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Исследовано тонкое строение Urceolaria kozloffi (сем. Urceolariidae), эктокомменсала бра-
хиопод Hemithyris psittacea, с помощью методов трансмиссионной (ТЕМ) и сканирующей 
(SEM) микроскопии. Результаты исследования в сравнении с литературными данными по 
строению инфузорий сем. Trichodinidae показали отсутствие принципиальных различий в орга-
низации урцеолярий и триходинид. Изучены некоторые аспекты биологии U. kozloffi, а также 
на основе экспериментальных данных показано отсутствие эффективного механизма транс-
миссии инфузорий с одного хозяина к другому. 

В современной системе инфузорий кругоресничные (Peritricha) имеют ранг 
подкласса (Corliss, 1979) и подразделяются на два подотряда: сидячие (Sessilina) 
и подвижные (Mobilina) перитрихи. Центральное место в подотряде Mobilina зани-
мают сем. Urceolariidae и Trichodinidae. 

Эти два семейства исследованы далеко не с одинаковой полнотой. Особое вни-
мание уделяли инфузориям сем. Trichodinidae - паразитам морских и пресновод-
ных рыб. Накоплен достаточно большой материал по фауне, биологии и морфо-
логии триходинид. Первое подробное описание организации триходинид было 
осуществлено Форе-Фремье и Торо (Faure-Fremiet, Thaureaux, 1944; цит. по: Raabe, 
1963). В связи с бурным развитием электронной микроскопии появились много-
численные работы по тонкому строению триходинид (As van, Basson, 1990; Basson, 
As van, 1989, 1993; Kruger e.a., 1993; Lom, 1973; Maslin-Leny, Bohatier, 1984; Sirgel, 
1983). Напротив, представители сем. Urceolariidae, будучи комменсалами беспозво-
ночных животных, мало изучены. И хотя урцеолярииды широко распространены, 
данные о фауне и их биологии крайне фрагментарны. Сведения о тонком строении 
отсутствуют. 

Эта статья посвящена описанию строения Urceolaria kozloffi Bradbury, 1970, 
эктокоменсала брахиопод Hemithyris psittacea, а также обсуждению результатов 
экспериментов по передачи инвазионного начала от одной особи хозяина к другой. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Весь материал был собран в летний период (июль-август) в 1993 и 1994 гг. на 
Белом море в районе о. Средний (губа Чупа, Кандалакшский залив) на базе Мор-
ской биологической станции СПбГУ. 

Материал добывался с небольших глубин (до 10 м). Все животные содержались 
в стеклянной посуде с морской водой при температуре 4.3-4.4°. Было исследовано 
112 брахиопод. Наблюдения за живыми инфузориями проводились под биноку-
ляром МБС-10 и под микроскопом PZO с насадкой, позволяющей получить 
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контраст Номарского. С помощью этого микроскопа были сделаны фотографии 
живых урцеолярий. Были изготовлены тотальные препараты инфузорий, окра-
шенных гематоксилином Бемера. Они были использованы для исследования 
ядерного аппарата. 

Для изучения тонкого строения инфузории были зафиксированы 2.5 %-ным 
раствором глютаральдегида на 0.1 М какодилатном буфере (рН 7.2) в течение 
30 мин, промыты 3 раза по 10 мин в какодилатном буфере и вторично зафиксиро-
ваны 1.5 %-ным раствором 0s0 4 на том же буфере в течение часа. Зафиксированные 
и промытые буфером клетки были обезвожены в спиртах (30-100°). Часть мате-
риала использовали для изучения внешнего строения с помощью сканирующего 
электронного микроскопа Hitachi-ЗОО. Часть была залита в эпон-812. Тонкие срезы 
контрастировали уранил ацетатом 10 мин и нитратом свинца 1 мин. Для просмотра 
срезов использовали электронный микроскоп Hitachi-ЗОО при рабочем увеличении 
2,15 и 20 тыс. 

У всех вскрытых брахиопод (п= 112) была измерена длина раковины, и был 
проведен корреляционный анализ на наличие связи между размерами брахиопод 
и их зараженностью. В этом случае была примененена компьютерная программа 
„Statgraphics Statistical Graphics System. Version 5.0". 

Были поставлены эксперименты по заражению стерильных брахиопод при 
совместном содержании с зараженными брахиоподами. В этом случае у брахиопод 
надламывалась верхняя створка раковины, чтобы можно было исследовать лофо-
фор под бинокуляром МБСЧ0. Были отобраны спонтанно зараженные и незара-
женные брахиоподы и помещены попарно в бюксы с морской водой. Бюксы содер-
жались в холодильнике. Через сутки проводилось обследование всех брахиопод 
на наличие инфузорий. 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Urceolaria kozloffi Bradbury, 1970. 
Х о з я и н и л о к а л и з а ц и и : Hemithyris psittacea, щупальца л офофора. 
Место о б н а р у ж е н и я : Большой Керетский пролив Чу пинской губы Кан-

далакшского залива Белого моря. 

ОПИСАНИЕ 

Инфузории имеют бочонковидную форму тела (рис. 1, А-Д; см. вкл.). Длина 
тела по орально-аборальной оси у живых инфузорий около 80 мкм. Ширина тела 
немного меньше - 50 мкм. При сокращении инфузории тело становится округлым. 
Оральный полюс чуть шире, чем адоральный. Перистом слегка выпуклый. Он окру-
жен ресничной спиралью, которая совершает оборот в 400°. Адоральная ресничная 
спираль, как и у других мобилин, состоит из двух поясов ресничек: гаплокинет 
(один ряд кинетосом) и поликенет (несколько рядов кинетосом). Эти два пояса 
идут параллельно и плотно прилегают друг к другу. Гаплокинеты располагаются 
дистальнее поликинет. Пояса расходятся у входа в инфундибулум и самостоятель-
но спускаются в воронку (рис. 1, Г). 

Поверхность тела неровная, но никаких правильных циркулярных образова-
ний, типа кортикальных колец, не обнаружено (рис. 1, Д). Цитоплазма содержит 
много светопреломляющих гранул. Недалеко от инфундибулума располагается 
большая вакуоль, ни разу не было отмечено ее сокращение. 

Аборальная цилиатура состоит из трех венчиков: верхнего, среднего и нижнего 
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Рис. 2. Схема строения Urceolaria kozloffi (продольный срез). 

гаде — гаплокинеты адоральной спирали ресничек; падс — -поликинеты адоральной спирали ресничек; 
ее — -кинетосомы верхнего венчика трохальной цилиатуры. 

Остальные обозначения такие же, как на рис. 1. 

Fig. 2. The scheme of Urceolaria kozloffi (longitudinal dissection). 

(рис. 1, E, Ж; 2). Реснички находятся в постоянном движении. Кинетосомы верх-
него венчика ресничек расположены в один ряд. Реснички мощные, длинные. 
Это так называемые маргинальные цирры. Они обращены наверх и располагаются 
параллельно поверхности тела. Средний венчик располагается под маргиналь-
ными циррами. Входящие в его состав кинетосомы образуют 9 рядов и распола-
гаются в оыахматном порядке. Внутренний венчик лежит прямо над пограничной 
мембраной. Его кинетосомы образуют один ряд. Венчики отделены друг от друга 
складками (рис. 1, Е, Ж; 2). Между нижним и средним венчиками располагается 
короткая и толстая складка. Альвеолярный слой этой складки хорошо выражен. 
Никаких опорных структур в виде ряда микротрубочек не было обнаружено. 
Между средним и верхним венчиками находится более крупная складка, в кото-
рой под альвеолярным слоем располагается ряд микротрубочек. От кинетосом 
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Рис. 3. Ядерный аппарат Urceolaria kozloffi. 

ма — макронуклеус; ми — микронуклеус; аде — адоральная спираль; пг — пограничная мембрана; 
ц — маргинальные цирры. 

Fig. 3. Nuclear apparatus of Urceolaria kozloffi. 

среднего и нижнего венчиков отходят мощные филаментозные корешки. Они 
расположены пучками и связаны со скелетными элементами присоски (рис. 2). 

Хорошо заметна пограничная мембрана в виде перегородки между воронкой 
прикрепитального диска и трохальной цилиатурой. Она видна у прикрепившихся 
форм (рис. 1, А; 2). В центре присоски имеются реснички (рис. 1, А, Б, Д). У живых 
инфузорий заметны опорные элементы диска: скелетное кольцо зубчиков и ради-
альные полосы. Покровы над зубчиками присоски слегка возвышаются, образуя 
валик над скелетным кольцом. По периферии валика проходит борозда в виде 
узкой щели. Количество зубчиков в скелетном кольце колеблется в пределах 
12-14 (п = 50). Зубчики гладкие и тонкие, длиной от 5 до 10 и шириной до 2 мкм. 
Они своими концами ложатся друг на друга наподобие черепицы на крыше. Обра-
зованное таким образом кольцо имеет диаметр 14-17 мкм (п = 50). На каждый 
зубчик приходится в среднем 7 радиальных полос (6-10, п=50), которые образуют 
радиально исчерченную периферию присоски. Радиальные полосы связаны с более 
изящными и многочисленными лучами пограничной мембраны (рис. 1, 3; 2). 

Наблюдая под микроскопом живых урцеолярий, можно увидеть Н-образный 
макронуклеус (рис. 1,ф В). Макронуклеус имеет центральную часть в виде ком-
пактной глобулы, располагающейся над присоской. От нее к оральному полюсу 
отходят два коротких отростка, которые, в свою очередь, дают начало лопасте-
видно расширяющимся ветвям. Реальная форма макронуклеуса хорошо видна 
на тотальных препаратах (рис. 3). Микронуклеус располагается рядом с одной 
из ветвей макронуклеуса; у живых инфузорий его не всегда можно заметить. 

Urceolaria kozloffi поселяется на щупальцах лофофора брахиопод Hemithyris 
psittacea. Количество урцеолярий обычно измеряется несколькими сотнями осо-
бей. Инфузории активны: легко покидают щупальца и переходят к свободному 
плаванию для выбора нового места на лофофоре, суетливо парят над поверхно-
стью щупалец, вращаются вокруг своей оси, как бы устраиваясь на новом месте. 
Они часто садятся друг на друга в области орального полюса, образуя пары. 
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Рис. 4. Соотношение зараженных и незараженных брахиопод в зависимости от длины их 
раковин. 

По оси ординат — число особей; по оси абсцисс — размер раковины (в мм); черные — зараженные, свет-
лые — незараженные особи. 

Fig. 4. The dependence of ratio of infected and uninfected brachyopodes upon the shell size. 

Такие пары могут непродолжительное время существовать, потом они распада-
ются (рис. 1, А). Плавают инфузории прикрепительным диском вперед, ввинчи-
ваясь в воду по часовой стрелке. К сожалению, мне не удалось наблюдать ни 
деления, ни конъюгации урцеолярий. 

Было выскрыто 112 брахиопод; из них только 61 оказалась зараженной (54.5 %). 
Размеры вскрытых брахиопод варьировали от 0.33 до 1.93 см. Был проведен кор-
реляционный анализ между размерами брахиопод и их зараженностью. Корреля-
ция между переменными оказалась положительной и равной 0.5475 при высокой 
достоверности (р < 0.04) (рис. 4). 

Из 10 опытов по экспериментальному заражению только в половине случаев 
была отмечена передача инвазионного начала через сутки совместного содержа-
ния зараженных и незараженных брахиопод. Экспериментально зараженные бра-
хиоподы содержали небольшое количество инфузорий - всего несколько штук 
(от 1 до 5). Все они плавали между щупальцами лофофора, и только в одном слу-
чае наблюдалось прикрепление инфузории к поверхности щупалец. 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Первое описание Urceolaria koztoffi было сделано в 1970 г. американской ученой 
Бредбари (Bradbury, 1970). Эта инфузория была обнаружена на щупальцах лофоф-
фора двух видов брахиопод: Terebratalia transversa и Hemithyris psittacea. Сбор бра-
хиопод Бредбари проводила на атлантическом побережье США недалеко от Ва-
шингтона. 
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В Белом море обитает только один вид брахиопод Hemithyris psittacea, на 
щупальцах которой и обитает изучаемая урцеолярия. 

Описание строения урцеолярии Белого моря почти полностью совпадает с опи-
санием, предложенным Бредбари, за исключением одного момента. Автор описа-
ния отмечает наличие диморфизма макронуклеса. 

Диморфизм макронуклеуса у атлантических урцеолярий проявляется в том, 
что встречаются инфузории с С-образным и с Н-образным макронуклеусом. Эти 
две группы инфузорий немного отличаются по размерам прикрепительного диска. 
Бредбари считает, что существование макронуклеуса в двух формах не является 
достаточным основанием для разделения Urceolaria kozloffi на два вида. Димор-
физм макронуклеуса у перитрих достаточно часто встречается. Он был описан 
как у урцеоляриид, так и у триходинид (Caullery, Mesnil, 1915, цит. по: Bradbury, 
1970; Colwin, 1944, цит. по: Bradbury, 1970; Lorn, 1958). Наблюдая за конъюгацией 
урцеолярий, Бредбари отмечает, что в этом процессе участвуют формы с Н-образ-
ным макронуклеусом. Возможно, что С-образный макронуклеус - это не оконча-
тельно сформированное Н-образное ядро. Среди беломорских урцеолярий встре-
чались только формы с Н-образным макронуклеусом. Мне не удалось наблюдать 
ни процесс конъюгации, ни деления урцеолярий. Бредбари пишет, что эти про-
цессы очень редки. Она наблюдала единичные случаи конъюгации и деления. 
Конъюганты слегка отличались по размерам. Микроконъюгант прикреплялся 
к макроконъюганту в районе орального полюса. Бредбари не приводит никаких 
описаний ядерных перестроек во время конъюгации. Вероятно, массовое размно-
жение инфузорий осуществляется в какой-то определенный срок: ранней весной 
и/или поздней осенью. Период размножения, видимо, весьма кратковременный 
и поэтому трудно уловимый. 

Наблюдая за беломорскими урцеоляриями, я часто была свидетелем образо-
вания временных пар инфузорий, когда одна урцеолярия садилась на оральный 
полюс другой. Такие пары существуют недолго, инфузории быстро расходятся. 
Никакие ядерные перестройки на препаратах, изготовленных из таких пар, не 
были обнаружены. Видимо, образуются пары случайно. 

Корреляционный анализ между размерами брахиопод и их зараженностью 
показал, что чем больше хозяин, тем вероятнее, что он заражен урцеоляриями. 
Значит, преимущественно заражены старые брахиоподы. Отсутствие заражения 
у молодых брахиопод, по моему мнению, можно объяснить пространственной и 
возрастной структурой популяции брахиопод. 

По моим наблюдениям, пространственная структура популяции брахиопод 
под скалой Коровья Варака, в Большом Керетском проливе представляется сле-
дующей. Центральная часть ареала, непосредственно под скалой, занята поселе-
нием старых брахиопод, а по периферии располагаются молодые. От центра ареала 
к периферии наблюдается постепенное уменьшение размеров животных. Это 
можно объяснить тем, что личинки брахиопод или не оседают, или не выживают 
в старой части популяции. Очаг заражения концентрируется в центре популяции, 
а к периферии увеличивается доля незараженных брахиопод. Это, видимо, свя-
зано с тем, что урцеолярии не обладают эффективным механизмом заражения 
нового хозяина. 

Для заражения молодой брахиоподы необходимо, чтобы урцеолярии смогли 
ее достигнуть. Как показали опыты, это не тривиальная задача для инфузорий. 
Хотя они способны выжить в течение суток без хозяина при температуре 4.3-4.4°, 
они не могут преодолевать большие расстояния. Урцеолярии активны только 
в пределах щупалец лофофора хозяина. Используя токи воды, создаваемые бие-
нием ресничек эпителия лофофора, они переплывают с одних щупалец на другие, 
не выходя за их пределы. Если инфузории оказались далеко за пределами щупа-
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лец, они после непродолжительного плавания садятся на любой субстрат. Веро-
ятно, расселение инфузорий связано с периодом их размножения и является 
кратковременным. В этом случае можно предложить следующую схему распрост-
ранения урцеолярий. Достигнув молодой брахиоподы, инфузории начинают 
интенсивно делиться. Популяция урцеолярий на хозяине быстро растет. После 
окончания периода размножения популяция существует автономно, изредка про-
исходят единичные случаи деления. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Результаты проведенных исследований показали отсутствие принципиальных 
различий в строении урцеолярий и триходинид. Клетка триходинид имеет два 
ресничных аппарата: буккальный (адоральный) и трохальный (аборальный). Бук-
кальный аппарат представляет собой спираль из двух ресничных поясов (гапло-
кинеты и поликинеты), располагающихся по краю перистомального поля и закру-
ченных против часовой стрелки. Под аборальным аппаратом понимаются трохаль-
ная цилиатура и прикрепительный диск (присоска). Соматическая трохальная 
цилиатура состоит из трех венчиков. Кинетосомы верхнего венчика расположены 
в один ряд, они у большинства форм дают начало длинным маргинальным циррам. 
Под ним проходит средний венчик. Его кинетосомы размещаются в несколько 
рядов. Число рядов может варьировать. Кинетосомы располагаются в шахматном 
порядке. Внутренний венчик лежит прямо над присоской. Входящие в его состав 
кинетосомы с ресничками образуют один ряд. Венчики отделены друг от друга 
септами или пелликулярными складками. Самая маленькая складка расположена 
между верхним и средним венчиками. Более крупная лежит между средним и 
внутренним венчиками. В каждой септе имеется ряд микротрубочек под альвео-
лярным слоем. Присоска представляет собой воронкообразное углубление тела, 
которое укреплено скелетными элементами цитоплазмы клетки. Это зубчики 
разнообразной формы, образующие скелетное кольцо, и радиальные полосы 
в виде тонких и длинных лучей, отходящих от края воронки и тянущиеся почти 
до центра присоски. По краю воронки проходит пограничная мембрана, которая, 
в свою очередь, усилена радиальными скелетными элементами цитоплазмы, свя-
занными с радиальными полосами воронки (As van, Basson, 1990; Basson, As van, 
1989, 1993; Kruger e. a., 1993; Lorn, 1973; Maslin-Leny, Bohatier, 1984; Sirgel, 1983). 

Такова организация представителей сем. Trichodinidae. По такому же плану 
построена клетка и Urceolaria kozloffi из сем. Urceolariidae (рис. 1, 2). Отклонения 
от общей схемы носят частный характер: это отсутствие микротрубочковых обра-
зований в септе между верхним и средним венчиками и различие в морфологии 
зубчиков. 

Все вышеизложенное позволяет сделать вывод, что тело урцеоляриид и три-
ходинид имеет единый план строения. 
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URCEOLARIA KOZLOFFI AN ECTOCOMMENSAL OF BRACHIOPODS 
HEMITHYRIS PSITTACEA FROM THE WHITE SEA 

G. G. Paskerova 
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S U M M A R Y 

The fine structure of Urceolaria kozloffi Bradbury, 1970 (fam. Urceolariidae), an ectocommensal 
of brachiopods Hemithyris psittacea has been investigated with the use of transmission (ТЕМ) and scan-
ning (SEM) electron microscopy. Compared with literary data on the structure of ciliates of the family 
Trichodinidae, the result of reseach has shown the absence of principal differences in the organization 
of urceolariids and trichodinids. The body of U. kozloffi is barrel-shaped (80-50 mkm). Adoral spiral 
of cilia which consists of polykinets and haplokinets, describe a circuit of 400°. The aboral ciliature con-
sists of three ciliated girdles: the upper, the middle and the lower. The kinetosomes of the upper girdle 
are organized in one row. They produce massive long marginal cirri which are directed upward and-
orientated in parallel to the body surface. The middle girdle is situated below the marginal cirri. Its kine-
tosomes form 9 rows and arranged in a chess-board fashion. The lower girdle is situated directly above 
the border membrane. Its kinetosomes form one row. The girdles are separated from each other by 
septums. Between the lower and the middle girdles a short and thick septum is located. Its alveolar layer 
is wellpronounced. No supporting structures of microtubules organized in rows have been observed. 
Between the middle and the upper girdles a larger septum is situated, below the alveolar layer of which 
a row of microtubules is located. Well-discemable filamentous roots leave the kinetosomes in the middle 
and the lower girdles. They are connected with the skeletal elements of the sucker. The adhesive disk 
is fastened with the skeletal elements of the cytoplasm: with a ring of denticles and radial stripes. The 
number of denticles in the ring varies from 12 to 14 (n = 50). The denticles are thin, smooth, 5 - 1 0 mkm 
long and 2 mkm wide. The rings diametre is 14-17 mkm. There are about 7 radial stripes (6-10) for 
each denticle, forming the radially lineated sucker's periphery. Radial stripes are connected with more 
delicate and numerous pins of the border membrane which forms a border between the adhesive disk 
and trochal ciliature. Macronucleus is H-shaped, micronucleus is oval and lies in the vicinity of one 
of the macronucleus branches. U. kozloffi occurs on the tentacles of the lophophore of H. psittacea bra-
chiopods. The member of urceolariids makes up to several hundred of specimens. 112 brachiopods were 
dissected; out of this number 61 were infected and the rest 51 were not. Correlative analysis between the 
brachiopods' size and their infection rate has shown (r = 0.5475, p < 0.05) that the older the host the 
more probable his infection by urceolariids is. Experiments on jount keeping of sterile and infected bra-
chiopods has demonstrated the absence of effective transmission mechanism of ciliate from one host 
to the other. 
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Вклейка к статье Г. Г. Паскеровой 

Рис. 1. Строение Urceolana kozloffi. 

А: пара инфузорий (PZO, Х40); Б—Г: внешний вид (PZO, Х90) (стрелками указаны: Б — присоска, В — 
макронуклеус, Г — адоральная спираль); Д: аборальный полюс клетки (SEM, Х2000), в центре которого 
располагается присоска (стрелка — возвышение покровов над скелетным кольцом присоски); Е—Ж: фраг-
менты трохального аппарата (ТЕМ, Х15 ООО) (се — кинетосомы среднего венчика трохальной цилиатуры; 
не — кинетосомы нижнего венчика; вс — верхняя складка; не — нижняя складка; мтр — микротрубочки; 
алв — альвеолярный слой; пг — пограничная мембрана; л — лучи пограничной мембраны); 3 — фрагмент 
поперечного среза присоски (ТЕМ, Х20 ООО) (рл — радиальные полосы присоски; л — лучи пограничной 

мембраны; ф — фибриллы). 

Fig. 1. The structure of Urceolaria kozloffi. 


