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Анализ положения в системе микроспоридий из комаров сем. Culicidae, для кото-
рых получены данные по нуклеотидным последовательностям участков гена 
мсрРНК, показал частичное несоответствие систем, основанных на морфологических 
и филогенетических признаках. Представители родов Anncaliia Issi, Krylova, Nicolae-
va, 1993 и Vavraia Weiser, 1977 имеют независимое происхождение. Представители 
остальных родов (Amblyospora Hazard, Oldacre, 1975, Andreanna Simakova et al., 2008, 
Culicospora (Kudo, 1921), Weiser, 1977, Culicosporella Hazard, Savage, 1970, Edhazar-
dia (Kudo, 1930), Sprague, Fucuda, 1989, Hazardia Weiser, 1977, Hyalinocysta Hazard, 
Oldacre, 1975, Novothelohania Andreadis etal., 2012, Parathelohania Codreanu, 1966, 
Senoma Simakova etal. , 2005, Trichoctosporea Larsson, 1994) составляют отдельную 
монофилетическую группу на филогенетическом древе микроспоридий. Роды Ambly-
ospora, Culicospora, Edhazardia, Trichoctosporea были помещены нами в сем. Ambly-
osporidae с пересмотром его диагноза. 

Ключевые слова: микроспоридии, ультраструктура, морфология, молекулярная 
филогения, жизненные циклы, кровососущие комары. 

Классические системы классификации микроспоридий основаны на 
особенностях жизненных циклов и ультраструктурных характеристик до-
споровых стадий развития и зрелых спор (Sprague, 1977; Weiser, 1977; 
Исси, 1986; Sprague et al., 1992; Воронин, 2001). Однако с появлением но-
вых молекулярно-генетических методов исследования возникла необходи-
мость в пересмотре системы микроспоридий и определении значимости 
таксономического статуса морфологических и молекулярно-генетических 
признаков и их соответствии друг другу. 
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Первая молекулярно-филогенетическая система микроспоридий была 
создана на основе депонированных в Генбанке молекулярных гаплотипов 
рибосомальной РНК 125 видов (Vossbrinck, Debrunner-Vossbrinck, 2005). 
В ней 5 основных филогенетических ветвей микроспоридий были сгруп-
пированы в 3 класса: Aquasporidia — пресноводные (включает ветви I, II, 
V); Marinosporidia — морские, ветвь III; Terresporidia — наземные, ветвь 
IV. Эти классы соответствуют экологическим типам животных-хозяев 
(пресноводный, морской и наземный) микроспоридий, стоящих в основа-
нии указанных ветвей. За редкими исключениями, подавляющее большин-
ство паразитов из наземных насекомых и других наземных животных рас-
положены в ветви IV. 

Ветви I и II представлены микроспоридиями из пресноводных личинок 
двукрылых и из ракообразных. В ветви I находятся паразиты главным об-
разом из кровососущих комаров сем. Culicidae и мелких ракообразных 
(сем. Daphniidae, Cyclopidae). Ветвь II представлена паразитами пресно-
водных двукрылых таких семейств, как Simuliidae и Psychodidae. Здесь 
прослеживается тесная связь между филогенетическим родством микро-
споридий и систематическим положением их пресноводных хозяев. Появ-
ление в этой группировке отдельных представителей наземных микроспо-
ридий, очевидно, вторичное явление. 

В настоящее время данные о нуклеотидных последовательностях уча-
стков гена малой субъединицы рибосомальной РНК (мсрРНК) микроспо-
ридий, необходимых для молекулярной систематики этих паразитов, по-
лучены лишь для относительно немногих известных видов. При этом для 
некоторых родов, к примеру, Nosema Nageli, 1857, Vairimorpha Pilley, 
1976, Amblyospora получены сиквенсы множества близкородственных ви-
дов, тогда как для представителей очень многих родов, ультраструктурные 
признаки которых могут иметь основополагающее значение для система-
тики микроспоридий, информация о нуклеотидных последовательностях 
участков гена мсрРНК отсутствует. В связи с этим важной задачей в обла-
сти исследования микроспоридий стало накопление информации в виде 
сиквенсов генов мсрРНК с последующим сопоставлением уровней фило-
генетического родства и признаков ультраструктуры по возможно боль-
шему числу таксонов микроспоридий, включая как новые, так и ранее опи-
санные виды. 

На данный момент в отношении микроспоридий кровососущих кома-
ров выполнен сравнительно большой объем молекулярно-генетических ис-
следований (Baker etal., 1997, 1998; Andreadis etal., 2002; Vossbrinck etal., 
2004; Vossbrinck, Debrunner-Vossbrinck, 2005; Andreadis, 2007; Simakova 
etal., 2008; Andreadis etal., 2012), включая верификацию принадлежности 
паразитов из комаров и копепод к одному виду со сложным жизненным 
циклом (Vossbrinck et al., 1998, 2004, 2005). Однако до сих пор не проводи-
лись исследования по сравнению значимости морфологических и молеку-
лярно-генетических таксономических признаков и степени их корреляции 
в систематике монофилетической группы микроспоридий из комаров сем. 
Culicidae. Мы провели изучение положения микроспоридий в системах, 
основанных на морфологических и молекулярно-генетических признаках 
для 23 видов и 6 родов, обнаруженных на территории Западной Сибири, а 
также еще для 27 видов и 12 родов, изученных ранее другими авторами. 
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У кровососущих комаров, согласно ныне существующей системе, заре-
гистрировано 26 родов микроспоридий, относящихся к 9 семействам, 
6 надсемействам, 3 отрядам из двух подклассов, класса Microsporea (Воро-
нин, 2001). Данные по последовательностям участков гена мсрРНК полу-
чены для 15 родов и 49 видов. 

Среди микроспоридий, выделенных из комаров сем. Culicidae, сущест-
вуют роды (5 из 26), описанные в настоящее время только по оригинально-
му строению спор, которые возможно образуются лишь в одной из споро-
гоний сложного жизненного цикла этих паразитов, поэтому отнесение их 
к каким-либо семействам и определение положения в современной систе-
ме условное. Это — Crepidulospora (Симакова и др., 2003), Симакова 
и др., 2004, Cristulospora Ходжаева, Исси, 1989, Dimeiospora Симакова 
и др., 2003, Tricornia Pell, Canning, 1992 в сем. Amblyosporidae Weiser, 
1977 и Polydispyrenia Canning, Hazard, 1982 в сем. Duboscqiidae Sprague, 
1977. 

К мономорфным родам (9 из 26), для которых описан только один тип 
спор, относятся: Aedisporci Kiloczycki, 1997, Andreanna, Anncaliia, Crepidu-
lospora, Novothelohania, Polydispyrenia, Senoma, Tricornia, Vavraia. Данные 
по анализу последовательностей гена мсрРНК получены для 5 из них (An-
dreanna, Anncaliia, Novothelohania, Senoma, Vavraia). 

Возможно, что истинно мономорфными являются лишь микроспо-
ридии Anncaliia и Vavraia. Показано, что представители этих родов стали 
паразитировать в комарах сем. Culicidae независимо от представителей 
других родов, выделенных из кровососущих комаров, т. е. они имеют не-
зависимое происхождение (Vossbrinck et al., 2004; Andreadis, 2007). Мик-
роспоридии этих родов заражают широкий круг комаров-хозяев в отличие 
от представителей других родов, которые используют в качестве хозяев 
1 или 2—3 вида комаров. Кроме того, Anncaliia algerae Franzen et al., 2006 
способна заражать не только кровососущих комаров, но и других чле-
нистоногих, как водных, так и наземных (перорально: Coleoptera, Diptera, 
Hemiptera, Lepidoptera; путем инъекций: Decapoda, Megaloptera, Odonata, 
Orthoptera, Rodenita) (Becnel et al., 2005). 

Обе микроспоридии имеют простые жизненные циклы. Заражение ко-
маров спорами происходит перорально, кроме того, в лабораторных усло-
виях наблюдалась вертикальная передача паразита при скармливании сам-
кам зрелых спор. В жизненном цикле этих паразитов отсутствует мейоз, 
различия заключаются в том, что у Anncaliia на протяжении всего жизнен-
ного цикла стадии диплокариотические, в то время как у Vavraia монока-
риотические. Значительные отличия наблюдаются и в ультраструктуре 
зрелых спор. 

Уровень сходства последовательностей между этими родами составля-
ет 66.2 %. Молекулярно-филогенетический анализ показал, что каждая из 
этих микроспоридий демонстрирует значительные генетические отличия 
от представителей остальных родов, поражающих комаров сем. Culicidae. 
Так, у рода Hazardia уровень сходства последовательностей с Anncaliia со-
ставляет 65.3 %, а с Vavraia 66.1 %) (см. таблицу). Anncaliia algerae наибо-
лее близко связана с микроспоридиями из наземных насекомых: Kneallha-
zia solenopsae (Knell, Allan, Hazard, 1977), Sokolova, Fuxa, 2008, паразита 
огненных муравьев Solenopsis geminata (F.) и Tubulinosema ratisbonensis 
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Уровень сходства родов микроспоридий (%) из комаров сем. Culicidae 
на основании данных секвенирования мсрРНК 

Degree ofi similarity (%) between microsporidian genera isolated 
from blood-sucking mosquitoes based on ssrDNA sequences 

Роды 
микроспоридий 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 

1. Amblvospora 
2. Andreanna 82.9 — 

3. Anncaliia 64.3 66.5 — 

4. Culicospora 85.0 81.0 62.6 — 

5. Culicosporella 78.2 77.3 64.5 76.5 — 

6. Edhazardia 87.2 83.2 65.0 85.3 78.5 — 

7. Hazardia 77.0 82.1 65.3 78.0 72.2 77.6 — 

8. Hyalinocysta 79.6 77.6 64.4 77.6 82.9 80.3 74.2 — 

9. Intrapredatorus 86.7 82.9 63.8 87.3 79.0 87.3 77.9 79.0 — 

10. Novothelohania 73.2 76.1 63.6 73.4 70.8 72.7 76.0 70.0 73.9 — 

11. Parathelohania 74.8 78.3 64.5 73.3 72.1 75.4 77.8 71.9 75.6 85.2 — 

12. Senoma 76.6 81.7 64.7 75.1 73.3 77.0 86.9 74.0 77.5 72.7 77.0 — 

13. Trich octosporea 86.1 81.6 64.2 86.2 75.1 85.5 76.3 78.9 85.9 73.1 73.0 74.7 — 

14. Vavraia 63.9 66.8 66.2 65.2 62.9 64.0 66.1 64.3 63.3 64.3 65.7 63.6 63.5 — 

15. Takaokaspora 79.2 80.8 67.8 79.0 77.3 78.9 82.9 77.2 79.9 87.4 89.7 80.7 79.1 71.7 

Franzen et al., 2005, паразита Drosophila melanogaster Meigen. В свою оче-
редь, Vavraia culicis Weiser, 1977 находится в кладе, содержащей виды 
Trachipleistophora hominis Hollister, Canning, Weidner, Field, Kench et Mar-
riott, 1996 (паразит человека); а также паразиты рыб Pleistophora ovariae 
Summerfelt, Warner, 1970 и Glugea anomala Moniez 1887 (рис. 1). Эти два 
рода с их ближайшими родственниками формируют внешнюю группу на 
филогенетическом древе микроспоридий кровососущих комаров. 

Таким образом, все это подтверждает таксономическую индивидуаль-
ность каждого из этих родов, расположенных в разных кладах на филоге-
нетическом древе микроспоридий, и их независимое происхождение (Art-
ncaliia — в кладе V, Vavraia — в III) (Vossbrinck, Debrunner-Vossbrinck, 
2005). 

Монотипичные роды Andreanna, Crepidulospora, Novothelohania и Tri-
cornia отнесены в сем. Amblyosporidae. Установлено, что у представите-
лей этих родов мерогональные стадии диплокариотические, в начале спо-
рогонии происходит мейотическое деление, в результате которого в спо-
рофорных пузырьках, оболочка которых имеет простое мембранное 
строение, в жировом теле личинок комаров формируются октомейоспоры. 
Они имеют одно ядро, многослойную сложноустроенную оболочку, ани-
зофилярную полярную трубку, преимущественно многочастный сложно-
устроенный поляропласт, обязательным компонентом которого служит 
часть из плотно уложенных пластин. Микроспоридии выделены в эти 
роды на основании отличительных особенностей ультраструктуры мейо-
спор. Вероятно, они представляют собой лишь часть сложного полиморф-
ного жизненного цикла. Данные по нуклеотидным последовательностям 
участков гена мсрРНК получены только для родов Andreanna и Novothelo-
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Филограмма построена методом Байесовского заключения в программе MrBayes. Поддержка в виде зна-
чений иостериорной вероятности указана для тех ветвей, где она составляет менее 1.00. Масштабная ли-
нейка = 0.1 замены на сайт. Жирным шрифтом выделены микроспоридии, собранные на территории За-

падной Сибири. 

Fig. 1. Phy logene t i c tree showing the re la t ionships of microspor id ia , paras i tes of mosqu i toes , based 
on s s r R N A sequence data (phy lograms bui l t accord ing to Bayes i an m e t h o d to enter into M r B a y e s 
p rog ram. Suppor t in the f o r m of pos ter ior probabi l i ty va lues is spec i f ied for those b ranches w h e r e it 

does no t exceed 1.00. Scale ba r = 0.1 subst i tu t ions on site). 

hania — паразитов Ochlerotatus caspius Pallas (Simakova et al., 2008; Andre-
adis et al , 2012). 

Согласно этим данным, Andreanna caspii Simakova et al., 2008 располо-
жена в одной кладе с группой видов Amblvospora, а также с Culicospora 
magna (Kudo, 1921), Weiser, 1977, Edhazardia aedis (Kudo, 1930), Sprague, 
Fucuda, 1989, Intrapredatorus barri Chen etal., 1998, Culicosporella lunata 
(Hazard, Savage, 1970), Weiser, 1977 и Hyalinocysta chapmani Hazard, Oldac-
re, 1975. Однако различия в последовательностях участков гена мсрРНК 
этого рода и вида от перечисленных таксонов составляет в среднем 21.5 %, 
что позволяет рассматривать его как самостоятельный род (см. таблицу). 
Несмотря на то что Andreanna caspii выделена из комаров Ос. caspius, она 
не располагается в субкладе с микроспоридиями из комаров Aedes, Ochle-
rotatus, а составляет отдельную ветвь на филогенетическом древе (рис. 1). 
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Данные по нуклеотпдным последовательностям участков гена мсрРНК 
подтверждаются и отличительными от остальных родов морфологически-
ми признаками. Так, крупные стадии спорогонии Andreanna caspii занима-
ют практически всю полость спорофорных пузырьков, имея при этом ров-
ные, не волнистые оболочки. Мейоспоры овальные, без шипов и вогнуто-
стей, полярная трубка слабоанизофилярная (рис. 2, а, см. вкл.) (Simakova 
et al., 2008). 

Положение A. caspii в основании филогенетического древа предполага-
ет раннюю дивергенцию микроспоридий вслед за радиацией комаров по-
добно тому, что произошло с видами Parathelohania Codreanu, 1966 у ано-
фелесов. 

Микроспоридия Novothelohania ovalae Andreadis et al., 2012 из Ochlero-
tatus caspius наиболее близко связана с кладой, содержащей виды родов: 
Parathelohania из малярийных комаров (уровень сходства последователь-
ностей в пределах 85—86 %) (Andreadis et al., 2012) и Takaokaspora Andre-
adis et al., 2013 из Ochlerotatus japonicus japonicus (Theobald) (уровень 
сходства последовательностей 87.4 %) (рис. 1, см. таблицу). Однако значи-
тельные различия в последовательностях, а также особенности строения 
мейоспор достаточны для рассмотрения этой микроспоридии в качестве 
отдельного рода. Овальные мейоспоры этой микроспоридии имеют прак-
тически одинаковую толщину оболочки по всему периметру споры, хоро-
шо развитый полярный сак, покрывающий треть поляропласта и слабоани-
зофилярную полярную трубку (рис. 2, б) (Andreadis et al., 2012). 

Таким образом, несмотря на отсутствие данных по полному жизненно-
му циклу, очевидно, что описанные нами роды Andreanna и Novothelo-
hania являются самостоятельными, близкородственными к кладе, содер-
жащей виды рода Amblyospora. Это подтверждается данными сиквенсов 
генов мсрРНК и ультраструктурными особенностями доспоровых стадий 
развития и мейоспор, формирующихся в жировом теле личинок комаров 
Ос. caspius. 

Микроспоридии родов Crepidulospora и Tricornia помещены в сем. Аш-
blyosporidae только на основании данных по ультраструктуре доспоровых 
стадий развития и мейоспор, образующихся в жировом теле личинок. Дан-
ные по жизненному циклу и ДНК-анализу для этих родов к настоящему 
времени отсутствуют, что требует дальнейшего изучения этих паразитов 
для определения их таксономического статуса. 

Монотипичный диморфный род Dimeiospora, образующий в конце спо-
рогонии два типа мейоспор, отличающихся морфологически, также отне-
сен в сем. Amblyosporidae, однако, отсутствие данных по жизненному цик-
лу и ДНК-последовательностям не позволяют нам в настоящее время точ-
но определить систематическое положение этой микроспоридии. 

К самому большому по числу видов в сем. Amblyosporidae относится 
род Amblyospora. Нуклеотидные последовательности участков гена 
мсрРНК, полученные для 31 описанного вида микроспоридий (из них 
17 видов выделены нами из комаров Западной Сибири), уникальны для 
каждого вида в сравнении с имеющимися в Генбанке данными. Согласно 
данным по ультраструктуре мейоспор из жирового тела личинок комаров 
и по сиквенсам генов мсрРНК, каждый из видов этого рода имеет уникаль-
ные таксономические особенности. Нами не было отмечено противоречий 
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Рис. 2. Споры родов микроспоридий, обнаруженных на территории Западной Сибири. 
а — Andreanna, 6 — Novothelohania, в — Trichoctosporea, г — Senoma, д — Amblyospora, е — Paratheloha-

nia. 

Fig. 2. Spores of microsporidian genera found in Western Siberia. 



в морфологических и молекулярно-генетических признаках для видов это-
го рода. Филогенетический анализ показал, что виды рода Amblyospora, 
паразитирующие у комаров родов Aedes, Ochlerotatus и Culex L., составля-
ют отдельные монофилетические группы, как и их хозяева. 

Наши филогенетические исследования показывают, что монотипичные 
роды Ciilicospora, Edhazardia и Intrapredatoms Chen et al., 1998 так же как 
и Trichoctosporea Larsson, 1994, располагаются в кладе с видами рода Amb-
lyospora. 

Так, Culicospora magna (хозяин — Culex restuans (Theobald)) и Intrapre-
datorus barri (хозяин — Culex fuscanus Wiedemann) располагаются в моно-
филетической кладе вместе с другими видами рода Amblyospora из кома-
ров рода Culex. В свою очередь Edhazardia aedis (хозяин — Aedes aegyp-
ti L.) и Trichoctosporea pygopellita Larsson, 1994 (хозяин — Ос. excrucians 
Walker) располагаются в кладе с видами Amblyospora из комаров Aedes, 
Ochlerotatus (рис. 1). 

Положение микроспоридии Intrapredatoms barri (сем. Amblyosporidae) 
в пределах субклады видов Amblyospora из комаров рода Culex говорит в 
пользу целесообразности перевода этого вида в род Amblyospora. Эта мик-
роспоридия имеет жизненный цикл, почти идентичный циклу Amblyospora 
trinus Becnel, Sweeney, 1990, паразита Culex halifaxi Theobald (Becnel, Swe-
eney, 1990). Intrapredatoms barri образует два типа одноядерных спор в 
личинках комаров: мейоспоры образуются в результате мейотического де-
ления ядер, одноядерные споры второго типа формируются в результате 
расхождения диплокариотических ядер подобно таковым Е. aedis и 
С. magna (Chen et al., 1998). Таким образом, отличие от видов Amblyospora 
заключается в формировании в жировом теле личинок второго типа спор. 
Нильсен и Чен (Nilsen, Chen 2001) защищали позицию Intrapredatoms как 
отдельного рода, основываясь на большом количестве отличий нуклеоти-
дов от видов Amblyospora. Однако сравнение было проведено с неболь-
шим количеством видов микроспоридий. Наши исследования показали, 
что уровень сходства последовательностей нуклеотидов I barri с самыми 
близкородственными видами рода Amblyospora из комаров рода Culex со-
ставляет 92.7 % (с A. modestium Andreadis et al., 2012) и 93.7 % (с A. indico-
la Vavra et al., 1984) (Andreadis et al., 2012). Эти данные позволяют нам пе-
ресмотреть диагноз монотипичного рода Intrapredatoms с видом Intrapre-
datorus barri и перевести Intrapredatoms barri в род Amblyospora как 
Amblyospora barri comb. nov. 

Род Trichoctosporea с типовым видом Trichoctosporea pygopellita, также 
располагающийся в кладе видов Amblyospora, был описан Ларссоном 
(Larsson, 1994) из жирового тела личинок комаров Aedes vexans Meigen. 
Эти микроспоридии образуют Amblyospora-nojxo<om>ie мейоспоры, но экзо-
спора этих паразитов имеет фибриллярные «хвосты», а поляропласт состо-
ит из двух частей: пластинчатой и везикулярной. Диагноз рода базировал-
ся на свето- и электронно-микроскопических описаниях, наличии фибрил-
лярного секрета в спорофорных пузырьках и «хвостах» зрелых спор 
(рис. 2, в). На момент описания данные о последовательностях ДНК для 
филогенетических сравнений отсутствовали. Дальнейшие исследования 
(Симакова, Панкова, 2005; Andreadis et al., 2012) показали, что подобные 
«хвосты» (иногда слабо выраженные) образуются еще у нескольких видов 
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рода Amblyospora (A. bakcharia Andreadis et al., 2012, A. kazankia Andreadis 
et al., 2012, A. mocrushinia Andreadis et al., 2012, A. rugosa Симакова, Пан-
кова, 2005, A. timirasia Andreadis etal., 2012 из различных видов кома-
ров-хозяев: Ochlerotatus excrucians, Ос. diantaeus Howard, Dyar et Knab, 
Oc. punctor Kirby, Oc. cataphylla Dyar, Ae. cinereus Meigen соответственно. 
Нами были получены сиквенсы генов мсрРНК для этих видов, доказываю-
щие, что все они расположены в кладе видов рода Amblyospora. Виды 
A. bakcharia, A. kazankia, A. mocrushinia, A. rugosa расположены в одной 
субкладе с Trichoctosporea pygopellita (уровень сходства последовательно-
стей в пределах от 88.7 до 89.4 %) (рис. 1) (Andreadis et al., 2012). 

Кроме того, для Trichoctosporea pygopellita нами установлено наличие, 
во-первых, потенциальных промежуточных хозяев — это Acanthocyclops 
reductus Chappuis, во-вторых, трансовариальной передачи в жизненном цик-
ле. Это говорит о том, что данные микроспоридии имеют жизненный цикл, 
идентичный сложному циклу рода Amblyospora (Симакова и др., 2011). 

Таким образом, полученные нами данные являются основанием для пе-
ремещения рода Trichoctosporea из сем. Thelohaniidae в сем. Amblyospori-
dae и сохранения его статуса в качестве отдельного рода на основании так-
сономических особенностей мейоспор (наличие фибриллярных «хвостов» 
экзоспоры, двухчастного поляропласта, состоящего из пластинчатой и ве-
зикулярной части, наличие фибриллярного секрета в спорофорных пузы-
рьках, содержащих споронты и споробласты) (рис. 2, в), а также с учетом 
близкого генетического родства «хвостатых» видов Amblyospora. Это дает 
нам основание для перемещения видов A. bakcharia, A. kazankia, A. mocru-
shinia и A. rugosa в род Trichoctosporea как Trichoctosporea bakcharia 
comb, nov., Т. kazankia comb, nov., T mocrushinia comb. nov. и Т. rugosa 
comb. nov. соответственно. 

Culicospora magna и Edhazardia aedis (сем. Culicosporidae), располо-
женные в кладе видов Amblyospora, имеют жизненные циклы, отличные от 
циклов развития микроспоридий рода Amblyospora. Они не нуждаются в 
промежуточных хозяевах и не образуют функциональные мейоспоры 
(Е. aedis формирует абортивные мейоспоры). 

Другое отличие С. magria и Е. aedis заключается в том, что у них в ре-
зультате расхождения ядер диплокариотических стадий мерогонии фор-
мируются одноядерные ланцетовидные споры, которые перорально пере-
даются личинкам комаров. В то время как у видов Amblyospora в результа-
те мейотического деления ядер диплокариотических стадий формируются 
мейоспоры, инвазионные для промежуточных хозяев копепод, в которых 
образуются одноядерные споры (Becnel, 1994). 

Эти два рода располагаются в разных субкладах. С. magna с микроспо-
ридиями из комаров рода Culex, а Е. aedis — с видами из комаров Aedes, 
Ochlerotatus соответственно. Уровень сходства последовательностей меж-
ду ними составляет 85.3 %, а с ближайшими родственниками, видами Am-
blyospora в пределах 85.0—87.2 %, что позволяет нам рассматривать их 
как самостоятельные роды, и с учетом филогенетического родства дает 
основание для их перемещения из сем. Culicosporidae в сем. Amblyospori-
dae (рис. 1; см. таблицу). 

Монотипичные полиморфные близкородственные роды Hyalinocysta и 
Culicosporella родственны роду Amblyospora (уровень сходства последова-
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тельностей Amblyospora с Hyalinocysta 79.2 %, с Culicosporella 78.2 %) (см. 
таблицу). Но они имеют достаточно отличий (в морфологии, молекуляр-
ной биологии и в жизненных циклах) для обоснования их таксономическо-
го статуса как валидных родов (Andreadis, Vossbrinck, 2002; Andreadis, 
2007). 

Так, Hyalinocysta отличается от Amblyospora отсутствием в жизненном 
цикле спорогонии с образованием двуядерных спор во взрослых самках и, 
следовательно, трансовариальной передачи. Ближайший родственник этой 
микроспоридии — род Culicosporella (уровень сходства последовательно-
стей между ними 82.9 %) (см. таблицу). Анализ нуклеотидных последова-
тельностей участков гена мсрРНК позволяет предположить, что процессы 
развития, ведущие к заражению яичников, и трансовариальная передача у 
Hyalinocysta утрачены вторично, поскольку они присутствуют у всех дру-
гих близкородственных родов (Amblyospora, Edhazardia, Culicosporella и 
Cidicospora), включая сестринскую группу видов рода Parathelohania (An-
dreadis, 2007). 

Отличия Culicosporella от Amblyospora заключаются в том, что у Culi-
cosporella в зараженных путем трансовариальной передачи личинках ко-
маров формируются одновременно два типа спор: двуядерные ланцето-
видные споры, ответственные за горизонтальную передачу, и неинвазион-
ные мейоспоры (Becnel, Fucuda, 1991). 

Следовательно, жизненные циклы Cidicospora, Culicosporella и Edha-
zardia сходны с таковыми рода Amblyospora, включая трансовариальную 
передачу, но у данных родов отсутствуют функциональные мейоспоры и 
потребность в промежуточных хозяевах — копеподах (Hazard et al., 1984; 
Becnel et al., 1987, 1989; Becnel, Fukuda, 1991; Becnel, 1994). 

Вероятно, что утрата промежуточных хозяев — низших ракообразных 
в жизненном цикле трех родов (Cidicospora, Culicosporella и Edhazardia), 
так же как и утрата трансовариальной передачи в жизненном цикле рода 
Hyalinocysta, относятся к вторично приобретенным признакам (Vossbrinck 
et al., 2004; Andreadis, 2007). 

Таким образом, наши филогенетические исследования показывают, что 
различия в жизненных циклах таких паразитов как Amblyospora, Cidico-
spora, Edhazardia, Hyalinocysta, по молекулярным данным представляю-
щим близкородственные формы, скорее всего, представляют адаптации 
паразитов к насекомому-хозяину и к среде его обитания для увеличения 
вероятности встречи паразита с хозяином и развития в нем (например, к 
разобщению мест обитания основных и промежуточных хозяев, заставив-
шему микроспоридий проходить весь цикл только в одном из хозяев) (Vo-
ssbrinck et al., 2004; Andreadis, 2007; Andreadis et al., 2012). 

Вероятно, что роды микроспоридий, имеющие сложные жизненные 
циклы со сменой хозяев, представляют собой наиболее древние формы. 
Поскольку ракообразные — это древняя в эволюционном плане груп-
па членистоногих, микроспоридии ракообразных на определенном этапе 
эволюционного развития могли начать заражать комаров и приспособить-
ся к развитию в них. Учитывая совпадение местообитаний личинок кома-
ров и копепод, их заражение микроспоридиями друг от друга было вполне 
закономерным (Vossbrinck et al., 2004; Andreadis, 2007; Andreadis et al., 
2012). 
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Виды родов Senoma, Hazardia, Parathelohania, Takaokaspora и Novothe-
lohania относятся к разным семействам, заражают разных хозяев, но явля-
ются родственными группами. Так, представители родов Senoma и Para-
thelohania — паразиты комаров рода Anopheles; Hazardia milleri — пара-
зит рода Culex; a Takaokaspora и Novothelohania — паразиты комаров 
рода Ochlerotatus. 

Микроспоридии родов Hazardia и Senoma располагаются в отдельной 
субкладе с паразитами из низших ракообразных (рис. 1). Ближайший род-
ственник Senoma globulifera (Simakova et al., 2005) — Binucleata daphniae 
Refardt et al., 2008, паразит рачка Daphnia magna Straus (уровень сходства 
последовательностей между ними 96.9 %) (Refardt et al., 2008). Однако эти 
микроспоридии кардинально отличаются друг от друга по морфологии до-
споровых стадий развития и зрелых спор (Simakova etal., 2005; Refardt 
et al., 2008). Поскольку на данном этапе исследований мы не знаем полный 
жизненный цикл Senoma globulifera, мы можем лишь предположить, что 
Binucleata daphniae — это одна из спорогоний сложного жизненного цик-
ла Senoma, где в качестве промежуточных хозяев могут выступать рачки 
Daphnia magna. 

Помимо этого в одной субкладе с Hazardia и Senoma располагается еще 
несколько близкородственных видов микроспоридий из низших ракооб-
разных. Это Berwaldia schadfernai Vavra, Larsson, 1994, Larssonia obtusa 
Видтман, Соколова, 1994, Gurleya daphniae Friedrich etal., 1996, Gurleya 
vavrai Green, 1974 — паразиты дафний, а также Marssoniella elegans Vavra 
et al., 2005 — паразит рачков Cyclops vicinus Uljanin. Вероятно, эти виды 
имеют общего предка, одни потомки остались паразитировать в ракооб-
разных, а другие завоевали комаров. Такое близкое филогенетическое род-
ство этих паразитов из комаров и низших ракообразных еще раз подтверж-
дает предположение, что микроспоридии кровососущих комаров прои-
зошли от микроспоридий ракообразных. 

Уровень сходства последовательностей между родами Hazardia и Seno-
ma составляет 86.9 %, что позволяет рассматривать их как отдельные роды 
(см. таблицу; рис. 1). Микроспоридии рода Hazardia — диморфные. В жи-
ровом теле личинок образуется два типа спор. Двуядерные споры имеют 
толстую экзоспору, что сходно с разросшейся экзоспорой микроспоридий 
рода Senoma (рис. 2, г). 

По морфологическим и таксономическим признакам и особенностям 
цикла развития Senoma была отнесена в сем. Nosematidae совместно с ро-
дом Anncaliia. У этих микроспоридий диплокариотический ядерный аппа-
рат характерен для стадий и спор на протяжении всего жизненного цикла, 
мейоз отсутствует. У Anncaliia цитоплазматическая мембрана стадий по-
крыта слоем тонких трубочек в отличие от Senoma. Спорогония протекает 
в непосредственном контакте с цитоплазмой клетки хозяина без образова-
ния спорофорного пузырька. Споры преимущественно овальные с толстой 
эндоспорой, двухчастным поляропластом и изофилярной полярной труб-
кой. У Senoma споры остаются соединенными вместе разрастанием экзо-
споры, у Anncaliia лежат одиночно. Существенно различается у них и 
строение поляропластов (у Anncaliia двухчастный, у Senoma одночастный 
пластинчатый). ДНК-анализ также показал, что эти микроспоридии не 
близкородственны и находятся далеко друг от друга на филогенетическом 
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древе (уровень сходства последовательностей 64.7 %) (см. таблицу). Та-
ким образом, помещение этих родов в одно семейство морфологической 
системы было закономерным, но по молекулярным данным в филогенети-
ческой системе они находятся в разных кладах и не являются близкородст-
венными. 

Виды родов Parathelohania, Takaokaspora и Novothelohania составляют 
отдельную субкладу на филогенетическом древе микроспоридий из крово-
сосущих комаров и являются родственными группами. Виды рода Para-
thelohania — паразиты малярийных комаров, a Takaokaspora и Novothelo-
hania — комаров рода Ochlerotatus. Уровень сходства последовательно-
стей Parathelohania с Novothelohania составляет 85.2 %, а с Takaokaspora 
89.7 %, уровень сходства последовательностей Takaokaspora с Novothelo-
hania — 87.4 % (см. таблицу). 

Микроспоридии рода Parathelohania имеют Amblyospora-подобные 
триморфные жизненные циклы со сменой хозяев, с использованием в ка-
честве промежуточных хозяев копепод, наличием вертикальной и гори-
зонтальной передачи. Отличия заключаются в морфологии мейоспор, раз-
вивающихся в жировом теле личинок комаров. Мейоспоры рода Amblyos-
pora имеют яйцевидную форму с волнистой экзоспорой, поляропласт от 
простого пластинчатого до трехчастного, число витков анизофилярной по-
лярной трубки может варьировать от 5 у A. criniferis Garcia, Becnel, 1994, 
A. urski Симакова, Панкова, 2005 до 20 у A. mavlnkevia Andreadis et al., 
2012 (рис. 2, д). В свою очередь мейоспоры рода Parathelohania имеют 
уникальную форму спор, толстая трехслойная оболочка, состоящая из эк-
30-, субэкзо- и эндоспоры, образует характерные выступы на заднем полю-
се и шипы на переднем и заднем полюсах, а также складки на боковых 
сторонах спор. Поляропласт, как правило, трехчастный, обязательным 
компонентом которого служит пластинчатая часть. Полярная трубка ани-
зофилярная с небольшим количеством витков (преимущественно 5—6, 
максимум 9 у P. evanase Garcia, Becnel, 1994) (рис. 2, е). 

Виды этого рода составляют отдельную монофилетическую группу 
на филогенетическом древе микроспоридий из комаров сем. Culicidae и 
используют в качестве основных хозяев малярийных комаров (под-
сем. Anophelinae), которые рассматриваются как родственная группа кули-
цин (подсем. Culicinae) (рис. 1). 

Микроспоридии Takaokaspora nipponicus Andreadis et al., 2013 из кома-
ров Ochlerotatus japonicus japonicus имеют жизненный цикл, отличный от 
вышеупомянутых. В таком цикле обязательно наличие пероральной и 
трансовариальной передач, двух спорогоний с образованием морфологи-
чески и функционально различных спор. Промежуточные хозяева отсутст-
вуют, абортивные мейоспоры также не образуются (Andreadis et al., 2013). 
Споры, образующиеся в жировом теле личинок комаров, по ультраструк-
туре сходны со спорами, образующимися в копеподах — промежуточных 
хозяевах микроспоридий рода Amblyospora (форма спор коническая, обо-
лочка тонкая, поляропласт крупнокамерный, полярная трубка изофиляр-
ная (Andreadis et al., 2013)). Следовательно, согласно данным по морфоло-
гии и ДНК-анализу, каждый из близкородственных родов Parathelohania, 
Takaokaspora и Novothelohania является самостоятельным валидным ро-
дом. 
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Таким образом, на основании полученных нами данных по морфоло-
гии, жизненным циклам и молекулярной филогении мы пересмотрели 
диагноз сем. Amblyosporidae и включили в него следующие близкородст-
венные роды: Amblyospora, Culicospora, Edhazardia, Trichoctosporea. 

Сем. Amblyosporidae Weiser, 1977 

Развитие паразита происходит с образованием 2—3 морфологически и 
функционально различных типов спор и с возможным участием промежу-
точных хозяев — копепод. В жизненном цикле обязательно наличие мейо-
за, который у большинства родов происходит во время октоспоробла-
стической спорогонии с образованием мейоспор, полового процесса и 
трансовариальной передачи. В основном хозяине формируются споры 
1—2 типов: мейоспоры с хорошо развитым аппаратом экструзии, анизо-
филярной полярной трубкой и преимущественно многочастным поляро-
пластом, обязательным компонентом которого служит часть из плотно-
уложенных пластин; и/или ланцетовидно-грушевидные одноядерные спо-
ры с тонкой оболочкой, крупнокамерным поляропластом и изофилярной 
полярной трубкой. Образование этих спор приводит к гибели хозяина. Во 
взрослом хозяине формируются одиночные диплокариотические тонко-
стенные споры с изофилярной полярной трубкой, ответственные за транс-
овариальную передачу. В промежуточном хозяине образуются одноядер-
ные ланцетовидные споры с крупнокамерным поляропластом и изофиляр-
ной полярной трубкой. Различия в нуклеотидных последовательностях 
участков гена мсрРНК в пределах 10—15 % (см. таблицу). 

Роды отличаются по жизненным циклам и ультраструктуре спор, фор-
мирующихся в жировом теле личинок комаров. 

Роды Amblyospora, Culicospora, Edhazardia, Trichoctosporea 

На сегодняшнем этапе исследований довольно сложно отнести к како-
му-либо семейству такие роды, как Andreanna, Culicosporella, Hazardia, 
Hyalinocysta, Novothelohania, Parathelohania, Senoma. Поскольку в настоя-
щее время мы имеем данные по небольшому числу видов, для многих из 
которых не известны полные жизненные циклы, то вполне вероятно, что в 
дальнейшем с накоплением данных ранг сем. Amblyosporidae будет повы-
шен до отряда с выделением в нем нескольких самостоятельных семейств 
и включением в него вышеперечисленных родов и, возможно, некоторых 
родов — паразитов низших ракообразных, близкородственных к микро-
споридиям комаров сем. Culicidae. 

Сравнительный анализ улътраструктуры спор микроспоридий из кома-
ров сем. Culicidae показал, что наиболее примитивные формы микро-
споридий кровососущих комаров образуют споры с просто устроенным 
аппаратом экструзии и тонкой оболочкой. Удлинение периода возможных 
контактов паразита с хозяином в водной среде достигалось путем форми-
рования у спор толстых многослойных оболочек, имеющих складки, 
шипы, выросты, «хвосты», а также хорошо развитый мукокаликс, повы-
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шающие плавучесть спор n позволяющие им сохранять жизнеспособность 
в окружающей среде в случае пересыхания водоема (рис. 2). 

Появление толстых оболочек, способных выдержать высокое внутри-
споровое давление, обусловило дальнейшее развитие аппарата экструзии. 
Оно заключалось в уплощении камер поляропласта (это экономило место 
для размещения большего числа пластин) и появлении длинных анизофи-
лярных полярных трубок (рис. 2, д). 

Так, споры микроспоридий кровососущих комаров родов Amblyospora, 
Duboscqia Perez, 1908, Hyalinocysta, Parathelohania, формирующиеся в 
промежуточных хозяевах — копеподах и передающиеся горизонтально 
личинкам комаров, имеют относительно простое строение. Оболочка спор 
тонкая, поляропласт крупнокамерный (геликоидальный), полярная трубка 
изофилярная. 

Споры полиморфных родов микроспоридий (Edhazardia, Cidicospora, 
Culicosporella, Hazardia, Takaokaspora), способные заражать личинок ко-
маров перорально и формирующиеся в части жизненного цикла, проходя-
щего в личинках, также просто организованы. Они имеют тонкую оболоч-
ку, крупнокамерный поляропласт и изофилярную полярную трубку. 

Мейоспоры сложно устроены (рис. 2, а—в, д, ё). Они имеют преимуще-
ственно толстую многослойную экзоспору, либо хорошо развитый муко-
каликс; многочастный поляропласт, расположенный по всей длине поляр-
ной трубки, обязательным компонентом которого служит часть из плотно-
уложенных ламелл; анизофилярную полярную трубку. Интенсивность 
заражения личинок обычно высокая, в каждой образуется большое коли-
чество спор, так как заражается все жировое тело сегментов груди и 
брюшка. Личинки погибают, высвобождая споры в окружающую среду. 
Более сложное строение мейоспор, формирующихся в жировом теле личи-
нок комаров, может рассматриваться как результат адаптации либо к пере-
ходу паразита из одного вида хозяина (низших ракообразных) в совершен-
но другой вид (комаров), либо к новым экологическим условиям, и гово-
рит о более позднем их происхождении. 

Сравнивая ультраструктуру сестринских родов, образующих мейоспо-
ры в жировом теле личинок (Amblyospora, Andreanna, Novothelohania, Tri-
choctosporea, Parathelohania) и имеющих общего предка, логично предпо-
ложить, что такие морфологические признаки, как овальная форма спор с 
равномерной толщиной оболочки по всему периметру и слабоанизофиляр-
ная полярная трубка у Andreanna и Novothelohania могут быть плезиомор-
фными, оставшимися от общего предка (рис. 2, а, б). Далее в процессе эво-
люционного развития споры приобретали различную форму с сохранени-
ем тонкой оболочки на переднем полюсе. Полярная трубка становилась 
типично анизофилярной с хорошо выраженными толстыми и тонкими 
витками. В тех вариантах, когда толстые витки вдвое толще тонких, разни-
ца в их диаметре достигает 150 нм (Amblyospora bogashovia, A. burlaki 
Исси и др., 2000, A. hristinia Andreadis et al., 2012, A. modestium, A. orbicu-
lata Симакова, Панкова, 2005), а число витков увеличивается от 5 у Andre-
anna, Novothelohania, Amblyospora criniferis Garcia, Becnel, 1994, A. urski 
Симакова, Панкова, 2005 до 19—20 у A. baritia Andreadis et al., 2012, 
A. mavlukevia (рис. 2, в, д, e). 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

На основании анализа нуклеотидных последовательностей участков 
гена мсрРНК показано, что большинство родов микроспоридий, паразити-
рующих у кровососущих комаров (.Amblyospora, Andreanna, Culicospora, 
Culicosporella, Edhazardia, Hazardia, Hyalinocysta, Novothelohania, Para-
thelohania, Senoma, Trichoctosporea), представляют отдельную монофиле-
тическую группу в древе микроспоридий, как близкородственные формы, 
имеющие общего предка. Представители родов Anncaliia и Vavraia форми-
руют внешнюю группу на филогенетическом древе микроспоридий крово-
сосущих комаров. Они «завоевали» комаров сем. Culicidae и стали парази-
тировать в них независимо от представителей других родов. 

Сравнительный анализ морфологических и молекулярно-генетических 
таксономических признаков у родов Andreanna, Amblyospora, Novotheloha-
nia, Parathelohania и Trichoctosporea, паразитирующих в личинках крово-
сосущих комаров на территории Западной Сибири, выявил отсутствие 
противоречий между морфологическими и молекулярно-генетическими 
таксономическими признаками. 

Предполагается, что микроспоридии кровососущих комаров возникли 
как обособленная группа паразитов, эволюционировавшая от паразитов 
низших ракообразных, представляющих собой не только промежуточных 
хозяев для видов родов Amblyospora, Hyalinocysta и Parathelohania, но и 
служащих хозяевами микроспоридий из таксонов, сестринских по отноше-
нию к представителям сем. Amblyosporidae (Vossbrinck et al., 2004; Vo-
ssbrinck, Debrunner-Vossbrinck, 2005; Andreadis, 2007; Andreadis et al., 
2012). 

Полученные нами данные по молекулярной филогении позволяют за-
ключить, что изначально микроспоридии изученных родов из кровососу-
щих комаров имели сложные жизненные циклы с тремя спорогониями, в 
которых присутствовала трансовариальная, пероральная передача и про-
межуточные хозяева (копеподы). Впоследствии часть жизненного цикла 
некоторых микроспоридий могла быть утрачена вследствие потери одного 
из хозяев или приобретена в процессе приспособления к новым хозяевам. 
Процесс утраты или приобретения части жизненного цикла происходит у 
микроспоридий достаточно быстро относительно времени эволюционного 
развития (Baker et al., 1997, 1998; Vossbrinck etal., 2004; Andreadis, 2007; 
Andreadis etal., 2012). 

Нами выявлено, что в процессе эволюции происходило усложнение 
строения спор как адаптации микроспоридий к развитию в организме хо-
зяина. Для удлинения периода возможных контактов паразита с хозяином 
в водной среде у спор формировались толстые многослойные оболочки. 
Появление толстых, прочных оболочек обусловило дальнейшее развитие 
аппарата экструзии:: увеличение числа и уплощение пластин поляропла-
ста, формирование длинных анизофилярных полярных трубок с большим 
количеством витков. 

Можно заключить, что в настоящее время довольно сложно определить 
систематическое положение той или иной микроспоридии рангом выше 
рода, так как диагнозы таких таксонов, как семейство или отряд еще не 
сформулированы. В то же время с учетом молекулярных данных, морфо-
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логии, ультраструктуры и жизненных циклов видов обоснованы такие се-
мейства, как Tubulinosematidae, Neopereziidae (Issi etal., 2012), а также 
Amblyosporidae. 
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COMPARISON OF TAXONOMIC IMPORTANCE OF MORPHOLOGICAL 
AND MOLECULAR-GENETIC CHARACTERS 

IN SYSTEMATICS OF MICROSPORIDIA (MICROSPORIDIA) 
OF BLOOD-SUCKING MOSQUITOES (DIPTERA: CULICIDAE) 

A. V. Simakova 
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blood-sucking mosquitoes. 

S U M M A R Y 

Comparative analysis of the taxonomic position of microsporidians from mosquitoes 
of the family Culicidae, for which SSU rDNA sequences data were obtained, demonstrates 
partial contradiction of systems based on morphological and phylogenetic characteristics. 
Representatives of the genera Anncaliia Issi et al., 1993 and Vavraia Weiser, 1977 consti-
tute separate evolutionary branches of the phylogenetic tree of microsporidians of blo-
od-sucking mosquitoes. Representatives of other genera, for which the SSU rRNA sequen-
ces data were obtained (Amblyospora Hazard, Oldacre, 1975, Andreanna Simakova et al., 
2008, Culicospora (Kudo, 1921), Weiser, 1977, Culicosporella Hazard, Savage, 1970, Ed-
hazardia (Kudo, 1930), Sprague, Fucuda, 1989, Hazardia Weiser, 1977, Hyalinocysta Ha-
zard, Oldacre, 1975, Novothelohania Andreadis et al., 2012, Parathelohania Codreanu, 
1966, Senoma Simakova et al., 2005, and Trichoctosporea Larsson, 1994), form a sepa-
rate, monophyletic group in the tree of Microsporidia. They are closely related and probab-
ly possess a common ancestor. The genera Amblyospora, Culicospora, Edhazardia, and 
Trichoctosporea were placed in the family Amblyosporidae with the revision of the diag-
nosis. 

On the basis of the obtained data on morphology and molecular phylogeny we pla-
ced Intrapredatorus barri Chen et al., 1998 into the genus Amblyospora as Amblyospora 
barri, comb, nov., and also the species Amblyospora bakcharia Andreadis et al., 2012, 
A. kazankia Andreadis et al., 2012, A. mocrushinia Andreadis et al., 2012, and A. rugosa 
Simakova, Pankova, 2005 into the genus Trichoctosporea as Trichoctosporea bakcha-
ria comb, nov., T. kazankia comb, nov., T. mocrushinia comb, nov., and T. rugosa comb, 
nov. 

Microsporidians of blood-sucking mosquitoes originally possessed complicated life 
cycles with transovarial and oral transmissions and with the presence of intermediate hosts 
(lower crustaceans). 

Later, some microsporidians had lost a part of their life cycle, either during disorgani-
zation of habitats of main and intermediate hosts, or as a result of adaptation to environ-
mental and (or) physiological characteristics of hosts. Changes in the life cycle occurred 
rather rapidly in comparison with the duration of evolutionary development and had an 
adaptive character. Differences in the life cycle of parasites of the genera Amblyospora, 

300 



Culicospora, Culicosporella, Edhazardia and Hyalinocysta possibly represent an adaptati-
on increasing the probability of host-parasite meeting. 

In the process of evolution, spores formed stronger spore wall with thick exospores and 
endospores. The appearance of thick spore walls in mature spores promoted the develop-
ment of the apparatus of extmsion process, namely the flattening of the polaroplast cham-
bers and the emergence of long anisofilar polar filament. 
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