостной Щука Мочевой пузырь Патологическое изменение стенок 
Myxidium folium » Fundulus heteroclitus Печеночные протоки Плазмодии вызывают закупорку прото-

ков и атрофию их эпителия 
Myxidium gasterostei » Колюшка Желчный пузырь Закупорка протоков и увеличение объе-

ма печени 
Myxidium giardi Тканевой Угри Жабры, кожа, почки, 

желчный и мочевой 
пузыри 

При сильном заражении почек развива-
ется водянка, н наступает массовая 
смертность. Повреждения кожи сни-
жают покупательную способность 

Myxidium macrocapsu- Полостной Карповые Желчный пузырь, пече- Растяжение стенок протоков без соеди-
lare ночные протоки нительно-тканных реакций 

Myxidium minteri » Лососевые Почечные канальцы и 
желчный пузырь 

Дегенерация почечных канальцев 

Myxidium rhodei Тканевой Карповые Почки (боуменовы кап-
сулы) 

Разрушение боуменовых капсул и маль-
пигиевых клубочков. Патогенность 
невысока 

Myxidium truttae Полостной Лососевые, сиговые Желчный пузырь Воспаление печеночных протоков и 
омертвение печеночных тканей 

Myxidium incurvatum » Разнообразные морские 
рыбы 

» » Закупорка печеночных протоков 

Myxidium sphaericum » Морские рыбы » » Гипертрофия пузыря и полное прекра-
щение его функций 

Zschokkella nova » Карповые » » Желчные протоки раздуты, могут атро-
фироваться 

Zschokkella russelli » Mustelus mustelus, Gaid- Желчный пузырь, пече- Разрастание и истончение печеночных 
ropsarus mediterraneus ночные протоки протоков 

Triangula percae Тканевой Perca Jluviatilis в Авст-
ралии 

Мозг Искривление тела 

Leptotheca informe Полостной Mola mola Желчный пузырь Дегенерация желчного пузыря 
Ceratomyxa shasta Тканевой Лососевые Стенки кишечного трак-

та и другие органы 
Высокая смертность в аквакультуре и в 

естественных популяциях 
Sphaerospora angulata Полостной Амурский сазан, караси Мочевые канальцы Закупорка мочевых канальцев 
Sphaerospora cyprini » То же Мочевые канальцы, мо-

четочники, мочевой 
пузырь 

То же 

Sphaerospora renicola » Карп Мочевые канальцы Сильное заражение резко снижает функ-
ции почек, смертность 

Sphaerospora tincae Тканевой Линь Почки Замещение паренхимы органа массой 
стадий развития и спор, гибель 

Sphaerospora pectinacea Полостной Окунь Мочевые канальцы Сильное заражение вызывает гистопато-
логические изменения в почках и 
гибель 

Sphaerospora truttae » Форель Мочевые канальцы и 
боуменовы капсулы 

Гипертрофия почечных клубочков и ат-
рофия эпителия мочевых канальцев 

Sphaerospora ictaluri Тканевой Ictalurus punctatus Жабры и другие органы Воспаление жабр 
Sphaerospora molnari » Карп Жабры Воспаление, замещение жаберной тка-

ни, ее разрушение и гибель молоди 
Sphaerospora testicularis Полостной Dicentrarchus labrax Семявыносящие про-

токи 
Значительно снижает плодовитость сам-

цов 
Hoferellus cyprini » Карп Мочевые канальцы, 

мочеточники 
Разрушение эпителиальных клеток, 

атрофия эпителия 
Hoferellus carassii » Серебряный карась Мочевые канальцы Массовая гибель в результате гиперпла-

зии почек 
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Т а б л и ц а 4 (продолжение) 

Вид Тип napa- Хозяин Орган Воздействие Вид зитирования Орган 

Chloromyxum coregoni Полостной Сиговые Желчный пузырь Гипертрофия желчного пузыря 
Chloromyxum truttae » Форель, радужная » » Нарушение функции желчного пузыря, 

форель, лосось печенн и кишечника, гибель 
Neomyxobolus ophiocep- » Змееголов Мочевые канальцы Растяжение мочевых канальцев скопле-

hali ниями плазмодиев 
Myxobolus pavlovskii Тканевой Толстолобик, пестрый Жабры Разрушение жаберного эпителия, гибель 

толстолобик молоди 
Myxobolus ellipsoides » Карповые Практически во всех У голавля вызывает повреждения 

органах и тканях скелета 
Myxobolus dispar » Карп Жабры и другие органы 

и ткани 
Разрушение жаберных лепестков 

Myxobolus exiguus = » Карповые и Mugil Жабры и другие ткани То же 
M. episquamalis 

Myxobolus carassii » Серебряный карась Почки и мускулатура Образование горба спереди от спинно-
го плавника, убытки в хозяйствах 
Китая 

Myxobolus lintoni » Cyprinodon variegatus Мускулатура Формирует язвоподобные образования в 
подкожной мускулатуре 

Myxobolus sandrae » Судак, окунь, ерш Жабры и другие органы Деформация скелета, снижает покупа-
и ткани тельную способность 

Myxobolus notemegoni » Notemigonus crysoleucas Подкожная соедини- Ерошение чешуи, снижение покупатель-
тельная ткань ной способности 

Myxobolus vanivilasae » Cirrhina mrigala То же То же 
Myxobolus drjagini » Толстолобик Подкожная соединитель- Беспорядочное движение, массовая 

ная ткань, центральная гибель карпа в Китае 
нервная система 

Myxobolus cephalis » Лобан Мозг, жабры и другие 
ткани 

Массовая гибель рыб во Флориде 

Myxobolus buri » Seriola quinqueradiata Мозг Сколиоз в аквакультуре в Японии 
Myxobolus aegleflni » Морские рыбы Хрящевая ткань, кости Атрофия и лизис хряща 

головы, глаза 
Myxobolus pfeifferi » Усач Мышцы Перерождение мышц, опухоли, массо-

вая гибель 
Myxobolus talievi » Байкальская широко- Дно и края глазной Пучеглазие, полная слепота 

лобка впаднны 
Myxosoma cerebralis » Лососевые Хрящевая ткань Возбудитель вертежа, массовая гибель 
Henneguya psorosper- » Щука, окунь, судак Жабры Деформация и слипание жаберных лепе-

mica стков, гибель рыб при недостатке кис-
лорода 

Henneguya exilis » Ictalurus punctatus » Повышенная чувствительность к стрес-
совым факторам, гибель 

Henneguya shaharini » Oxyelotris marmoratus » Слипание лепестков, повышенная 
чувствительность к стрессовым 
факторам, гибель 

Henneguya cutanea Тканевой Карповые Кожа, мышцы Сильно зараженные рыбы гибнут 
Henneguya zschokkei » Сиговые, лососевые Мышцы Снижает покупательную способность 
Henneguya cerebralis » Сибирский и монголь- Хрящевая ткань Повреждение хряща, деформация 

ский хариусы головы 
Henneguya oviperda » Щука, окунь Яичники Снижает плодовитость 
Thelohanellus pyriformis » Карповые, сиговые Жабры, мышцы, другие Образование больших цист в мышцах, 

ткани и органы гибель 
Thelohanellus fuhrmanni » Карповые Жабры, мышцы Большие цисты в мышцах 
Thelohanellus nikolskii » Карп Плавники Ампутация плавников 
Thelohanellus kitauei » » Стенка кишечника Закрывают просвет кишечника, атрофия 

некоторых органов, гибель 
Trilospora muscularis » Molva dipterigia Мышцы Зараженные мышечные волокна дегене-

рируют 
Unicapsula muscularis » Hippoglossus stenolepis » Зараженные мышечные волокна белые, 

напоминают червей, снижает покупа-
тельную способность 

Unicapsula seriolae » Seriola lalandi » При нагревании мясо превращается в 
дурно пахнущую пасту 

Kudoa quadratum » Морские рыбы » Посмертное разжижение мускулатуры 
Kudoa thyrsitis » » » » То же 
Kudoa paniformis » » » » » » 
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Т а б л и ц а 4 (продолжение) 

Вид Тип napa-
зитирования Хозяин Орган Воздействие 

Kudoa musculoliquefaci-
ens 

Kudoa clupeidae 
Kudoa amamiensis 
Hexacapsula neothunni 

Тканевой Морские рыбы Мышцы Посмертное разжижение мускулатуры Kudoa musculoliquefaci-
ens 

Kudoa clupeidae 
Kudoa amamiensis 
Hexacapsula neothunni 

» » Сельди 
Морские рыбы 
Neothunnus macropterus 

» 
» 
» 

Смертность 
Рыба теряет коммерческое значение 
Посмертное разжижение мускулатуры 

П р и м е ч а н и е . При составлении таблицы использованы данные из Шульмана и др. (1997), из Лома и Дыковой (Lom, Dykova, 1992). 

Сравнительно недавно появились сообщения об обна-
ружении спор миксоспоридий в анализах стула чело-
века. Первое сообщение (McCleland et al., 1997) касает-
ся обнаружения спор Henneguya salminicola у пациен-
та с выраженными признаками диареи. При этом 
споры этого вида были ошибочно приняты за сперма-
тозоиды. Во втором случае были обнаружены споры 

Myxoboliis pJectroplites, который обычно встречается у 
пресноводной рыбы Plectroplites ambiguus в Австра-
лии (Boreham et al., 1998). Наконец, были обнаружены 
споры рода Myxobolus у двух ВИЧ инфецированных 
пациентов в Колумбии (Moncada et al., 2001). По всей 
вероятности, споры миксоспоридий попали в организм 
пациента при питании зараженной рыбой. 

Класс M y x o s p o r e a Biitschli, 1881 — М и к с о с п о р и д и и 

Систематическая часть 
Паразиты пойкилотермных позвоночных, для кото-

рых характерно образование миксоспороидных спор 
с жесткими створками. По крайней мере некоторые ви-
ды имеют в своем жизненном цикле дополнительного 
хозяина. На настоящее время он представлен олиго-
хетами и полихетами, развитие в которых заканчивается 
формированием актиноспороидных спор, обладающих 
трирадиальной симметрией. Вегетативные стадии — 
небольшие псевдоплазмодии или многоядерные плаз-
модии. Мейоз, гаметогония и формирование зиготы 
приурочены к актиноспороидной части цикла, тогда 
как все стадии миксоспоридной его части диплоидны. 
Формирование полярных капсул обычно включает об-
разование выстреливающихся полярных нитей. 

Характеристика таксонов приводится в основном 
по Шульману с соавт. (1997), а также Лому и Дыковой 
(Lom, Dykova, 1992). 

Отряд Bivalvulida Schulman, 1959 

Myxosporea с двустворчатыми спорами, содержа-
щими 1—2 или 4 полярные капсулы и обычно 1—2 
амебоидных зародыша. Вегетативные формы разнооб-
разные. Преимущественно полостные или тканевые 
паразиты костистых рыб (морских, пресноводных), 
реже других рыб и водных позвоночных. Лишь два 
вида паразитируют в трематодах из морских рыб. Со-
держит 4 подотряда, из которых 1 (Sphaeromyxina) 
имеет примитивно устроенные споры. 

Подотряд Sphaeromyxina Lom, Noble, 1984 

Споры с примитивными полярными капсулами, 
толстые нити которых не образуют правильных вит-
ков, перпендикулярных к продольной оси полярных 

капсул или находящихся под определенным углом 
к ней. Они не имеют правильного расположения внут-
ри полярных капсул, лишь в редких случаях уложе-
ны спирально в направлении продольной оси споры. 
Иодофильная вакуоль отсутствует. Вегетативные фор-
мы — гигантские (до 11 мм) дисковидные многоспо-
ровые плазмодии. Паразиты желчного пузыря морских 
рыб. Содержит два семейства. 

Сем. Sphaeromyxidae Lom, Noble, 
1984 

Споры веретеновидной или булавовидной формы, 
сильно вытянутые в продольном направлении, с одной 
или двумя полярными капсулами, расположенными 
вдоль продольной оси спор и открывающимися на ее 
полюсах. Содержит два рода. 

Род Sphaeromyxa Thelohan, 1882 
(рис. 428, 1) 

Споры веретеновидные, с притуплёнными кон-
цами и двумя полярными капсулами, расположенны-
ми на противоположных полюсах. Содержит около 
30 видов. 

Род Auerbachia Meglitsch, 1986 
(рис. 428, 2) 

Споры неправильной булавовидной формы с су-
женным задним полюсом и расширенным передним, 
на котором располагается единственная крупная по-
лярная капсула. Стенки створок сравнительно тонкие. 
Шовная линия извилистая, благодаря чему створки не-
одинаковые. Содержит 2 вида. 



ТИП MYXOZOA. КЛАСС MYXOSPOREA 1067 

Сем. Meglitschiidae Kovaljova, 1988 

Споры асимметричные, дуговидно изогнутые, силь-
но вытянутые в направлении, перпендикулярном шву, 
их толщина превышает длину, в связи с чем она напо-
минает представителей рода Ceratomyxa. Створки не-
равные и неодинаковой формы. Две неравные поляр-
ные капсулы открываются у переднего края споры в 
специальных выступах каждой створки по разные сто-
роны шва. Шов образует хорошо заметный шовный ва-
лик. Выступ большей полярной капсулы образует пе-
редний полюс споры. Содержит один род. Паразиты 
желчного пузыря морских рыб. 

Род Meglitschia Kovaljova, 1988 
(рис. 428, 3) 

Сохраняет признаки семейства. Содержит один вид. 

Подотряд Bipolarina Tripathi, 1949 

Споры более усовершенствованы, с менее грубы-
ми, чем у Sphaeromyxa, створками, с относительно тон-
кими полярными нитями, скрученными вокруг своей 
оси и поэтому образующими спирально свернутые 
петли, которые лежат под определенным углом (ино-
гда прямым) к продольной оси полярных капсул. Спо-
ры преимущественно радиально-симметричные, или 
несколько уклоняются в сторону двубоковой или вин-
товой симметрии, или, наконец, совсем дисимметрич-
ны. Обычно веретеновидные или эллипсоидные, или 
сферические и пирамидальные. Полярные капсулы от-
крываются на противоположных полюсах или сторо-
нах споры, лишь в редких случаях передние полюса 
полярных капсул сближены. Они располагаются или 
одновременно в плоскостях шва и перпендикулярной 
ей, или вне плоскости шва, или у небольшого числа 
(сем. Ortholineidae) только в плоскости шва. У пред-
ставителей рода Соссотуха имеет место редукция од-
ной полярной капсулы. У предствителей исключитель-
но пресноводного сем. Neomyxobolidae в амебоидном 
зародыше имеется йодофильная вакуоль. Преимуще-
ственно паразиты полостей желчного и мочевого пу-
зырей, реже мочеточников и мочевых канальцев мор-
ских и пресноводных костистых рыб. У отдельных ви-
дов рода Myxidium наблюдается переход к тканевому 
паразитизму, где их вегетативные формы имеют вид 
цист. Включает 6 семейств. 

Сем. Myxidiidae Thelohan, 1892 

Споры веретеновидной (реже эллипсоидной) фор-
мы, иногда сильно изогнутые. Полярные капсулы рас-
полагаются на противоположных полюсах споры; от-
крываются на полюсах споры или на некотором рас-
стоянии от них. Имеются формы с одной полярной 
капсулой (род Соссотуха). Амебоидный зародыш 
обычно расположен между полярными капсулами. 
Лишь у незначительного числа видов, у которых зад-
ние расширенные полюса полярных капсул сближены, 

амебоидный зародыш сдвинут в сторону. Йодофиль-
ная вакуоль отсутствует. Вегетативные формы — 
плазмодии — иногда очень крупные. У небольшого 
числа видов отмечено паразитирование в тканях, в 
этом случае вегетативные формы имеют вид цист. Па-
разиты желчного и мочевого пузырей, мочеточников и 
мочевых канальцев морских и пресноводных кости-
стых и хрящевых рыб, амфибий и водных рептилий. 
Содержит 3 рода. 

Род Myxidium Butschli, 1882 (рис. 428, 4) 

Споры веретеновидной или близкой к ней формы, 
иногда изогнуты в виде полумесяца или спирально 
S-образно. Грушевидные (реже сферические) поляр-
ные капсулы расположены на разных полюсах споры 
и открываются на них. Амебоидный зародыш располо-
жен между полярными капсулами и только в редких 
случаях, когда полярные капсулы сильно сближены, 
он находится сбоку от них. Вегетативные формы в по-
давляющем большинстве — плазмодии, у небольшого 
числа видов — «цисты». Паразиты желчного и мочево-
го пузырей, мочеточников и мочевых канальцев кости-
стых, реже хрящевых морских и пресноводных рыб, а 
также амфибий и водных рептилий. Небольшое число 
видов паразитирует в тканях пресноводных рыб. Со-
держит более 110 видов. 

Род Соссотуха Leger, Hesse, 1907 
(рис. 428, 5) 

Споры овальной, яйцевидной, булавовидной, воз-
можно веретеновидной формы, содержащие только 
1 полярную капсулу, которая открывается на одном из 
их полюсов. Вегетативные формы —- плазмодии. Пара-
зиты желчного пузыря морских костистых рыб. Содер-
жит 3 вида. 

Род Zschokkella Auerbach, 1910 
(рис. 428, 6) 

Споры эллипсоидной, или овальной, или близкой 
к ним формы, в большей или меньшей степени вы-
тянутые в продольном направлении, часто более или 
менее изогнутые. Шовная линия обычно изогнутая. 
Две полярные капсулы шаровидной или приближаю-
щейся к ней формы расположены на противопо-
ложных полюсах споры, однако открываются на оп-
ределенном расстоянии от них вблизи от шовной ли-
нии. Вегетативные формы — плазмодии. Паразиты 
желчного и мочевого пузырей морских и пресновод-
ных костистых рыб и амфибий. Содержит около 50 ви-
дов. 

Сем. Neomyxobilidae Schulman, 1962 

Состав семейства по Чену и Ma (Chen, Ma, 1998). 
Споры, близкие к треугольной или овальной фор-

ме, с двумя почти сферическими полярными капсу-
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Рис. 428. Споры родов миксоспоридий и групп актиномиксидий. 
1 — Sphaeromyxa, 2 —Auerbachia, 3 — Meglitschia, 4 — Myxidium, 5 — Соссотуха, 6 — Zschokkella, 7 — Neomyxobolus, 8— Cardimyxobolus, 9— Triangula, 
10 — Sinuolinea, 11 — Davisia, 12 — Ortholinea, 13 — Paraortholinea, 14 — Myxoproteus, 15 — Schulmania, 16 — Noblea, 17 — Bipteria, 18 — Neobipteria, 
19 — Palliatus, 20 — Leptotheca, 21 — Ceratomyxa, 22 — Parvicapsula, 23 — Neoparvicapsula, 24 — Sphaerospora, 25 — Globospora, 26 — Wardia, 27 — Chlo-
romyxum, 28 — Caudomyxum, 29 — Polysporoplasma, 30 — Alataspora, 31 — Pseudalataspora, 32 — Fabespora, 33 — Podospora, 34 — Myxobilatus, 35 — Ho-
ferellus, 36 — Myxobolus, 37 — Spirosuturia, 38 — Unicauda, 39 — Dicauda, 40 — Neohenneguya, 41 — Henneguya, 42 — Phlogospora, 43 — Tetrauronema, 
44 — Trigonosporous, 45 — Thelohanellus, 46 — Neothelohanellus, 47 — Laterocaudata, 48 — Hennegoides, 49 — Myxosoma, 50 — Agarella, 51 — Trilospora, 
52 — Unicapsula, 53 — Tetractinomyxon, 54-— Octospina, 55 — Kudoa, 56—Pentacapsula, 57 — Hexacapsula, 58 — Septemcapsula, 59— Tetracapsula. Споры 
актиномиксидий: 60 — Sphaeroactinomyxon, 61 — Triactinomyxon, 62 — Hexactinomyxon, 63 — Neoactinomyxon, 64 — Aurantiactinomyxon, 65 — Raabeia, 

66 — Echinactinomyxon, Ormieractinomyxon, 67 — Guyenotia, 68 — Synactinomyxon, 69 — Siedleckiella, 70 — Antonactinomyxon. 

Fig. 428. Spores of the myxosporean genera and actinomyxidian groups. 
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Рис. 428 ( п р о д о л ж е н и е ) . 
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Рис. 428 (продолжение). 
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лами, расположенными на разных концах споры; от-
крываются на некотором расстоянии от ее полюсов. 
Шовная линия прямая. Амебоидный зародыш с йодо-
фильной вакуолью. Вегетативные формы -— плазмо-
дии. Паразиты мочевого пузыря, мочеточников и мо-
чевых канальцев, жабр и разных тканей пресноводных 
костистых рыб. Содержит 3 рода. 

Род Neomyxobolus Chen, Hsieh, 1960 
(рис. 428, 7) 

Споры, близкие к треугольной форме в плоскости 
шва и овальные в плоскости, перпендикулярной плос-
кости шва. Имеются три ребрышка в плоскости, пер-
пендикулярной плоскости шва. Паразиты мочевого пу-
зыря, мочеточников и мочевых канальцев, пресновод-
ных костистых рыб. Содержит 3 вида. 

Род Cardimyxobolus Ma, Dong, Wang, 
1982 (рис. 428, 8) 

Споры, близкие к треугольной или овальной фор-
ме, иногда сердцевидные, в плоскости шва и веретено-
видные в плоскости перпендикулярной плоскости 
шва. Ребрышек нет. Паразиты жабр пресноводных ко-
стистых рыб. Содержит 2 вида. 

Род Triangula Chen, Hsieh, 1984 
(рис. 428, 9) 

Споры треугольной с сильно загруженными вер-
шинами формы, с расширенной передней частью и 
уплощенные в плоскости шва. На переднем полюсе 
две округлые полярные капсулы, открывающиеся на 
значительном расстоянии от переднего полюса, иногда 
в разные стороны. Йодофильная вакуоль имеется. Тка-
невые паразиты пресноводных рыб. Род содержит 
2 вида. 

Сем. Sinuolineidae Schulman, 1959 

Споры сферической или близкой к ней формы с бо-
лее или менее извилистой шовной линией. Створки 
могут иметь латеральные отростки. 2 полярные капсу-
лы сферической или близкой к ней формы расположе-
ны на противоположных концах споры или несколько 
сдвинуты в ту или иную сторону и открываются вбли-
зи или в некотором отдалении от шва. Вегетативные 
формы в виде мелких (реже крупных) плазмодиев. Па-
разиты мочевого пузыря, мочеточников, или мочевых 
канальцев морских костистых рыб, заметно реже — 
желчного пузыря. Содержит 2 рода. 

Род Sinuolinea Davis, 1917 (рис. 428, 10) 

Сферические или близкой к ним формы споры с из-
вилистой шовной линией лишены латеральных отро-
стков. Сферические или несколько иной формы поляр-

ные капсулы открываются на противоположных полю-
сах споры в том или ином отдалении от шва или сдви-
нуты в сторону одного из ее полюсов. Вегетативные 
формы — мелкие плазмодии. Паразиты мочевого пу-
зыря, мочеточников, мочевых канальцев, реже желч-
ного пузыря морских костистых рыб. Содержит более 
10 видов. 

Род Davisia Laird, 1953 (рис. 428, 11) 
(= Sinuolinea Davis,. 1917 part.) 

Споры округлой или близкой к ней формы, снабже-
ны латеральными отростками, идущими от каждой из 
двух створок. Шовная линия между створками прямая 
или изогнутая. Полярные капсулы сферические, сдвину-
тые в одну половину полости споры. Открываются в 
разные стороны. Вегетативные формы — плазмодии. 
Паразиты мочевого пузыря, мочеточников и мочевых 
канальцев морских костистых рыб. Содержит около 
20 видов. 

Сем. Ortholineidae Lom, Noble, 
1984 

Споры шаровидной, грушевидной или близкой к 
ним формы, слегка сплюснутые в направлении, пер-
пендикулярном плоскости шва, с прямой шовной ли-
нией. Створки лишены латеральных отростков или 
имеют их. Сферические, реже грушевидные полярные 
капсулы в той или иной степени сдвинуты к переднему 
полюсу, расположены в плоскости шва и открываются 
на расстоянии друг от друга, в большинстве случаев в 
разные стороны. Вегетативные формы —- плазмодии. 
Паразиты мочевого пузыря, мочеточников или моче-
вых канальцев почек костистых морских рыб. Включа-
ет 2 рода. 

Род OrtholineaSchulman, 1962 
(рис. 428, 12) 

Споры округлой, овальной или близкой к ним фор-
мы с гладкими или исчерченными створками, лишен-
ными латеральных отростков. Паразиты мочевого пу-
зыря, мочеточников и мочевых канальцев морских ко-
стистых рыб. Содержит около 10 видов. 

Род Paraortholinea Kovaljova in Schulman 
et al., 1997 (рис. 428, 13) 

(= Ortholinea Schulman, 1962 part.) 

Споры грушевидной, пирамидальной (возможно, 
овальной) формы с прямой шовной линией и с лате-
ральными отростками на каждой створке. Сфериче-
ские полярные капсулы, расположенные в плоскости 
шва в передней части споры, открываются в разные 
стороны. Паразиты мочевых канальцев, мочеточни-
ков, возможно .мочевого пузыря морских костистых 
рыб. Пока известен лишь 1 представитель рода. 
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Сем. Myxoproteidae Meglitsch, 1960 
(= Myxoproteidae Kovaljova, Zubtschenko, 

Krasin, 1983) 

Споры пирамидальной или приближающейся к 
ней формы с расширенным в той или иной степени 
уплощенным передним и суженным задним полюса-
ми. У зрелых спор стенки створок и полярных капсул 
утолщены, в них могут сохраняться капсулогенные и 
вальвогенные ядра или их остатки. Поверхность ство-
рок гладкая или на них вдоль шва, или на вершинах 
имеются килевидные выросты, или крыловидные мем-
браны, или утолщения. Шовная линия прямая или 
изогнутая. Относительно крупные сферические поляр-
ные капсулы лежат в плоскости, перпендикулярной 
шву или находящейся под некоторым углом к ней, и 
часто открываются на противоположные стороны. Ве-
гетативные стадии — плазмодии. Паразиты мочевого 
пузыря, мочеточников и мочевых канальцев, реже 
желчного пузыря морских костистых рыб. В состав се-
мейства входят пять родов. 

Род Myxoproteus Doflein, 1890 
(рис. 428, 14) 

(= Conispora Sankurathri, 1977; 
Paramyxoproteus Wierzbicka, 1986) 

Споры характерной для семейства пирамидальной 
или приближающейся к ней (яйцевидной, грушевид-
ной) формы, с расширенным передним и суженным 
задним полюсами. Килевидные выросты, крыловид-
ные мембраны или утолщения на переднем полюсе от-
сутствуют. Вегетативные стадии — плазмодии. Пара-
зиты мочевого пузыря, мочеточников, мочевых ка-
нальцев, реже желчного пузыря морских костистых 
рыб. Содержит около 20 видов. 

Род Schulmania Kovaljova, Zubtschenko, 
Krasin, 1983 (рис. 428, 15) 

Споры пирамидальной или приближающейся к ней 
формы. Шов прямой или извилистый. Створки снаб-
жены продольно расположенными килевидными обра-
зованиями, обычно двух типов: боковыми, идущими 
через вершины створок, и шовными, которые располо-
жены вдоль шва. В некоторых случаях или шовные 
(Sch. simplicificata), или боковые (Sch. cornutus) кили 
могут отсутствовать. Шовный киль — двойной: состо-
ит из килей, образуемых каждой створкой. Толсто-
стенные сферические полярные капсулы расположены 
в передней части споры и открываются в противопо-
ложные стороны. Вегетативные формы — плазмодии. 
Паразиты мочевого пузыря морских костистых рыб. 
Содержит около 10 видов. 

Род Noblea Kovaljova, 1988 (рис. 428, 16) 

Споры овальные или яйцевидные с расширенным 
передним и суженным задним полюсами. Створки 
снабжены продольными килевидными образованиями, 

идущими вдоль изогнутого шва, и утолщениями, 
расположенными на передней части створок в области 
полярных капсул. Эти утолщения в виде двух уплот-
ненных крышечек своей наиболее широкой и толстой 
частью прикрывают полярные капсулы и постепенно 
сужаясь и утончаясь, спускаются дорсально вдоль спо-
ры до уровня ее первой трети. Как и у представителей 
рода Schulmania шовный киль образован общими 
створками. Сферические полярные капсулы лежат в 
плоскости, перпендикулярной шву, и открываются в 
разные стороны на значительном расстоянии от шва. 
Вегетативные формы — плазмодии. Паразиты мочево-
го пузыря морских рыб. Пока известен только 1 пред-
ставитель этого рода. 

Род Bipteria Kovaljova, Zubtschenko, 
Krasin, 1983 (рис. 428, 17) 

Споры широкой пирамидальной формы с за-
кругленными полюсами или уплощенным передним, 
и в той или иной степени сужающимся задним полю-
сом. К передней поверхности каждой створки прик-
реплены широкие и длинные крыловидные мембраны, 
в той или иной степени прикрывающие спору; в них 
обычно располагаются вальвогенные ядра или их 
остатки. Шовная линия обычно изогнутая. Полярные 
капсулы сферические, размещаются ближе к перед-
нему полюсу и открываются в разные стороны споры. 
Вегетативные формы — плазмодии. Паразиты мочево-
го пузыря, мочевых канальцев, почек, реже желчного 
пузыря морских костистых рыб. Содержит 5 видов, 

Род Neobipteria Kovaljova, Krasin, 
Gajevskaja, 1985 (рис. 428, 18) 

Споры широкой пирамидальной формы с расши-
ренным и уплощенным передним и несколько сужаю-
щимся задним полюсами. Передняя поверхность каж-
дой створки снабжена широкими крыловидными мем-
бранами, в которых могут сохраняться вальвогенные 
ядра. Кроме того, каждая створка снабжена медиальным 
килем, идущим вдоль слабо изогнутого шва. Этот шов-
ный киль — производное обеих створок. Толстостен-
ные сферические полярные капсулы размещены ближе 
к переднему полюсу споры, открываются в противопо-
ложные стороны. Паразиты мочевого пузыря морских 
костистых рыб. Пока известен только 1 вид. 

Сем. Palliatidae Schulman, Kovaljova 
in Schulman et al., 1997 

Bipolarina со спорами сферической или близкой к 
ней формой, снабженные широкой и тонкой прозрач-
ной мантией. Крупные полярные капсулы сфериче-
ской или грушевидной формы открываются в разные 
стороны на некотором расстоянии от шва и друг от 
друга.17 Вегетативные формы — длинные нитевидные 

17 При первоописании рода его ошибочно отнесли к сем- Spha-
erosporidae. 
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плазмодии с утолщением на одном конце. Плазмодии 
часто образуют массовые скопления, переплетаясь 
друг с другом. Паразиты желчного пузыря морских 
костистых рыб. Содержат 1 род. 

Род Palliatus Schulman, Kovaljova, 
Dubina, 1979 (рис. 428, 19) 

Сохраняет все признаки семейства. Плазмодии дву-
споровые. Содержит 3 вида. 

Подотряд Eurysporina Kudo, 1919; 
emend. Schulman, 1959 

Споры разнообразной формы, с полярными кап-
сулами, лежащими в плоскости, перпендикулярной 
плоскости шва, изредка с небольшими отступлениями. 
Две или четыре (реже 1) полярные капсулы открыва-
ются обычно на одном полюсе споры, заметно реже на 
противоположных полюсах. У 4 капсульных спор одна 
пара спор может располагаться и в плоскости шва. Ве-
гетативные формы — плазмодии, очень редко круп-
ные, видимые невооруженным глазом. У небольшого 
числа видов вегетативные стадии имеют форму цист. 
Паразиты желчного и мочевого пузырей, мочеточни-
ков и мочевых канальцев морских и пресноводных 
костистых и. хрящевых рыб, за исключением неболь-
шого числа видов, паразитирующих в тканях. Не-
сколько видов — паразиты амфибий и водных репти-
лий, миног и миксин, а два вида паразитируют в трема-
тодах морских костистых рыб. Содержит 6 семейств. 

Сем. Ceratomyxidae Dofiein, 1899 

Споры более широкие в плоскости, перпендику-
лярной шву, чем в плоскости шва. Две округлые или 
грушевидные полярные капсулы лежат в плоскости, 
перпендикулярной шву; обычно открываются на од-
ном полюсе споры рядом друг с другом, иногда на 
некотором расстоянии от переднего полюса и друг от 
друга, а в отдельных случаях на противоположных 
сторонах споры. Иодофильная вакуоль в амебоидном 
зародыше отсутствует. Вегетативные формы — не-
большие плазмодии, обычно с небольшим числом спор. 
Паразиты желчного и мочевого пузырей, мочеточни-
ков и мочевых канальцев морских и пресноводных ко-
стистых и отчасти хрящевых рыб, реже у миксин, ам-
фибий и водных рептилий. Только один вид паразити-
рует в тканях. Содержит два рода. 

Род Leptotheca Thelohan, 1892 
(рис. 428, 20) 

Споры овальной или бобовидной формы с толщи-
ной, менее чем в даа раза превышающей длину и шири-
ну. Створки спор с несколько оттянутыми и закруглен-
ными, реже заостренными вершинами, которые иногда 
снабжены различными придатками. Паразиты желчно-
го и мочевого пузырей, мочеточников и мочевых ка-

нальцев морских, реже пресноводных костистых рыб. 
Небольшое число видов встречается у миксин, хряще-
вых рыб и амфибий. Содержит около 40 видов. 

Род Ceratomyxa Thelohan, 1892 
(рис. 428, 21) 

Споры сильно вытянуты в направлении, перпенди-
кулярном шву, их толщина более чем в два раза превы-
шает длину. Створки имеют вид двух полых конусов, 
соединенных своими основаниями, или отступают от 
этой формы. Их суженные вершины закруглены или 
заострены, а в некоторых случаях заканчиваются отро-
стками или длинными нитями. Створки часто изогну-
ты назад, реже в сторону, в результате чего споры при-
обретают форму полумесяца. Паразиты желчного, 
реже мочевого пузыря и мочеточников морских кости-
стых и хрящевых рыб, единичные виды — у миксин и 
амфибий, лишь два вида паразитируют у пресновод-
ных рыб, причем один из них — в тканях. Содержит 
около 130 видов. 

Сем. Parvicapsulidae Schulman, 
1953 

Споры неправильной формы, удлиненные в про-
дольном направлении, с тонкостенными асимметрич-
ными створками, одна из которых обычно имеет от-
росток. Шовная линия обычно извилистая. Две или 
четыре полярные капсулы очень малых размеров, рас-
полагаются на переднем полюсе в плоскости, перпен-
дикулярной шву, или несколько в стороне от нее 
вследствие изогнутости как самих створок, так и всей 
споры в целом. Поскольку капсулогенные клетки час-
то сохраняются, возникает впечатление, что полярные 
капсулы лежат в пространстве, отделенном от полости 
споры. Вегетативные формы — небольшие, непра-
вильной формы, иногда ветвистые, дву- или тетраспо-
ровые плазмодии. Паразиты преимущественно моче-
вого, реже желчного пузырей морских костистых рыб. 
Содержит 2 рода. 

Род Parvicapsula Schulman, 1953 
(рис. 428, 22) 

Споры асимметричные, вытянутые в направлении 
шва. Только один вид имеет ширину больше длины. 
Две полярные капсулы грушевидной или шаровидной 
формы расположены на переднем полюсе. Плазмодии 
двуспоровые. Паразиты мочевого пузыря (реже желч-
ный) морских (реже проходные) костистых рыб. Со-
держит пять видов. 

Род Neoparvicapsula Gajevskaja, Kovaljova, 
Schulman, 1982 (рис. 428, 23) 

Споры вытянутые в продольном направлении, 
асимметричные, с изогнутой шовной линией. Четыре 
полярные капсулы расположены на переднем полюсе в 

68 Зак. № 4 1 6 3 



1074 ТИП MYXOZOA 

сохранившихся капсулогенных клетках. Плазмодии 
дву- или тетраспоровые. Паразиты мочевого пузыря 
морских костистых рыб. Содержит два вида. 

Сем. Sphaerosporidae Davis, 1917 

Споры сферической или близкой к ней формы. Две 
или четыре полярные капсулы расположены на одном 
полюсе споры, в плоскости, перпендикулярной плос-
кости шва. При наличии 4 полярных капсул одна пара 
может располагаться и в плоскости шва. Вегетативные 
формы большей частью в виде мелких плазмодиев, 
реже в виде цист. Паразиты желчного и мочевого 
пузырей, мочеточников и мочевых канальцев мор-
ских и пресноводных костистых рыб, морских хряще-
вых рыб, миног и амфибий. Несколько видов парази-
тируют в тканях пресноводных рыб. Содержит 5 ро-
дов. 

Род Sphaerospora Thelohan, 1892 
(рис. 428, 24) 

Споры сферической или близкой к ней формы, две 
полярные капсулы расположены на одном из полюсов 
в плоскости, перпендикулярной плоскости шва. Шов-
ный валик слабо выражен и выступает в виде киля. На 
заднем полюсе спор иногда имеются зубчики или ни-
тевидные отростки. Вегетативные формы большей 
частью в виде небольших плазмодиев с варьирующим 
числом продуцируемых спор (одно- или двуспоровые), 
реже в виде цист. Споры обычно содержат два одно-
ядерных амебоидных зародыша. Паразиты желчного и 
мочевого пузырей, мочеточников, мочевых канальцев, 
реже тканей морских и пресноводных костистых рыб и 
миног. Содержит около 50 видов. 

Род Globospora Lorn, Noble, Laird, 1975 
(рис. 428, 25) 

Споры сферические, с неравными створками, сое-
диненными прямым швом. Единственная грушевидная 
полярная капсула открывается на некотором расстоя-
нии от шва. Вегетативные стадии — плазмодии. Пара-
зиты желчного пузыря морских костистых рыб. Содер-
жит один вид. 

Род Wardia Kudo, 1919 
(рис. 428, 26) 

Споры сплющены в направлении плоскости шва, 
благодаря чему они приобретают овальную форму при 
рассмотрении в плоскости шва и трехгранную форму с 
закругленными углами в плоскости, перпендикуляр-
ной шву. Полярные капсулы сферические или груше-
видные, расположены в средней части споры в плоско-
сти, перпендикулярной шву, и открываются не вблизи 
шва, а на вершине створок. На уплощенном заднем по-
люсе споры часто бывает несколько коротких отрост-
ков, похожих на бахрому, которые являются продол-

жением тонких ребрышек на поверхности створок. Ве-
гетативные формы — цисты. Паразиты тканей пресно-
водных костистых рыб. Содержит 3 вида. 

Род Chloromyxum Mingazzini, 1890 
(рис. 428, 27) 

Споры сферической или близкой к ней формы, с 
4 полярными капсулами, расположенными на одном 
полюсе. Полярные капсулы могут располагаться двоя-
ким образом: или одна пара в плоскости шва, а другая 
в перпендикулярной ей плоскости, или обе пары вне 
плоскости шва. Иногда одна пара полярных капсул, 
расположенных по диагонали, больше другой. Поверх-
ность створок гладкая или исчерченная, или с ребрыш-
ками. Иногда на заднем полюсе споры имеются ните-
видные отростки. Вегетативные формы — различной 
величины плазмодии с различным количеством спор, 
реже цисты. Споры содержат один двухъядерный аме-
боидный зародыш, но встречаются и два одноядерных 
зародыша в одной споре. Паразиты желчного и моче-
вого пузырей, мочеточников и мочевых канальцев, 
реже тканей пресноводных и морских рыб, а также ам-
фибий. Содержит около 100 видов. 

Род Caudomyxum Bauer, 1948 
(рис. 428, 28) 

Шаровидные споры с 4 полярными капсулами на 
переднем полюсе и с 1 или 2 хвостовыми отростками 
на заднем. Вегетативные формы — плазмодии и цис-
ты. Паразиты тканей пресноводных рыб и желчного 
пузыря амфибий. Содержит два вида. 

Род Polysporoplasma Sitja-Bobadilla, 
Alvarez-Pellitero, 1995 (рис. 428, 29) 

Споры сферической или близкой к ней формы. 
Створки утолщенные, с несколькими тонкими реб-
рышками на заднем конце, идущими перпендикулярно 
плоскости шва. Каждая створка на заднем конце имеет 
дисковидное утолщение. Полярные капсулы сфери-
ческой или близкой к ней формы. В спорах от 4 до 
12 амебоидных зародышей, что является исключени-
ем среди всех миксоспоридий. Плазмодии содержат 
2 споры. Паразиты мочевых канальцев почек морских 
рыб. Содержит два вида. 

Сем. Alatasporidae Schulman, Kovaljova, 
Dubina, 1979 

Споры, сильно уплощенные в плоскости шва, тре-
угольные при рассматривании в плоскости, перпен-
дикулярной шву. Створки на вершинах снабжены ши-
рокими и длинными крыловидными отростками (оди-
нарными или раздвоенными), благодаря чему споры 
напоминают крылатку клена. Очень маленькие поляр-
ные капсулы, лежащие в плоскости, перпендикуляр-
ной плоскости шва, открываются ближе к переднему 
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полюсу, недалеко от шва. Амебоидный зародыш зани-
мает заднюю часть полости споры и лишен иодофиль-
ной вакуоли. Вегетативные формы — различные одно-
и двухспоровые плазмодии. Паразиты желчного пузы-
ря морских костистых рыб. Содержит 2 рода. 

Род Alataspora Schulman, Kovaljova, 
Dubina, 1979 (рис. 428, 30) 

Крыловидные отростки на вершинах створок оди-
нарные. Плазмодии двуспоровые. Содержит около 
10 видов. 

Род Pseudalataspora Kovaljova, 
Gajevskaja, 1982 (рис. 428, 31) 

Двойные крыловидные отростки на вершинах ство-
рок соединены по переднему краю и раздвоены на зад-
нем конце. Плазмодии одно- и двухспоровые. Содер-
жит 5 видов. 

Сем. Fabesporidae Lom, Noble, 1984 

Эллипсоидные споры вытянуты в направлении, 
перпендикулярном плоскости шва. Полярные капсулы 
открываются на вершинах створок. Двухъядерный 
амебоидный зародыш лежит между полярными кап-
сулами. Вегетативные формы — мелкие плазмодии. 
Споры способны к движению при помощи сократи-
тельных нитей, прикрепленных к створкам спор. Со-
держит 1 род. 

Род Fabespora Naidenova, Zaika, 1969 
(рис. 428, 32) 

Сохраняет все признаки семейства. Содержит 3 ви-
да. Один паразитирует в желчном пузыре морских кос-
тистых рыб, 2 вида паразитируют в трематодах. 

Сем. Myxobilatidae Schulman, 1953 

Споры округлой, шлемовидной или овально-удли-
ненной в переднезаднем направлении формы. Шов 
прямой, иногда с развитым шовным валиком. Створки 
снабжены короткими выростами разнообразной фор-
мы или длинными хвостовыми нитями. Овальные или 
грушевидные полярные капсулы, лежащие в плоско-
сти, перпендикулярной плоскости шва, расположены 
на переднем полюсе или вблизи от него. В амебоидном 
зародыше имеется иодофильная вакуоль. Вегетатив-
ные стадии — плазмодии, реже цисты. Паразиты мо-
чевого пузыря, мочеточников, мочевых канальцев, 
реже различных тканей пресноводных, солоновато-
водных, реже морских костистых рыб. Содержит 
2 рода. 

Род Podospora Chen, Hsieh, 1984 
(рис. 428, 33) 

Споры округлой или шлемовидной формы, с хоро-
шо выраженным прямым шовным валиком. Две оваль-
ные полярные капсулы расположены ближе к передне-
му полюсу и открываются на некотором расстоянии от 
него. В задней части каждой створки имеется по одно-
му короткому выросту различной формы. Вегетатив-
ные стадии — крупные плазмодии или цисты. Парази-
ты тканей различных органов пресноводных кос-
тистых рыб. Содержит 3 вида. Лом и Дыкова (Lom, 
Dykova, 1992) считают его синонимом рода Sphae-
rospora. 

Род Myxobilatus Davis, 1944 
(рис. 428, 34) 

Споры овальной или близкой к ней формы, удли-
ненные в переднезаднем направлении, со створками, 
снабженными хвостовыми отростками. Шовный валик 
не выражен. Грушевидные полярные капсулы распо-
ложены на переднем полюсе. Амебоидный зародыш 
двухъядерный. Вегетативные стадии — плазмодии 
дву- или многоспоровые. Паразиты мочевого пузыря, 
мочеточников и мочевых канальцев (изредка желчного 
пузыря) пресноводных и солоноватоводных, реже 
морских костистых рыб. Содержит более 20 видов. 

Подотряд Platysporina Kudo, 1919, 
emend. Schulman, 1959 

Споры линзообразной или близкой к ней формы, 
часто сильно вытянутые в направлении шва. 2 (реже 1 
или 4) грушевидные полярные капсулы располагаются 
в плоскости шва у переднего полюса. Споры билате-
рально симметричные. В месте соприкосновения ство-
рок последние образуют мощный прямой шовный ва-
лик. Лишь у спор рода Spirosuturia этот валик извитой. 
На заднем полюсе споры у ряда родов имеются хвосто-
вые отростки или тонкие хвостовые нити. У предста-
вителей одного рода (Neohenneguya) отростки имеют-
ся и на заднем, и на переднем полюсах. На переднем 
полюсе спор между выводными концами полярных 
капсул расположен очень тонкий интеркапсулярный 
отросток, отделяющий эти концы друга от друга в 
направлении, перпендикулярном плоскости шва. Ве-
гетативные формы подавляющего большинства ви-
дов — цисты, достигающие иногда крупных размеров, 
в которых формируется огромное число (до несколь-
ких миллионов) спор. Лишь несколько видов полост-
ных и тканевых паразитов имеют вегетативные формы 
в виде плазмодиев. Преимущественно паразиты разно-
образных тканей пресноводных, гораздо реже морских 
костистых рыб. Лишь представители самого прими-
тивного рода —- Hoferellus — паразитируют в желч-
ном пузыре и мочевых канальцах. Включает 2 се-
мейства. 
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Сем. Myxobolidae Thelohan, 1892 

Споры округлой, овальной, грушевидной или вере-
теновидной формы, с 2 (иногда неравными по разме-
рам), реже с 1 полярной капсулой. Створки имеют 
обычные хвостовые отростки или нити, или лишены 
их, реже встречаются отростки иного типа. Шовный 
валик прямой или извитой. Амебоидный зародыш име-
ет иодофильную вакуоль. Вегетативные формы у по-
давляющего большинства — многоядерные и много-
споровые цисты, реже плазмодии. Преимущественно 
тканевые паразиты пресноводных костистых рыб. Со-
держит 14 родов. 

Род Hoferellus Berg, 1898 (рис. 428, 35) 
(=Mitraspora Fujita, 1912) 

Споры пирамидальной формы, с более или менее 
уплощенным задним полюсом, на котором могут нахо-
диться 2 боковых выроста и блюдцеобразное обра-
зование с отходящими от него тонкими хвостовыми 
нитями. На переднем полюсе споры 2 грушевидные 
полярные капсулы. Вегетативные формы — многоспо-
ровые плазмодии. Паразиты желчного и мочевого пу-
зырей, мочеточников и мочевых канальцев пресновод-
ных рыб. Род содержит 12 видов. 

Род Myxobolus Butschli, 1882 
(рис. 428, 36) 

(=Disparospora Achmerov, 1954; Facieplatycauda Wyatt, 
1979; Rudicapsula Kalavati, Narasimhamurti, 1984) 

Споры округлые, овальные, грушевидные или близ-
кой к ним формы. Почти все виды имеют 2 полярные 
капсулы, за исключением 2 видов, имеющих только 
1 капсулу, не смещенную в медиальном направлении. 
Створки лишены отростков. Вегетативные формы — 
цисты, в которых обычно образуется огромное число 
спор. Тканевые паразиты пресноводных костистых 
рыб. Лишь очень немногие виды — паразиты морских 
рыб и амфибий. Род содержит около 450 видов. 

Род Spirosuturia Chen, Hsieh, 1984 
(рис. 428, 37) 

Споры овальной или близкой к ней формы, с хоро-
шо выраженным, волнисто извитым шовным валиком. 
Вследствие этого плоскость шва у споры утрачена. 
Створки лишены отростков. На переднем полюсе 
2 грушевидные полярные капсулы. Вегетативные фор-
мы — плазмодии или цисты. Паразиты полости моче-
вого пузыря или тканей пресноводных костистых рыб. 
Род содержит 2 вида. 

Род Unicauda Davis, 1944 (рис. 428, 38) 

Споры овальные, с 1 отростком, отходящим от 
шовного валика и построенным из иного, чем створки, 
материала. На переднем полюсе 2 грушевидные по-

лярные капсулы. Вегетативные формы — цисты. Тка-
невые паразиты пресноводных костистых рыб. Род 
содержит около 10 видов (Cone, Melendy, 2000). 

Род Dicauda Hoffman, Waliker, 1978 
(рис. 428, 39) 

Споры овальные, с 2 (реже больше) отростками, от-
ходящими от шовного валика и построенными, по-ви-
димому, из иного, чем створки, материала. На перед-
нем полюсе 2 полярные капсулы. Вегетативные фор-
мы — цисты. Тканевые паразиты пресноводных 
костистых рыб. Монотипический род. 

Род Neohenneguya Tripathi, 1959 
(рис. 428, 40) 

Споры веретеновидной формы, с 4 отростками — 
2 хвостовыми и 2 на переднем полюсе. 2 сферические 
полярные капсулы расположены в передней части спо-
ры, но несколько сдвинуты от переднего полюса и от-
крываются на некотором расстоянии от него. Вегета-
тивные формы — многоспоровые цисты. Паразиты 
тканей пресноводных костистых рыб. Единственный 
вид обнаружен только однажды, описание недостаточ-
но полное. 

Род Henneguya Thelohan, 1892 
(рис. 428, 4/) 

Споры округлой, овальной или веретеновидной 
формы, со створками, у которых от заднего полюса от-
ходят хвостовые отростки (двойные или одинарные). 
2 полярные капсулы открываются на переднем полю-
се. Вегетативные формы — многоспоровые цисты. Па-
разиты тканей пресноводных костистых рыб. В мор-
ских рыбах встречается лишь несколько видов. Род со-
держит около 150 видов (Eiras, 2002). 

Род Phlogospora Qadri, 1962 
(рис. 428, 42) 

Споры веретеновидной формы, с 2 хвостовыми от-
ростками и 1 грушевидной полярной капсулой, откры-
вающейся на переднем полюсе. Вегетативные фор-
мы — многоспоровые цисты. Тканевые паразиты пре-
сноводных костистых рыб. Монотипический род. 

Род Tetrauronema Wu, Wang, Jang, 1988 
(рис. 428, 43) 

Споры овальной или близкой к ней формы. В зад-
ней половине споры, на некотором расстоянии от ее 
заднего полюса, отходят 4 хвостовых отростка: по 2 от 
шовного валика каждой створки. На переднем полюсе 
2 грушевидные полярные капсулы. Вегетативные фор-
мы — цисты. Тканевые паразиты пресноводных кости-
стых рыб. Монотипический род. 
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Род Trigonosporous Hoshina, 1952 
(рис. 428, 44) 

Споры шлемообразной формы, с закругленными 
передним и задним полюсами. От шовного валика 
каждой створки, на некотором расстоянии как от пе-
реднего, так и от заднего полюса, отходят по 2 симмет-
рично направленных назад хвостовых отростка, попар-
но соединенных между собой тонкими филаментами. 
Эти филаменты идут в направлении, примерно парал-
лельном задней поверхности споры. На переднем по-
люсе споры расположены 2 грушевидные полярные 
капсулы. Вегетативные формы — цисты. Тканевые па-
разиты солоноватовЬдных костистых рыб. Монотипи-
ческий род. 

Род Thelohanellus Kudo, 1933 
(рис. 428, 45) 

Овальные или грушевидные споры с гладкими, 
лишенными отростков створками, с 1 полярной кап-
сулой, сместившейся к продольной оси споры в меди-
альном направлении, благодаря чему спора вторично 
приобрела радиальную симметрию. Вегетативные 
формы в виде многоспоровых цист. Паразиты тканей 
пресноводных костистых рыб. Род содержит около 
40 видов. 

Род Neothelohanellus Das, Haldar, 1986 
(рис. 428, 46) 

(= Lomosporus Gupta, Khera, 1988) 

Споры яйцевидной формы с одной полярной кап-
сулой, открывающейся сбоку от переднего полюса 
споры. Тканевые паразиты пресноводных рыб. Род 
содержит 2 вида. Валидность рода вызывает сомне-
ния. 

Род Laterocaudata Chen, Hsieh, 1984 
(рис. 428, 47) 

Споры овальной формы, несколько сужающиеся к 
переднему концу, с одним длинным тонким изогнутым 
отростком, отходящим от шовного валика несколько 
сбоку от заднего полюса. Отросток раздвоен на конце. 
Две грушевидные полярные капсулы. Паразиты жабр 
пресноводных рыб. Монотипический род (Kent et al., 
2000а). 

Род Hennegoides Lom, Tonguthai, Dykova, 
1991 (рис. 428, 48) 

Споры асимметричные с раздвоенным отростком 
на заднем конце. Две полярные капсулы с полярными 
нитями, закрученными вдоль оси капсул. Род содер-
жит один вид, описанный из кишечника пресноводной 
рыбы (Kent et al., 2000а). 

Сем. Myxosomatidae Poche, 
1913 

Споры округлой, овальной, грушевидной или вере-
теновидной формы, с 2 или 4 грушевидными полярны-
ми капсулами на переднем полюсе. Створки лишены 
хвостовых отростков или имеют их. Иодофильная ва-
куоль в амебоидном зародыше отсутствует. Вегетатив-
ные формы — многоспоровые цисты, лишь у единич-
ных видов — плазмодии. Тканевые паразиты пресно-
водных костистых рыб. Небольшое количество 
паразитирует в морских рыбах. Включает 2 рода. 

Род Myxosoma Thelohan, 1882 
(рис. 428, 49) 

(= Lentospora Plehn, 1905) 

Споры округлой, овальной, яйцевидной или груше-
видной формы, лишенные хвостовых отростков. Веге-
тативные формы — многоспоровые цисты, лишь у 
единичных видов — плазмодии. Паразиты пресновод-
ных костистых рыб; единичные виды паразитируют в 
морских рыбах. Род содержит около 100 видов. 

Род Agarella Dunkerly, 1915 (рис. 428, 50) 

Споры веретеновидной формы, с 2 хвостовыми от-
ростками и 4 грушевидными полярными капсулами на 
переднем полюсе. Вегетативные формы — многоспо-
ровые цисты. Единственный вид — тканевой паразит 
двоякодышащей рыбы. 

Отряд Multivalvulida Schulman, 1959 

Миксоспоридии с многостворчатыми спорами, со-
стоящими из 3, 4, 5 или 6 створок и содержащими от 
1 до 6 полярных капсул и 1, реже 2, амебоидных заро-
дыша. Как исключение у некоторых видов может быть 
6—7 капсул и створок (Septemcapsula yasunagai Hsieh, 
Chen, 1984). Все капсулы расположены на переднем 
полюсе споры. Споры радиально симметричные. Веге-
тативные формы — плазмодии. Иодофильная вакуоль 
отсутствует. Паразиты мышечных волокон, реже кле-
ток других тканей и органов морских рыб. Только еди-
ничные виды паразитируют в полости желчного и мо-
чевого пузырей. В тех случаях, когда плазмодий лизи-
рует сарколемму зараженного мышечного волокна, он 
выходит в окружающую ткань и становится тканевым 
паразитом. В этом случае паразиты или окружаются 
соединительно-тканной капсулой хозяина, благодаря 
чему образуется псевдоциста, либо продолжается ли-
зис. Включает 7 семейств. 

Сем. Trilosporidae Schulman, 1959 

Споры 3-створчатые, имеющие 1 или 3 полярные кап-
сулы. Внутриклеточные и тканевые паразиты, реже пара-
зиты желчного и мочевого пузырей. Содержит 2 рода. 
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Род Trilospora Noble, 1959 (рис. 428, 51) 

Споры с 3 полярными капсулами. Трофозоиты од-
но- или двуспоровые. Внутриклеточные или тканевые 
паразиты, реже паразиты желчного пузыря. Род содер-
жит 3 вида. 

Род Unicapsula Davis, 1924 (рис. 428, 52) 
(=Pileispora Naidenova, Zaika, 1970; 

Parapileispora Naidenova, Zaika, 1970) 

Споры имеют только 1 полярную капсулу. От реду-
цированных полярных капсул сохранились только 
капсулогенные ядра или недоразвитые капсулогенные 
клетки. Одна из створок крупнее других. Внутрикле-
точные паразиты мышечных волокон или тканей, реже 
мочевого пузыря. Род содержит 7 видов. 

Сем. Tetractinomyxidae Poche, 1913 

Паразиты сипункулид. Монотипическое семейство. 
Первоначально это семейство относили к классу Acti-
nosporea. По строению спор в настоящее время его отно-
сят к отряду Multivalvulida (Kent et al., 1994). Однако по-
ложение семейства в системе остается дискуссионным. 

Род Tetractinomyxon Ikeda, 1912 
(рис. 428, 53) 

Споры четырехгранные с тремя створками и тремя 
овальными полярными капсулами, расположенными 
на переднем конце. Один двухъядерный амебоидный 
зародыш. Род содержит два вида (Kent et al., 2000а). 

Сем. Spinavaculidae Hsieh et Xiao, 1993 

Чен и Ma (Chen, Ma, 1998) выделяют это семейство 
вместе с сем. Kudoidae в отдельный отряд Tetravalvuli-
da, отмечая его промежуточное положение между от-
рядами Bivalvulida и Multivalvulida. По количеству 
створок — это несомненно Multivalvulida. Однако оваль-
ная форма спор, наличие иодофильной вакуоли, четырех 
отростков на каждом полюсе споры, а также паразити-
рование в плавательном и желчном пузырях пресно-
водной рыбы (белый амур) отличают это монотипиче-
ское семейство от остальных представителей отряда 
Multivalvulida. Положение семейства в системе миксо-
споридий остается дискуссионным. Содержит 1 род. 

Род Octospina Hsieh et Xiao, 1993 
(рис. 428, 54, а, б, в) 

Споры с четырьмя створками и четырьмя поляр-
ными капулами на переднем полюсе споры, овальной 
формы. На каждом полюсе имеются четыре отростка. 
Отмечена иодофильная вакуоль. Паразиты плаватель-
ного и желчного пузырей белого амура. Описан 1 вид. 

Сем. Kudoidae Meglitsch, 1959 

Споры 4-створчатые, снабженные 4 полярными 
капсулами. Вершины створок закруглены или заострены 
и оттянуты, образуют роговидный выступ. Иногда одни 
створки и полярные капсулы крупнее других. Два од-
ноядерных амебоидных зародыша, один из которых 
окружает другой. Трофозоиты одно- и многоспоровые. 
Вегетативные формы — плазмодии. Паразиты мышечных 
волокон, реже клеток других тканей рыб, единично 
желчного и мочевого пузырей. Содержит только 1 род. 

Род Kudoa Meglitsch, 1947 (рис. 428, 55) 
(= Tetraspina Xie, Chen, 1988) 

Сохраняет все признаки семейства. Споры квадрат-
ные или с закругленными углами в фронтальной плос-
кости с нечеткими шовными валиками. Трофозоиты 
маленькие, содержащие от одной до семи спор, или боль-
шие многоспоровые. Род содержит около 50 видов. 

Сем. Pentacapsulidae Naidenova, Zaika, 
1970 

Споры 5-створчатые, снабженные 5 полярными 
капсулами. Вегетативные формы в виде плазмодиев, 
вначале паразитирующих в мышечных волокнах, а за-
тем располагающихся в соединительно-тканных кап-
сулах хозяина. Паразиты мышц, реже других органов 
морских рыб. 

Род Pentacapsula Naidenova, Zaika, 1970 
(рис. 428, 56) 

Сохраняет все признаки семейства. Споры звездооб-
разные пятилучевые в фронтальной плоскости. Большие 
многоспоровые трофозоиты. Род содержит три вида. 

Сем. Hexacapsulidae Schulman, 1959 

Споры 6-створчатые, имеют 6 полярных капсул. 
Вегетативные формы в виде плазмодиев. Вначале па-
разиты мышечных волокон, вызывающие затем лизис 
мышечных тканей. Паразиты морских рыб. Монотипи-
ческое семейство. 

Род Hexacapsuia Arai, Matsumoto, 1953 
(рис. 428, 57) 

Сохраняет все признаки семейства. Споры полуокруглые 
в латеральной плоскости. Монотипический род. 

Сем. Septemcapsulidae Hsieh, Chen, 1984 

Споры 7-створчатые, имеют 7 полярных капсул. 
Паразиты морских рыб. Валидность этого семейст-
ва вызывает сомнения, поскольку у единствен-
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ного представителя этого семейства в одной псев-
доцисте имелись споры с 6 и 7 створками и капсу-
лами. 

Род Septemcapsula Hsieh, Chen, 1984 
(рис. 428, 58) 

Сохраняет все признаки семейства. Споры с закруг-
ленной вершиной. Монотипический род. Паразиты го-
ловного мозга морских рыб. 

Myxozoa incertae sedis 

Malacosporea Canning et al., 
2000 — Малакоспореи 

Паразиты пресноводных мшанок и рыб. Споры с «мяг-
кими» створками и 4 полярными капсулами, которые нахо-
дятся внутри обширного мешковидного образования. 

Отряд Malacovalvulida Canning et al., 2000 

Паразиты мшанок и рыб, в случае Tetracapsula bryo-
salmonae. Вегетативные стадии в виде закрытых мешков, 
оболочка которых состоит из одного слоя уплощенных 
клеток. Митохондрии с трубчатыми кристами. Споры 
формируются внутри мешка либо путем агрегации клеток, 
либо путем деления спорогенных клеток. Мейоз проис-
ходит в спороплазмогенных клетках (Tetracapsula bry-
osalmonae); ядро спороплазмы гаплоидное. Клетки, фор-
мирующие створки спор, не дегенерируют, не форми-
руют твердых створок и не покрывают места выхода 
полярных нитей. Полярные нити не формируются кап-
сулогенными клетками на фазе развития в мшанках. Вы-
ходы из полярных капсул не запечатаны пробкоподоб-
ными структурами. В спороплазме имеются спороп-
лазмозомы — мембрановидные, электронно-плотные 
структуры с прозрачными узкими инвагинациями. У од-
ного вида имеются гаплоспоросомы (Canning et al., 2000). 

Сем. Saccosporidae Canning et al., 1996 

Сохраняет все признаки группы. Все одноядерные 
клетки внутри мешка являются потенциальными спо-
рами или компонентами спор (Canning et al., 1996; Can-
ning et al., 2000). Содержит один род. 

Род Tetracapsula Canning et al., 1996 
(рис. 428, 59) 

Разрастание мешка достигается путем деления кле-
ток в его стенке, при этом выделяются клетки внутрь 
полости мешка, которые впоследствии становятся спо-
рами. Споры формируются путем деления одной спо-
рогенной клетки на 10 клеток (4 капсулогенные, 4 да-
ющие створки и две спороплазматические) или путем 
агрегации восьми звездообразных клеток вокруг спо-

роплазмогенной клетки. Первые клетки продуцируют 
створки и капсулогенные клетки, а последняя — де-
лится на две спороплазмы с гаплоидными ядрами. 
Спороплазмы формируют вторичные клетки. Споры 
сферические с четырьмя капсулами, расположенными 
на одном полюсе споры. Клетки, формирующие створ-
ки, сохраняют клеточную целостность и не формиру-
ют твердых створок (Canning et al., 1996; Canning et al., 
2000). Род содержит два вида. 

Вследствие упразднения класса Actinosporea, а так-
же всех отрядов и семейств, за исключением Tetracti-
nomyxidae, далее, вслед за Кентом с соавт. (Kent et al., 
1994; Kent et al., 2000a), приводим список сборных 
групп актиномиксидий. 

Sphaeroactinomyxon (рис. 428, 60) 

Выделение спор происходит поодиночке. Отростки 
отсутствуют. Споры трехстворчатые с 3 полярными 
капсулами. К этой группе принадлежит и род Tetra-
spora, который отличается тем, что в панспороцисте 
образуются четыре споры, а не восемь (Halett, Lester, 
1999). 

Triactinomyxon (рис. 428, 61) 

Выделение спор происходит поодиночке. Имеются 
3 отростка и стиль, сформированный слиянием отрост-
ков проксимально от полости споры. 

Hexactinomyxon (рис. 428, 62) 

Выделение спор происходит поодиночке. Имеются 
6 отростков и стиль. 

Neoactinomyxon (рис. 428, 63) 

Выделение спор происходит поодиночке. Имеются 
3 закругленных отростка. Стиль отсутствует. 

Aurantiactinomyxon (рис. 428, 64) 

Выделение спор происходит поодиночке. Имеются 
три боковых широких отростка. Стиль отсутствует. 

Raabeia (рис. 428, 65) 

Выделение спор происходит поодиночке. Имеются 
три задних изогнутых заостренных отростка. Стиль от-
сутствует. 

Echinactinomyxon (рис. 428, 66) 

Выделение спор происходит поодиночке. Имеются 
три задних прямых заостренных отростка. Стиль от-
сутствует. 
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Guyenotia (рис. 428, 67) 

Выделение спор происходит поодиночке. Имеются 
три задних прямых пальцевидных отростка. Стиль от-
сутствует. 

Synactinomyxon (рис. 428, 68, а, б) 

Выделение спор происходит группами. Отростки 
неравные: два длинных крыловидных и один короткий 
конусовидный отросток. Стиль отсутствует. Споры со-
единяются вершинами конусовидных отростков. 

Siedleckiella (рис. 428, 69, а, б) 

Выделение спор происходит группами. Три равных 
отростка, вершинами которых споры соединяются 
в группы. Стиль имеется. Споры похожи на таковые 
Triactinomyxon. 

Ormieractinomyxon (рис. 428, 66) 

Выделение спор происходит группами. Споры со-
единяются в группы при помощи крючков на концах 
отростков. Стиль отсутствует. Споры похожи на Echi-
nactinomyxon. 

Antonactinomyxon 
(рис. 428, 70, а, б) 

Выделение спор происходит группами. Отростки 
без крючков. Стиль отсутствует. Споры похожи на 
Echinactinomyxon, но концы отростков закруглены. 

THE PHYLUM MYXOZOA GRASSE, 1970 

S U M M A R Y 

Myxozoa are obligatory parasites of several classes of vertebrates. 
Last finding show that for many of Myxozoa if not for all of them the 
life cycle include the second invertebrate host. This exiting discovery 
attract attention to Myxozoa recently. The molecular phylogenies const-
ructed for these parasites placed them into Metazoa. The one hundred 
years discussion about protozoan or metazoan nature of this organisms 
finalized in Myxozoa position among Metazoa. The place is not precise-
ly determined between Coelentherata and even possible among Bilate-
ria. Such a big change in our knowledge about Myxozoa need to made a 
major revision in taxonomy of this enigmatic parasites. 

We tried to adapte the systematics of Myxozoa to that exiting disco-
veries. The cytology and life cycles of Myxozoa are largely discussed 
and some changing in taxonomy are presented in this work. 

Evolution of myxozoans followed from one hand the way of specia-
lization for propagation stages in vertebrate and invertebrate host and 
for another way of specialization of invasive stages — spores. Spores 
are producted in both vertebrate and invertebrate parts of life cycle and 
display rather different morphology. The scale of spores adaptations to 
infect vertebrate and invertebrate hosts are discussed. 
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