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Изоспороидность ооцист — более позднее эволюционное приобретение по сравне-
нию с эймериоидным типом строения ооцист. Одинаковое число спороцист и споро-
зоитов в ооцистах, двухстворчатое строение спороцист, гетероксенные жизненные 
циклы и эндогенная споруляция у ряда групп кокцидий возникли асинхронно и неза-
висимо. Эволюция генов рибосомальной Р Н К и типа строения ооцист протекала у раз-
ных видов изоспороидных кокцидий с разными скоростями. 

Кокцидии с эймериоидным1 и изоспороидным2 типами ооцист количест-
венно составляют большую часть организмов, входящих в класс Coccidea. 
Изучение процессов эволюции эймериоидных и изоспороидных кокцидий и 
определение их места в системе типа Sporozoa (=Apicomplexa pro parte) пред-
ставляет не только теоретический интерес, но также очень важно в связи с 
большим практическим значением этой группы паразитов. Кокцидии с эйме-
риоидным и изоспороидным типом ооцист паразитируют у всех групп хордо-
вых, включая человека. Достаточно назвать такие заболевания животных и че-
ловека, как кокцидиозы, саркоспоридиозы и токсоплазмоз, чтобы понять, на-
сколько важна эта группа простейших в экономическом и социальном 
отношениях. 

В настоящей работе мы попытались избежать непродуктивного пренебреже-
ния сложными взаимосвязями между интересующей нас проблемой и общи-
ми эволюционными закономерностями, существующими в природе. Живой 
организм — это наиболее упорядоченное состояние открытой неравновесной, 
находящейся в стационарном состоянии системы, для которой характерно 
стремление к минимальному производству энтропии. Мощным антиэнтро-
пийным фактором является усложнение организации, следовательно, услож-
нение организмов в процессе эволюции определяется законами термодинами-
ки неравновесных процессов (Крылов, Либенсон, 2002; Krylov, Libenson, 
2002). В эволюционных процессах живой и неживой материи прослеживается 
общая закономерность: сложным формам предшествуют менее сложные. Эво-
люция осуществляется по «эстафетному» принципу. При этом появление 
сходных или одинаковых форм материи, в том числе и живой, происходит вез-
де, где имеются одинаковые или близкие «разрешающие» условия. 

1 К эймериоидным кокцидиям относят кокцидий, в ооцисте которых формируются по 4 спо-
роцисты, в каждой из которых по 2 спорозоита. 

2 К изоспороидым кокцидиям относят кокцидий, в ооцисте которых формируются по 2 спо-
ронисты, в каждой из которых содержится по 4 спорозоита. 
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В свете этих представлений мы попытаемся обсудить проблему о независи-
мом и асинхронном появлении одинаковых признаков у разных групп кокци-
дий и ответить в том числе на вопросы, появились раньше ооцисты или споро-
цисты, эймериоидные или изоспороидные кокцидии. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Исследования ультратонкой организации пресноводных и морских хищ-
ных жгутиконосцев Colpodellida (=Spiromonadida) показали, что план строе-
ния этих организмов полностью соответствует плану строения Sporozoa (Кры-
лов, Мыльников, 1986; Мыльников и др., 2000). Это послужило основанием 
для предположения о том, что у Colpodellida и Sporozoa были общие предки. 
Свобод ножи вущие предки колподеллид, попадая с водой в организм много-
клеточных животных, атаковали клетки их пищеварительного тракта. Все бо-
лее и более глубокая адаптация к организму хозяина завершилась переходом 
этих организмов к внутриклеточному паразитизму. В жизненном цикле 
Colpodellida есть стадии, напоминающие ооцисты. Эти образования можно 
рассматривать как стадии, предшествующие ооцистам или как примитивные 
ооцисты. Перед формированием цист (ооцист) особь теряет подвижность, 
оседает на дно, в цитоплазме появляются крупные светопреломляющие грану-
лы, сократительная вакуоль перестает функционировать, и клетка колподел-
лиды покрывается цистной оболочкой. В результате цистотомии в цисте фор-
мируется две или четыре особи. Эта стадия в жизненном цикле Colpodellida не 
содержит спороцист и морфологически напоминает ооцисты Gregarinidea. У 
большинства представителей Gregarinidea ооцисты также не содержат споро-
цист. Впервые спороцисты обнаруживаются у некоторых представителей от-
ряда Neogregarinida, являющегося филогенетическим мостиком между грега-
ринами и кокцидиями (Larsson, 1991). Затем спороцисты появляются в ооци-
стах примитивных Coccidea из отряда Protococcidiida сем. Grellidae, 
паразитирующих у аннеллид и полихет и у многих эволюционно продвинутых 
представителей класса Coccidea. Следовательно, появление спороцист в ооци-
стах можно рассматривать как более позднее по сравнению с ооцистами эво-
люционное приобретение. Всегда ли можно считать отсутствие спороцист в 
ооцистах у кокцидий анцестральным признаком? Для кокцидий родов 
Gemmocytis (хозяева книдарии), Spirocystis (хозяева олигохеты), Selysina (хозяе-
ва асцидии) и Pfeifferinella (хозяева приапулиды и гастроподы) на этот вопрос, 
скорее всего, можно ответить положительно. Отсутствие спороцист в ооцистах 
у родов Lankesterella, Schelackia можно объяснить вторичной утратой их при 
переходе к кровепаразитизму. Остается неясным происхождение бесспоро-
цистных ооцист у Cryptosporidium и Tyzzeria, возможно, такое строение ооцист 
у представителей этих родов возникло независимо и в разное время. Анализ, 
выполненный на основе результатов сиквенса генов малой субъединицы ри-
босомальной РНК, показал, что представители рода Cryptosporidium филогене-
тически ближе к Gregarinidea, чем к Coccidea (Carreno е. а., 1999). 

На основе анализа встречаемости кокцидий у различных систематических 
групп хозяев можно получить косвенные данные об очередности появления 
тех или иных групп паразитов в истории Земли. Первое, что бросается в глаза 
при рассмотрении распространения изучаемых групп кокцидий в царстве жи-
вотных, это то, что изоспороидные кокцидии не обнаружены у Arthropoda и 
найдены в очень небольшом количестве у Mollusca и Pisces (табл. 1). Эти груп-
пы хозяев очень богаты в качественном и количественном отношениях, и у них 
можно было ожидать наличие большого числа видов изоспороидных кокци-
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Т а б л и ц а 1 
Распространение эймериоидных и изоспороидных кокцидий по 

различным систематическим группам хозяев 
T a b l e 1. The spreading of eimerioran and isosporan types of 

coccidia on various systematic groups of the hosts 

Хозяева Количество видов кокцидий 

систематическое количество видов эймериоидные изоспороидные 
положение 

Arthropoda >106 6 0 
Mollusca 110000 0 1 
Pisces 25000 246 2 
Amphibia 2500 43 13 
Reptilia 8600 227 99 
Aves 8590 182 143 
Mammalia 4000 805 88 

Всего 1509 346 

дий, однако это не так. Впервые значительное число видов (13) изоспороид-
ных кокцидий обнаруживается у Amphibia. Затем этот показатель нарастает у 
Reptilia (99) и достигает максимума у Aves (143). Это обстоятельство позволяет 
предположить, что первыми хозяевами изоспороидных кокцидий были 
Amphibia, Reptilia и Aves. Наиболее благоприятные условия для развития изо-
спороидных кокцидий оказались у Aves, и мы находим у них самую богатую 
фауну изоспороидных кокцидий. Млекопитающие могут рассматриваться как 
эволюционно молодая группа хозяев, заселение которой изоспороидными 
кокцидиями далеко еще не завершено. 

Как обстоит дело с этими показателями у кокцидий эймериоидного типа? 
Кокцидии эймериоидного типа так же, как и кокцидии изоспороидного типа, 
редко встречаются у Arthropoda (6) и не найдены у Mollusca (0). Однако фауна 
эймериоидных кокцидий у Pisces (246) оказалась значительно богаче таковой 
кокцидий изоспороидного типа (2), и это позволяет предположить, что кокци-
дии эймериоидного типа появились раньше кокцидий изоспороидного типа. 
Некоторые группы хордовых оказались наиболее подходящими для заселения 
их эймериоидными кокцидиями, и в настоящее время мы регистрируем у них 
самую богатую фауну эймериоидных кокцидий. Так, у Reptilia отмечено 227 
видов, у Aves — 182 и у Mammalia — 805 видов кокцидий эймериоидного 
типа. 

Проведенный анализ позволяет констатировать два факта. 1. Фауна кокци-
дий эймериоидного типа в хордовых (1509 видов) значительно богаче фауны 
кокцидий изоспороидного типа в тех же хозяевах (346 видов). 2. Кокцидии эй-
мериоидного типа широко распространены у эволюционно более древних хо-
зяев, чем кокцидии изоспороидного типа. 

Систематика кокцидий с самого начала их изучения базировалась на срав-
нительно-морфологическом методе, при этом в основном использовались эк-
зогенные расселительные стадии — ооцисты. Впервые кокцидии (Eimeria 
stidai) были описаны еще в 1674 г. Левенгуком по ооцистам. Ооцисты длитель-
ное время (у некоторых видов кокцидий до года) сохраняются практически без 
изменений и поэтому очень удобны для целей систематики. До недавнего вре-
мени (Levine, 1985) при составлении диагноза для родов кокцидий использо-
вались предложенные еще Леже (Leger, 1911), а затем усовершенствованные 
Гором (Ноаге, 1933) определительные таблицы, в которых основными диагно-

326 



стическими признаками служили различия в числе спороцист в ооцисте и чис-
ле спорозоитов в спороцисте. Затем для систематических целей стали исполь-
зовать различные морфологические особенности строения ооцист, спороцист, 
спорозоитов, жизненные циклы и, наконец, данные молекулярной биологии. 
К настоящему времени накопилось много фактов, указывающих на появление 
одинаковых признаков у разных, иногда далеко отстоящих в систематическом 
отношении, групп кокцидий. Рассмотрим некоторые из них. 

О д и н а к о в о е ч и с л о с п о р о ц и с т в о о ц и с т е и с п о р о з о и т о в в 
с п о р о ц и с т е . Одинаковое число спороцист в ооцисте и спорозоитов в спо-
роцисте встречается у кокцидий, относящихся не только к различным родам, 
но даже семействам (табл. 2). Так, у кокцидий родов Pfeifferinella, Schellackia и 
Tyzzeria, относящихся к разным семействам, в ооцисте находится 8 спорозои-
тов и нет спороцист. Две спороцисты, в каждой из которых содержится по 4 
спорозоита, имеются в ооцистах у представителей родов Isospora, Hyaloklossia, 
Elleipsisoma, Sarcocystis, Frenkelia, Arthrocystis, Toxoplasma, Besnoitia, Hammondia, 
Cystoisospora, Neospora. 4 спороцисты, каждая из которых содержит по 2 споро-
зоита, обнаружены у представителей родов Eimeria, Epieimeria, Goussia, 
Crystallospora и Calyptospora. У большинства кокцидий, имеющих одинаковый 
набор спороцист и спорозоитов в ооцисте, хорошо прослеживается общность 
происхождения, и этим может быть объяснено их сходство по рассматривае-
мому признаку. К таким группам кокцидий в первую очередь относятся роды 
из сем. Eimeriidae и Sarcocystidae. 

Т а б л и ц а 2 
Число спороцист в ооцисте и число спорозоитов в спороцисте у различных групп кокцидий от-

ряда Coccidiida 
T a b l e 2. The number of sporocysts in oocyst and the number of sporozoits in sporocyst in various 

groups of coccidia in order Coccidiida 

Систематическое положение Количество 

кокцидии хозяева спороцист в ооцисте спорозоитов в спо-
роцисте 

Pfeifferinellidae Pfeifferinella Моллюски 0 8 
Lankesterellidae Schellackia Рептилии 0 8 
Eimeriidae Tyzzeria Позвоночные 0 8 

Eimeria » 4 2 
Crystallospora Рыбы 4 2 
Epieimeria » 4 2 
Goussia » 4 2 
Isospora Позвоночные 2 4 

Hyaloklossidae Hyaloklossia Амфибии 2 4 
Elleipsisomatidae Elleipsisoma Млекопитающие 2 4 
Sarcocystidae Sarcocystis » 2 4 

Erenkelia » 2 4 
Arthrocystis Птицы 2 4 
Toxoplasma Млекопитающие, 

птицы 
2 4 

Besnoitia Млекопитающие 2 4 
Neospora » 2 4 
Hammondia » 2 4 
Cystoisospora » 2 4 

Calyptosporidae Calyptospora Рыбы 4 2 
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Т а б л и ц а 3 
Двухстворчатое строение стенки спороцист у различных групп кокцидий 

Table 3. The bivalvular construction of sporocysts' wall in various coccidia groups 

Систематическое положение кокцидий 
Хозяева 

отряд семейство род 

Protococcidiida Grellidae Coelotropha 
Defretinella 
Aggregata 
Goussia 
Crystallospora 
Barrouxia 

Полихеты 
» 

Coccidiida Aggregatidae 
Eimeriidae 

Моллюски 
Рыбы 

» 

Cyclospora 

Беспозвоночные 
Беспозвоночные 
и млекопитающие 

Не прослеживается близких филогенетических отношений между кокци-
диями из сем. Eimeriidae и Sarcocystidae, с одной стороны, и кокцидиями из ро-
да Elleipsisoma — с другой. Недавно род Elleipsisoma выделили в отдельное сем. 
Elleipsisomatidae (Frank е. а., 2002). Нет близких филогенетических отношений 
между кокцидиями родов Pfeifferinella, Schellackia и Tyzzeria, у которых в ооцисте 
имеется одинаковое число спорозоитов — 8. Таким образом, сходство в числе 
спороцист и спорозоитов в ооцистах у одних групп кокцидий может быть обу-
словлено близким родством, а у других, по-видимому, возникло независимо. 

О с о б е н н о с т и с т р о е н и я с т е н к и с п о р о ц и с т . Двухстворчатое 
строение стенки спороцист обнаружено у кокцидий, относящихся к различ-
ным родам, семействам и даже отрядам (табл. 3). Так, например, двухстворча-
тые спороцисты встречаются у представителей родов Coelotropha и Defretinella, 
относящихся к отряду Protococcidiida, и у представителей родов Aggregata, 
Goussia, Crystallospora, Barrouxia, Cyclospora, относящихся к отряду Coccidiida. 
Эти факты позволяют предположить независимое приобретение двухстворча-
тых ооцист различными группами кокцидий. 

П р о и с х о ж д е н и е г е т е р о к с е н н ы х ж и з н е н н ы х ц и к л о в . Гетеро-
ксенные жизненные циклы существуют у кокцидий, относящихся к разным 
родам и даже семействам (табл. 4). Становление гетероксенности у различных 
групп кокцидий класса Coccidea рассмотрено нами ранее (Крылов, 1992), и 
мы не будем обсуждать здесь эту проблему подробно. Укажем лишь на то, что 
первичные хозяева гетероксенных кокцидий относятся к разным, далеко от-
стоящим в таксономическом отношении группам: Mollusca, Actinopterygii, 
Amphibia, Reptilia, Aves, Mammalia. Этот факт позволяет предположить неза-
висимое и асинхронное возникновение гетероксенности у различных групп 
кокцидий. 

Наибольшее число гетероксенных жизненных циклов обнаружено у изо-
спороидных кокцидий (Cystoispora felis, все виды сем. Sarcocystidae,1 

Elleipsisoma thomsoni). У эймериоидных кокцидий гетероксенный жизненный 
цикл обнаружен лишь у одного вида — Calyptospora funduli. Изоспороидные кок-
цидии эволюционно более молодые по сравнению с эймериоидными кокци-
диями, и мы видим, что их жизненные циклы в своем большинстве сложнее 
жизненных циклов эймериоидных кокцидий. Эти наблюдения полностью 
совпадают с представлениями об общих эволюционных закономерностях: 
сложным формам предшествуют менее сложные. 

1 За исключением Isospora suis. 
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Т а б л и ц а 4 
Гетероксенные жизненные циклы у различных групп кокцидий 

T a b l e 4. The heteroxenous life cycles in various coccidia groups 

Систематическое положение кокцидий 
Первичные хозяева 

семейство род 
Первичные хозяева 

Aggregatidae Aggregata Mollusca 
Lankesterellidae Lankesterella Amphibia 

Schellackia Reptilia 
Arthrocystis Aves 
Sarcocystis Mammalia 
Frenkelia » 

Sarcocystidae Toxoplasma » 

Besnoitia » 

Hammondia » 

Neospora » 

Calyptosporidae Calyptospora Actinopterygii 

Э н д о г е н н а я с п о р у л я ц и я (табл. 5). Этот признак иногда используется 
для таксономических целей. Однако встречаемость эндогенной споруляции у 
далеко отстоящих систематических групп кокцидий, входящих в сем. 
Dobellidae, Aggregatidae, Caryotrophidae, Eimeriidae и Sarcocystidae, заставляет 
предположить, что эта особенность возникла у кокцидий, относящихся к 
разным семействам, независимо. 

Итак, мы видим, что ряд одинаковых морфологических признаков и биоло-
гических особенностей сформировался у некоторых групп кокцидий независи-
мо, и это в ряде случаев затрудняет использование их с целью систематики. 

М о л е к у л я р н о - б и о л о г и ч е с к и й метод . С середины 20-го столетия в 
систематике все шире и шире используются методы молекулярной биологии. 
Реконструкцию филогении разных групп организмов стали проводить на ос-
нове анализа аминокислотных последовательностей белков и нуклеотидных 
последовательностей РНК и ДНК. Применение ЭВМ позволило обрабатывать 
колоссальное количество информации, заключающейся в длинных последо-
вательностях биополимеров. В настоящее время в геномах различных организ-
мов расшифрованы (сиквиенированы) участки ДНК, содержащие многие ты-
сячи нуклеотидов. Ежегодно сведения о нуклеотидных последовательностях в 
геномах различных организмов пополняются все новыми и новыми данными. 

Т а б л и ц а 5 
Эндогенная споруляция у различных групп кокцидий 

T a b l e 5. The endogenous sporulation in various coccidia groups 

Семейство Род Семейство Род 

Dobellidae Dobellia Eimeriidae Eimeria, у части 
Aggegatidae Aggregata Isospora, у части 

Merocystis Goussia 
Caryotrophidae Caryotropha Ovivora 

Dorisiella Sarcocystidae Sarcocystis 
Frenkelia 
Arthrocystis 
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• Perkinsus marinus 
• Crypthecodinium cohnii 

• Cryptosporidium parvum 

50 Steps 

• Cryptosporidium muris 
• Sarcocystis sp. 

• Sarcocystis neurona 
I Sarcocystis arieticanis 
I— Sarcocystis tenella 
I Sarcocystis gigantea 
' Sarcocystis fusiformis 

Isospora felis 
• Isospora suis 
Isospora belli 
Toxoplasma gondii 
Neospora caninum 

Lankesterella minima 
— Caryospora bigenetica 

Isospora robini 
— Isospora gryphoni 
— Eimeria bovis 
Eimeria nieschulzi 
Eimeria falciformis 
Cyclospora sp. 

Eimeria mitis 
Eimeria tenella 

Eimeria necatrix 

Филограмма, отражающая филогенетические отношения между кокцидиями (по: Carreno, Barta, 
1999). 

Phylogram depicting the phylogenetic relationships of coccidian parasites (after: Carreno, Barta, 1999). 

На основе сиквенса гена малой субъединицы РНК было показано, что Isospora 
belli, /. felis, I. suis, I ohioensis из млекопитающих должны быть помещены в 
сем. Sarcocystidae, а /. robini и /. gryphoni из птиц должны находится в сем. 
Eimeriidae (Carreno е. а., 1998; Carreno, Barta, 1999) (см. рисунок). В качестве 
дополнительных аргументов в пользу этой точки зрения приводятся морфоло-
гические данные. В спороцистах /. robini и /. gryphoni в отличие от спороцист /. 
belli, I. felisf I. suisf I. ohioensis имеются штидовские тельца. Казалось бы, что 
эти морфологические различия подтверждают молекулярные данные, однако 
у кокцидий рода Cyclospora, которые на основании молекулярных данных так 
же, как /. robini и I Gryphoni, помещены в сем. Eimeriidae (Carreno, Barta, 
1999), штидовских телец нет. Нет штидовских телец и у многих других кокци-
дий из родов Goussia, Barrouxia, Defretinella, Calyptospora, а также у Isospora 
cannabinae из птиц (Gottschalk, 1972), далеко отстоящих друг от друга система-
тически. Следовательно, морфологические различия, на основе которых изо-
споры из птиц и млекопитающих можно было бы поместить в разные семейст-
ва, недостаточно надежны в таксономическом плане. Таким образом, здесь 
обнаруживается парадокс между молекулярными и морфологическими дан-
ными. 

Как объяснить противоречие между сравнительно-морфологическими 
данными и данными молекулярной биологии? 

Построение филогений по генетическим признакам основано на предпо-
ложении о том, что генетическое сходство отражает сходство филогенетиче-
ское. Такое предположение кажется логичным, однако различия в скорости 
генетических и морфологических изменений в различных ветвях филогенети-
ческого древа могут служить источниками несовпадений филогений, постро-
енных разными методами. Более того, различные участки одного и того же ге-
на могут эволюционировать с разными скоростями. Так, в экзонах, с одной 
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стороны, и в интронах и других некодирующих участках, с другой стороны, 
нуклеотидные последовательности эволюционируют с различной скоростью. 
Можно считать, что последовательность нуклеотидов в ДНК фиксирует собы-
тия эволюционной истории по разным часам, каждые из которых отсчитыва-
ют свое время в собственном темпе (Айала, Кайгер, 1988; Ayala, 1999). Кокци-
дии с изоспороидным типом строения ооцист встречаются у представителей 
сем. Eimeriidae и Sarcocystidae. Это указывает на общность происхождения 
этих семейств. Изоспороидные кокцидии из сем. Sarcocystidae в процессе эво-
люции приобрели гетероксенные жизненные циклы, сохранив непременно 
необходимые для расселения экзогенные стадии — ооцисты. Таким образом, 
экзогенные стадии ооцист можно рассматривать как анцестральный признак. 
Естественный отбор в этом случае сыграл стабилизирующую роль. Эволюция 
некоторых биологических молекул проходила с большей скоростью, и мы ви-
дим, что гены рибосомальной РНК у всех эволюционно продвинутых предста-
вителей сем. Sarcocystidae, в том числе у Isospora belli, I.felis и /. suis, эволюиро-
вали с одинаковой или близкой скоростью и стали отличаться от генов РНК 
представителей сем. Eimeriidae. 

Таким образом, оказалось, что изоспороидные кокцидии с гетероксенны-
ми жизненными циклами отличаются от своих предков не только гетероксен-
ностью, но также и структурой генов РНК, сохранив при этом большое сход-
ство в строении экзогенных стадий. В диагнозы сем. Eimeriidae и Sarcocystidae, 
по-видимому, можно включить особенности строения ооцист, при этом ука-
зав на их уникальное сочетание с другими признаками (гетероксенность и 
структура генов РНК). Противоречия молекулярной филогении не могут быть 
разрешены на основе одних молекулярных данных, сведения о морфофунк-
циональной организации и взаимоотношениях в экосистеме являются суще-
ственным компонентом при реконструкции эволюционных процессов и по-
строении филогенетических систем. 

Работа выполнена при финансовой поддержке РФФИ, грант 
№ 02-04-48584. 
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THE PROBLEMS OF EVOLUTION AND PHYLOGENY OF COCCIDIA WITH 
THE EIMERIORAN-TYPE AND ISOSPORAN-TYPE OOCYSTS 

M. V. Krylov, L. M. Belova 
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S U M M A R Y 

The isosporan-type of oocysts is a later evolutionary purchase in comparison with the 
eimerioran-type construction of oocysts'. Identical number of sporocysts and sporozoits in the 
oocysts, bivalvular constructions of sporocysts, heteroxenous life cycles and endogenous 
sporulation in a group series of coccidia have arisen asynchronously and independently. The 
evolution of RNA genes and a type of oocysts construction was proceeded in different species 
of the isosporan-type coccidia and with different velocities. 
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