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Предисловие 
 
 
 
С 1985 года начались наши исследования эндобионтных 

инфузорий из пищеварительного тракта млекопитающих. За 
эти годы было изучено более полутора тысяч публикаций, це�
ликом или частично посвященных этим инфузориям, и этот 
список постоянно пополняется новыми ссылками. Долгое 
время конспекты таких работ представляли толстую пачку 
исписанной плотной бумаги формата А5, которую приходи�
лось многократно перелистывать, чтобы делать необходимые 
подборки статей.   Несколько лет назад удалось приспособить 
одну из стандартных компьютерных программ для создания 
удобного каталога собранной литературы. Теперь один и тот 
же список можно быстро и легко сортировать по фамилиям 
авторов, по годам издания, по названиям журналов, по темам 
исследований, по хозяевам инфузорий, и при этом сразу мож�
но прочитать необходимый конспект. Мои коллеги, которым 
довелось пользоваться этим каталогом, высоко оценили его и 
посоветовали опубликовать собранный список работ. Было 
решено последовать их совету и написать краткий обзор исто�
рии изучения эндобионтных инфузорий со ссылками на соот�
ветствующую литературу.  

После каждой главы приводится список работ, которые в 
этой главе цитировались. Несколько фундаментальных работ 
цитируются в разных главах, и их названия повторяются в 
списках, но таких единицы. Во время подготовки рукописи 
мне были сделаны серьезные замечания уважаемыми рецен�
зентами по поводу цитирования литературных источников. Я 
совершенно согласна с тем, что в научной литературе не при�
нято в ссылках перечислять все фамилии авторов, а надо ог�
раничиваться указанием первой фамилии, добавляя "и др." 
или "et al". Однако осознанно нарушила это правило и во мно�
гих ссылках все�таки перечисляю полные списки фамилий 
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авторов. Дело в том, что только при таком способе цитирова�
ния можно в полной мере оценить вклад того или иного уче�
ного в изучение определенной проблемы, особенно если он 
привык скромно писать свою фамилию последней в списке 
соавторов. Также мне были сделаны замечания по поводу 
размещения в русскоязычной части списка литературы пуб�
ликаций на иностранных языках (Dogiel, Strelkow и др.). 
Следовало бы разместить их в иностранной части списка, но 
тогда потеряется хронологическая целостность всей совокуп�
ности трудов этих ученых.   

Заканчивая предисловие, хочу выразить огромную благо�
дарность работникам библиотек и музеев, издателям научных 
журналов, коллегам в нашей стране и за рубежом, без помо�
щи которых я бы никогда не смогла найти и прочитать все эти 
книги и статьи и собрать большой фактический материал 
коллекции эндобионтных инфузорий млекопитающих, по�
зволивший непосредственно увидеть многие виды, описанные 
разными авторами и в разное время.  
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Пояснительная заметка  к 1 главе 
 
 
1. В этой главе в форме "хроники событий" изложена ис�

тория открытия и описания всех видов и форм эндобионтных 
инфузорий млекопитающих, а также отмечены факты изме�
нений систематики на уровне низших таксонов – до рода. Ри�
сунки и краткие описания типовых видов всех известных ро�
дов эндобионтных инфузорий млекопитающих даны в При�
ложении. 

2. Если в первоописании автор употреблял два слова вме�
сто одного для имени вида, то эти слова соединены в одно – в 
соответствии со ст. 32.5.2.2 "Международного кодекса зоо�
логической номенклатуры, 4 изд." (2004). Например, вместо 
Spirodinium ferrum equinum – Spirodinium ferrumequinum, 
вместо Protoisotricha agricolae agrestis  – Protoisotricha        
agricolaeagrestis. В некоторых случаях в тексте при написа�
нии названий оставлен дефис для того, чтобы показать этапы 
переименований, хотя это является отступлением от требова�
ний статей 11.2, 11.9.4 и 32.5.2.3 "Кодекса". 

3. Иногда в литературе встречаются ссылки на одну и ту 
же статью, но с указанием разных годов выпуска. Это связано 
с тем, что дата, заявленная в журнале, не совпадает с датой 
непосредственного выхода его в свет. Особенно часто подоб�
ные несовпадения встречаются при цитировании печатных 
работ первой трети ХХ века. Чтобы избежать разночтений, в 
данной монографии в списке литературы сначала приводится 
год непосредственного выхода издания в свет, а затем в квад�
ратных скобках год выпуска, обозначенный в заголовке ста�
тьи. В названиях таксонов из двух дат использована более 
поздняя, согласно статье 22А.2.2 "Кодекса". 

4. В соответствии со статьей 32.5.2.1 "Кодекса зоологиче�
ской номенклатуры" название Buetschlia и его производные 
везде в данной работе даются именно в таком написании, 
адаптированном к латыни, вместо оригинального Bütschlia 
Schuberg, 1888.  
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Глава 1. ИСТОРИЯ ОТКРЫТИЯ ВИДОВ ЭНДОБИОНТНЫХ 
ИНФУЗОРИЙ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

 
 
Впервые о нахождении инфузорий в пищеварительном 

тракте  млекопитающих сообщили Грюби и Делафон (Gruby, 
Delafond, 1843). В короткой статье был дан перечень про�
стейших: семь видов из кишечника лошади и столько же из 
кишечника собаки, свиньи и из желудка быка с небольшим 
описанием. Описания видов неполные, без иллюстраций, по�
этому идентифицировать перечисленных инфузорий практи�
чески невозможно. Однако сама статья имеет очень большое 
значение, так как с нее начался многолетний период изучения 
эндобионтных инфузорий. 

Следующее сообщение об инфузориях из кишечника ло�
шади и желудка жвачных приведено в трижды переизданной 
работе Колена "Физиология домашних животных", (Colin, 
1854, 1871, 1888). В разделе трактата о пищеварительных 
процессах в рубце жвачных Колен приводит рисунки инфузо�
рий из быка (рис. 1), не называя их, хотя некоторые виды  
инфузорий рубца были к тому времени уже описаны Штейном 
(Stein, 1859 а, б). В другом разделе работы помещены рисунки 
простейших из кишечника лошади (рис. 2). Среди них можно 
легко опознать Cycloposthium, Blepharocorys, Paraisotricha. 

В середине ХIХ столетия в работах разных ученых приво�
дились рисунки инфузорий из слепой и толстой кишки лоша�
ди, также без описания и без названия (Gervais, Вeneden, 
1859; Weiss, 1869). 

Интересна история открытия балантидиев, паразити�
рующих в кишечнике млекопитающих  (рис. 3). Ранее род�
ственных инфузорий находили в кишечнике амфибий (Bur�
saria entozoon Ehrenberg, 1838). Впервые сообщение о не�
обычном протозойном заболевании человека было представ�
лено шведским врачом Мальмстеном в 1857 году, обнару�
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жившим инфузорий в фекалиях двух больных, страдавших 
поносом(Malmsten, 1857). Ему же принадлежит первое описа�
ние патологоанатомической картины заболевания у человека. 
Сам Мальмстен считал обнаруженных им инфузорий пара�
зитической разновидностью Paramaecium. Родовое название 
Balan tidium было предложено годом позже Е. Клапаредом  

 
Рис. 1. Инфузории из рубца быка (по Colin, 1888) 
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и Д. Лашманном (Claparede, Lachmann, 1858), однако опи�
санную Мальмстеном Paramaecium coli они выделили совсем 
в другой род и назвали Plagiotoma coli. После нескольких пе�
реименований – Leucophrya coli Stein, 1860, Holophrya coli 
Leuckart, 1861, Balantidium coli Stein, 1862, за инфузорией 
окончательно закрепилось последнее имя. 

 

 
 

Рис. 2. Инфузории из кишечника лошади (по Colin, 1888) 
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Рис. 3 Balantidium coli (по Buisson, 1923 а) 

 
Инфузория Balantidium coli, единственная из представи�

телей рода, обитает в кишечнике самых разных млекопитаю�
щих.  Кроме свиней, которые являются для нее обычными хо�
зяевами, эта инфузория была найдена у приматов (Brooks, 
1903), непарнокопытных (Cunha, 1917а), грызунов (Brumpt, 
1922), жвачных парнокопытных (Cooper, Gulati, 1926), хищ�
ных (Bailey, Williams, 1949). 

Из других балантидиев в кишечнике млекопитающих были 
описаны Balantidium giganteum (Krauze, 1906), B. minutum 
(Schaudinn, 1911) из человека, B. caviae из морской свинки 
(Cunha, 1914 б), B. suis из домашней свиньи (MacDоnald, 1922), 
B. rhesum из макаки (Ghosh, 1929). Кроме млекопитающих и 
холоднокровных позвоночных, балантидии могут обитать и в 
кишечнике птиц – Balantidium struthionis был найден у страу�
сов и нанду на европейских птицеводческих фермах (Tarantino 
et al., 1999; Ponce Gordo et al., 2002), B. coli у лесных птиц  
Бразилии (Figueiroa Lyra de Freitas et al., 2002). 

 
В 1859 году Фридрих Штейн одновременно в двух публи�

кациях описал (без рисунков) первые несколько видов инфу�
зорий из рубца жвачных: Entodinium bursa, E. dentatum, E. 
caudatum, Isotricha intestinalis, I. prostoma, Ophryoscolex in�
ermis, O. purkynjei (Stein, 1859 а, б). От наименований этих 
инфузорий ведут свое начало такие известные названия так�
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сонов, как энтодиниоморфиды (Entodiniomorphida) и офрио�
сколециды (Ophryoscolecidae).  

Entodinium dentatum был позже перемещен в новый род 
Diplodinium (Schuberg, 1888).  Однако в определителе Догеля 
(1929 а) как валидное приводится название Entodinium dentatum 
Stein, 1859. В работе же Бернара Латтура (Latteur, 1969) призна�
ется пересмотр, сделанный Шубергом. Остальные названия, дан�
ные инфузориям Штейном, сохранились по сию пору. 

Август Шуберг (Schuberg, 1888) впервые привел рисунки 
некоторых инфузорий Штейна и расширил список инфузорий 
из рубца жвачных, выделив новый род Diplodinium (рис. 4) и 
описав новые виды Entodinium minimum, Buetschlia parva, 
Dasytricha ruminantium. Через несколько лет Dasytricha rumi�
nantium была переименована в Isotricha ruminantium (Braune, 
1914). Однако позже большинством протозоологов было при�
нято наименование Dasytricha ruminantium Schuberg, 1888. 

 

 А  Б
 

Рис. 4. А – Entodinium caudatum Stein 1859, Б – Entodinium 
minimum Schuberg, 1888 (по Buisson, 1923 а) 
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В следующем году была опубликована статья итальянско�
го ученого Анжело Фиорентини (Fiorentini, 1889), в которой 
были описаны   Entodinium rostratum, Diplodinium denticula�
tum (сведенный в синоним с Diplodinium dentatum в работах 
Raillet, 1890, Awerinzew, Mutafowa, 1914), Diplodinium       
dentatum (позже Diplodinium mammosum Raillet, 1890, затем    
Ostracodinium dentatum Dogiel, 1927, теперь Ostracodinium 
mammosum Raillet, 1890), D. rostratum (Eudiplodinium rostra�
tum Dogiel, 1927), D. maggii (Eudiplodinium maggii Dogiel, 
1927), D. ecaudatum (Epidinium ecaudatum Crawley, 1923), D. 
caudatum (Epidinium caudatum Crawley, 1923), D. cattaneoi 
(Epidinium cattanei Crawley, 1923), D. vortex (синоним    
Ophryoscolex purkynjei Stein, 1859). 

В завершающем десятилетии ХIХ века были описаны 
Ophryoscolex caudatus, Diplodinium caudatum (Eberlein, 1895), 
после чего исследователи почти двадцать лет новых инфузо�
рий в рубце жвачных не находили. Последний вид Diplodin�
ium caudatum Eberlein, 1895 в значительной степени отличал�
ся от D. caudatum Fiorentini, 1889 и был позже назван Dip�
lodinium eberleini (Cunha, 1914 а).  

 
Начало изучению эндобионтов из кишечника травоядных 

млекопитающих было положено работой А. Фиорентини, ко�
торый в  1890 году опубликовал небольшую статью об инфузо�
риях,  обнаруженных в слепой и толстой кишке лошади 
(Fiorentini, 1890). Он изобразил и описал 14 новых видов, дал 
им имена и попытался классифицировать. Некоторые из от�
крытых видов Фиорентини отнес к уже известным из рубца 
жвачных родам Entodinium (E. valvatum, E. bipalmatum), Dip�
lodinium (D. uncinatum, D. unifasciculatum). Позже эти виды 
были перемещены в другие роды – Blepharocorys valvata, B. un�
cinata, Cycloposthium bipalmatum (Bundle, 1895), Tetratoxum 
unifasciculatum (Гассовский, 1919). Описанный новый род Pa�
raisotricha включал по Фиорентини 6 видов (P. ampulla, P. col�
poidea, P. incisa, P. oblonga, P. ovalis, P. triangularis, рис. 5), ко�
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торые также были подвергнуты ревизии в работах более позд�
них авторов – P. incisa признана синонимом P. colpoidea (Bun�
dle, 1895); P. ovalis и P. triangularis отнесены к Holophryoides 
ovalis (Гассовский, 1919); P. oblonga признана синонимом P. 
colpoidea, а P. ampulla переименована в Ampullacula ampulla 
(Hsiung, 1930 б). Последнюю инфузорию другие исследователи 
никогда не встречали. Через много десятилетий Didesmis ovalis 
была переименована в Fiorentinus ovalis (Янковский, 1986). Из 
открытых Фиорентини видов неизмененными остались сле�
дующие: Paraisotricha colpoidea, Didesmis quadrata, Triadinium 
caudatum и Spirodinium equi. 

После открытия специфической инфузорной фауны в ки�
шечнике лошади эндобионтных простейших стали разделять 
на две группы: обитатели желудка или рубца жвачных, те�
перь таких инфузорий называют "форгутными", и обитатели 
слепой и толстой кишки, теперь таких инфузорий называют 
"хиндгутными".  

 

А  Б  В  
 

Рис. 5. Несколько пересмотренных видов Paraisotricha:  
А – P. incisa; Б – P. ovalis; В – P. triangularis (по Fiorentini, 1890)  
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Инфузориям из слепой кишки лошади было посвящено 
диссертационное исследование Альберта Бундле (Bundle, 
1895 а, б). Это была первая диссертация в области изучения 
эндобионтных инфузорий млекопитающих (рис.  6). В работе 
были описаны роды Cycloposthium (рис. 7), Blepharocorys, 
позже давшие название обширным семействам.  

Описаны такие роды, как Blepharoprosthium, Blepha�
rosphaera, Blepharocodon. Один из новых видов Бундле отнес к 
роду Buetschlia – B. postciliata, в настоящее время Bundleia 
postciliata (Cunha, Muniz, 1928). Описанный Бундле вид Pa�
raisotricha truncata был позже сведен в синоним с Paraisotri�
cha colpoidea (Hsiung, 1930). В настоящее время из 6 откры�
тых Бундле видов сохранили свои названия следующие: Ble�
pharosphaera intestinalis, Blepharoprosthium pireum, Blepharo�
corys jubata, Blepharocodon appendiculatus, однако последнюю 
инфузорию другие исследователи не встречали (рис. 8).  

В 1909 году вышла в свет датированная 1908 годом работа 
Г. Шубоца (Schubotz, 1909) об инфузориях из кишечника 
капского дамана Procavia capensis. Был открыт и описан но�
вый род и вид инфузорий – Pycnothrix monocystoides. Это 
самая большая из эндобионтных инфузорий млекопитаю�
щих – до 2 – 3 мм в длину и до 0,3–0,5 мм в ширину, хотя хо�
зяин – один из самых мелких! Затем были найдены форгут�
ные инфузории (Buetschlia, Isotricha, Diplodinium) в предже�
лудке у хомяка (Scheunert, 1911). Годом позже описана ин�
фузория Troglodytella abrassarti из кишечника шимпанзе 
(Brumpt, Joyeux, 1912).  

Год 1914 ознаменовался появлением сразу нескольких 
работ по изучению эндобионтных инфузорий млекопитаю�
щих. Были описаны: из кишечника морской свинки 
Entodinium mamillatum, Cyathodinium conicum, C. piriforme, 
C. vesiculosum (Cunha, 1914 б); из рубца быка Entodinium bi�
carinatum, E. furca, Diplodinium eberleini, D. anisacanthum 
(Cunha, 1914 а), Metadinium medium, Diplodinium fiorentinii, 
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Рис.  6. Титульный лист  автореферата докторской 

диссертации Бундле 
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Рис. 7. Cycloposthium bipalma�

tum (по Bundle, 1895) 
Рис. 8. Blepharocodon appendicu�

latus (по Bundle, 1895) 
 

Ophryoscolex labiatus, O. intermixtus, O. fasciculus и O. fas�
ciculus f. parvicaudata (Awerinzew, Mutafowa, 1914).  

Виды, описанные С. Аверинцевым и Р. Мутафовой, под�
верглись значительной ревизии, так что в настоящее время ва�
лидным осталось только наименование вида Metadinium me�
dium (Aescht, 2001). Впрочем, и его в прежние времена пере�
именовывали сперва в Diplodinium medium (Buisson, 1923 б), 
затем в Eudiplodinium medium (Dogiel, 1927). Названия Ophry�
oscolex intermixtus, O. labiatus и O. fasciculus f. parvicaudata 
позже были сведены в синонимы с тремя формами Epidinium 
ecaudatum – соответственно E. e. f. caudatum, E. e. f.  ecaudatum 
и E. e. f. cattaneoi (Buisson, 1923 б; Dogiel, 1927),  а сам вид 
Ophryoscolex fasciculus принят Догелем (Dogiel, 1927) как но�
вая форма эпидиниума – Epidinium ecaudatum f. fasciculus.  

Роберт Шарп опубликовал замечательную работу по мор�
фологии Diplodinium ecaudatum (Sharp, 1914). Он обнаружил 
"нейромоторный аппарат" и подробно описал фибриллярные 
структуры инфузории, открыв новое направление в протозоо�
логии – изучение внутреннего строения клетки эндобионтных 
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простейших. Шарп попытался уточнить таксономическое по�
ложение фиорентиниевского Diplodinium unifasciculatum, пе�
реместив его в род Blepharocorys. Кроме того, он выделил не�
сколько новых форм – Diplodinium ecaudatum f. bicaudatum, 
D. e. f. tricaudatum, D. e. f.  quadricaudatum. 

В 1915 г. И. Шумахер описал и подробно исследовал 
Blepharocorys equi (Schumacher, 1915). Однако, по мнению 
Хсиунга (Hsiung, 1930 б) и Стрелкова (1939), изучивших при�
веденные рисунки и описание, данная инфузория идентична 
уже известной Blepharocorys uncinata. В том же году были 
описаны несколько новых видов из капибары – Paraisotricha 
acuminata (теперь Protocaviella acuminata Kopperi, 1937), P. 
hydrochoeri, Cycloposthium hydrochoeris, C. incurvum, C. 
compressum (Cunha, 1915, 1917 б). 

В 1917 году эндобионтные инфузории были найдены у не�
скольких африканских человекообразных обезьян, описан но�
вый вид Troglodytella gorillae из кишечника гориллы и форма 
Troglodytella abrassarti f. acuminata из шимпанзе (Reichenow, 
1917). 

Годом позже открыты инфузории Prototapirella intestinalis  
из кишечника американского тапира (Cunha, 1918); 
Enterophrya elongata, E. piriforme,  Cunhaia curvata из слепой 
кишки морской свинки (Hasselmann, 1918). В "Каталоге Ро�
дов Инфузорий" (Aescht, 2001) годом описания Cunhaia cur�
vata считается 1924, которым датирована статья с подробным 
исследованием вида и рисунками (Hasselmann, 1924), хотя 
годом раньше Бюиссон и Кравлей в своих работах (Buisson, 
1923 а, б; Crawley, 1923) уже цитировали описание Cunhaia 
curvata Hasselmann, 1918 (рис. 9). 

В 1919 году вышла в свет весьма важная работа Георгия Гас�
совского, в которой предложены 10 новых родов и 15 новых ви�
дов инфузорий из лошади. Хотя по эндобионтам лошадиных у 
Гассовского вышла всего одна эта статья, но в ссылках обычно 
встречаются два разных года издания – 1918 и 1919. Это вызва�
но тем, что непосредственный выход в свет выпуска журнала, 
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 Рис. 9. Cunhaia curvata Hasselmann, 1918 (по Hasselmann, 1924) 
 

датированного 1918 годом, произошел только в 1919 году (рис. 
10). Гассовский впервые изучил фауну инфузорий в дистальном 
отделе толстого кишечника лошади и отметил различия в видо�
вом составе по сравнению с проксимальным отделом. Впервые 
среди эндобионтных инфузорий начинают фигурировать сукто�
рии. На рисунке  11 (см. стр. 20–21) показаны виды, описанные 
Гассовским (1919). У некоторых изменились названия: Triadin�
ium galea теперь Gassovskiella galea (Grain, 1994 б), Triadinium 
minimum теперь Circodinium minimum (Wolska, 1971). Гассов�
ский выделил род Holophryoides и свел в него виды Paraisotricha 
ovalis Fiorentini, 1890 и P. triangularis Fiorentini, 1890. Вид Dip�
lodinium unifasciculatum Fiorentini, 1890 переименовал в 
Tetratoxum unifasciculatum. Вид Cycloposthium dentiferum был 
переописан Стрелковым (1939), при этом в диагнозе были зна�
чительно изменены форма и расположение макронуклеуса. Од�
нако спустя несколько десятилетий в кишечнике кулана была 
найдена инфузория, в точности соответствующая описанию Гас�
совского, она была названа Cycloposthium dentiferum f. gassovski 
(Корнилова, 2003 а, рис. 23 на стр. 50) 
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Рис. 10. Титульный лист  журнала с автографом  

А. А. Стрелкова 
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В 1919 году в кишечнике африканского грызуна гунди 
Ctenodactylus gundi были открыты инфузории  Nicollella cteno�
dactyli и Collinella gundii (Chatton, Perard, 1919). Последнюю 
сами авторы переименовали в Collinina gundii, обнаружив 
сходное более раннее родовое название у спонгид (Chatton, 
Perard, 1924). Уникальный гребнепалый грызун гунди, ныне 
почти исчезнувший, знаменит тем, что дал название другому 
найденному в его организме виду паразитических простейших 
– Toxoplasma gondii Nicolle et Manceaux, 1908. В честь одного 
из первооткрывателей токсоплазмы и была названа инфузория 
Nicollella. Огромные по размеру (длиной до 550 мкм) инфузо�
рии из гунди интересны своей способностью делиться несколь�
ко раз подряд, в результате получаются несколько маленьких 
"детских" особей длиной всего 30–60 мкм (рис. 12). Шаттон и 
Перар считали, что эти инфузории достигают "половой зрело�
сти", когда вырастают до 150 мкм в длину, именно после этого 
отмечалась конъюгация. 

В 1922 году вышла в свет статья индийского ученого Екен�
драната Гоша, посвященная инфузориям из рубца козы и бы�
ка (Ghosh, 1922). К сожалению, до настоящего времени эта 
работа остается в забвении. А ведь в ней были описаны 20 но�
вых видов офриосколецид: Entodinium carinospinosum, E. el�
lipsoideum, E. elongatum, E. mammilocarinatum, E. nudum, E. 
ovatum, E. quadrispinosum, E. spinosum, E. submammilatum, E. 
subsphericum, Diplodinium conicum, D. cylindricum, D. quadri�
dentatum, D. tuberculatum, Metadinium carinatum, M. quadra�
tum, Ophryoscolex bengalensis, O. spinosum (теперь Epidinium 
bengalensis и E. spinosum по Das et al., 1993) O. eberleini, Trip�
lodinium bovis. Нам удалось познакомиться только с кратки�
ми описаниями этих видов без рисунков, приведенными в об�
зорной статье Дас и др. (Das, Mandal, Nandi, 1993). 

Очень жаль, что об этой работе не знал Догель, ведь он мог 
бы многое прояснить, обсудив непосредственно с автором  та�
кие вопросы, как расположение скелетных пластин (в работе 
о них не упоминается вовсе), количество сократительных ва�
куолей (автор указывает наличие 2 сократительных вакуолей 
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Рис. 12.  Взрослая (А) и "детская" (Б) особи Collinina gundii (по 
Chatton, Perard, 1919) 

 
у ряда видов рода Entodinium) и многое другое. Некоторые из 
описанных  видов были вскоре заново открыты Догелем, и 
лишь через 80 лет предложены замещающие названия (Das et 
al., 1993), но о них мало кто знает.  

Год 1923 ознаменовался появлением сразу нескольких ра�
бот разных авторов, посвященных эндобионтным инфузори�
ям. Жан Бюиссон опубликовал отдельной книгой моногра�
фию, в которой привел рисунки и описания всех открытых к 
тому времени эндобионтных инфузорий млекопитающих и 
человека (Buisson, 1923 а). Этот замечательный труд и поныне 
актуален. Бюиссон свел в синонимы многие виды инфузорий 
из рубца жвачных, тем самым внеся свой вклад в многолет�
ний процесс переописаний и переименований офриосколецид:  
 
Рис. 11: 1. Holophryoides ovalis,  
2. Blepharozoum zonatum, 3. Blepharoconus hemiciliatus,  
4. Blepharocorys  curvigula, 5. Allantosoma intestinalis,  
6. Paraisotrichopsis composita, 7. Prorodonopsis coli,  
8. Triadinium galea, 9. Tripalmaria dogieli, 10. Triadinium minimum, 
11. Cochliatoxum periachtum, 12. Blepharocorys angusta,  
13. Blepharocorys microcorys, 14. Ditoxum funinucleum,  
15. Cycloposthium dentiferum, 16. Cycloposthium ishikawai,  
17. Tetratoxum unifasciculatum (по Гассовскому, 1919) 
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Ophryoscolex labiatus Awer. et Mutaf., 1914 – Diplodinium 
ecaudatum f. ecaudatum Fior. 1889;  

Diplodinium caudatum Fior., 1889, D. rostratum Fior., 1889, 
Ophryoscolex inermis f. caudata Cunha, 1914, Ophryoscolex in�
termixtus Awer. et Mutaf., 1914 – Diplodinium ecaudatum f. 
caudatum Fior., 1889;  

Diplodinium cattaneoi Fior., 1889, Ophryoscolex cattaneoi 
Railliet, 1890, O. fasciculus Awer. et Mutaf., 1914 – Diplodin�
ium ecaudatum f. cattaneoi Fior., 1889;  

Diplodinium mammosum Railliet 1890, D. fiorentini Awer. et 
Mutaf., 1914 – Diplodinium dentatum Fior., 1889;  

Diplodinium denticulatum Fior., 1889 – Diplodinium den�
tatum f. denticulatum Fior., 1889;  

Metadinium medium Awer. et Mutaf., 1914 – Diplodinium 
medium (Awer. et Mutaf., 1914).  

В монографии Бюиссон описал (без рисунка) новый вид 
офриосколецид – Entodinium dubardi, а также несколько 
хиндгутных инфузорий из африканского носорога (Tricauda�
lia brumpti, Prototapirella cristata, P. clypeata) и африканского 
слона (Prototapirella elephantis), пробы из кишечника кото�
рых были привезены Брумптом еще в 1902 году (Buisson, 
1923 а). Позже значительная часть этой работы была включе�
на в журнальную статью, там же приведены, наконец, не�
сколько рисунков E. dubardi (Buisson, 1923 б). 

Кроме монографии, в 1923 году были опубликованы еще 
две работы Бюиссона о новых инфузориях из  кишечника носо�
рога – Bozasella rhinocerotis и Lavierella africana (Buisson, 1923 
б) и из рубца африканских антилоп – Isotricha magna (позже 
сведенная в Isotricha intestinalis Грэном – Grain, 1966 а, б), En�
todinium triacum, E. parvum, Diplodinium ventricosum, D. stokyi, 
D. crustaceum, Opisthotrichum thomasi (Buisson, 1923 в, рис. 
13). Последний вид признан синонимом Ophryoscolex janus 
Dogiel, 1923, причем описание этой инфузории было сделано 
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Догелем всего на несколько месяцев раньше Бюиссона (Dogiel 
1923 б, 1927; Aescht, 2001). В результате образовалось комби�
нированное название Opisthotrichum janus (Dogiel 1923) Dogiel 
1927. 

 

А  Б  В  
 

Рис. 13. Инфузории из африканских антилоп: А – Diplodinium ven�
tricosum, Б – D. crustaceum, В – Opisthotrichum thomasi  

(по Buisson, 1924) 
 
К сожалению, внезапная трагическая смерть во время оче�

редной научной экспедиции в Бельгийском Конго прервала 
творческий путь талантливого молодого ученого, врача Жана 
Бюиссона. Его последняя статья (Buisson, 1924) поступила в 
редакцию почти одновременно с сообщением о смерти автора. 
На протяжении последующего десятилетия фаунистические 
исследования эндобионтных инфузорий европейскими уче�
ными практически не велись, тогда как в России и в Америке 
появились важнейшие работы в этой области. 

В России опубликована работа Валентина Александровича 
Догеля (1923 а) "Ход развития видов в семействе Ophry�
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oscolecidae" с развернутым резюме на немецком языке. В ней 
был заявлен (практически без описания, с маленьким рисун�
ком)  новый вид Entodinium nanellum, а также приведен ана�
лиз морфологических признаков офриосколецид, используе�
мых в качестве определительных. Догель предложил по анало�
гии с периодической таблицей химических элементов "перио�
дическую таблицу семейства Ophryoscolecidae", основанную на 
количестве шипов на теле инфузорий (рис. 14). Впрочем, даль�
нейшего развития эта таблица не получила из�за открытия 
множества столь различных офриосколецид, что они не укла�
дывались в узкие рамки данного признака.  

Не менее важным событием стало появление статьи Хо�
варда Кравлея "Эволюция семейства Ophryoscolecidae" 
(Crawley, 1923). Он переместил несколько видов из родов 
Diplodinium и Ophryoscolex в новый род Epidinium: E. ecau�
datum (бывшие D. ecaudatum Fior., 1889 и O. labiatus Awer. 
et Mutaf., 1914),  E. caudatum (бывшие D. ecaudatum f. cau�
datum Sharp, 1914, O. inermis f. caudata Cunha, 1914 и O. in�
termixtus Awer. et Mutaf., 1914), E. cattanei (бывшие D. cat�
taneoi Fior., 1889, D. ecaudatum f. cattaneoi Sharp, 1914, O. 
fasciculatus Awer. et Mutaf., 1914), E. bicaudatum (бывшие 
D. ecaudatum f. bicaudatum Sharp, 1914), E. tricaudatum 
(бывший D. ecaudatum f. tricaudatum Sharp, 1914), E. quad�
ricaudatum (бывший D. ecaudatum f. quadricaudatum Sharp, 
1914).  

В 1924 году были описаны виды Diplodinium hamatum 
(Schulze, 1924), позже переименованный в Epidinium ecauda�
tum f. hamatum (Dogiel, 1927), и Diplodinium longispinum 
(Schulze, 1924), сведенный в синоним с Diplodinium eberleini 
Cunha, 1914 (Kofoid, MacLennan, 1933). 

В следующем году  был опубликован доклад Гассовского 
(1925) об инфузориях из желудка дальневосточного пятнисто�
го оленя. В нем были описаны новые виды и формы офрио�
сколецид: Diplodinium ellipticum, Entodinium obtusum, E. in�
termixtum, E. dubardi f. parvum, E. dubardi f. macrolobosum. В 
том же 1925 году вышла небольшая статья В. Боженко  (1925), 
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Рис. 14. "Периодическая таблица" офриосколецид (Догель, 1923 а)  
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в которой описана инфузория Infundibulorium cameli из фека�
лий верблюда и упомянуто о присутствии в пробах других 
неизвестных видов. Впервые инфузории были найдены в 
задних отделах пищеварительного тракта типичного "фор�
гутного" хозяина со сложным желудком. Позже удалось най�
ти похожую инфузорию в кишечнике быка, ей было дано на�
звание Buxtonella sulcata (Jameson, 1926).  

Сравнив описания Infundibulorium cameli Bozhenko, 1925 
из кишечника верблюда и Buxtonella sulcata  Jameson, 1926 
из слепой кишки быка (рис. 15), можно прийти к выводу, что 
эти виды идентичны. Возможно, что это синонимы, о чем пи�
сали Догель (Dogiel, 1934) и Любинский (Lubinsky, 1957 г). 
Но уверенности в этом все же нет, так как на рисунке Божен�
ко у Infundibulorium cameli кутикулярная борозда не достига�
ет переднего конца тела инфузории, а по описанию Джеймсо�
на у Buxtonella sulcata подобная борозда доходит до переднего 
конца тела и даже немного огибает его, заходя на противопо�
ложную сторону тела. Возможно, следует отнести виды к од�
ному роду – Infundibulorium, тогда Buxtonella sulcata преоб�
разуется в Infundibulorium sulcata, как это сделано в работе 
Грэна (Grain, 1994 б), однако недостаточно подробное описа�
ние Infundibulorium cameli не позволяет сделать окончатель�
ные выводы. В настоящее время в Каталоге Эшт валидны оба 
родовых названия (Aescht, 2001) 

В 1925 году Джеймсон открыл два новых вида инфузорий: 
Entodinium ovalis из желудка оленька Tragulus meminna 
(Jameson, 1925 б) и Charon ventriculi из желудка жвачных 
(Jameson, 1925 а). Название последнего вида вскоре было из�
менено на Charonina ventriculi (Strand, 1928), так как имя 
Charon ранее было присвоено паукообразному. Позже было 
предложено другое замещающее название – Charonella 
(Bhatia, 1935), но в подобном переименовании уже не было 
необходимости (Aescht, 2001).  Догель (1934) и Стрелков 
(1939) относили Charonina ventriculi к роду Blepharocorys с 
раздвоенным каудальным пучком ресничек в качестве видо�
вого признака. 
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 А  Б 
 

Рис. 15. А – Infundibulorium cameli  
(по Боженко, 1925 с изменениями);  

Б – Buxtonella sulcata (по Jameson, 1926 с изменениями). 
 

Очень похожую на Charonina ventriculi инфузорию нашел 
Хсиунг (Hsiung, 1930 а) в кишке лошади и сперва назвал ее 
Charon equi. По личному сообщению Хсиунга, на ошибоч�
ность родового названия ему указал американский ученый 
А.Хассал, поэтому позже Хсиунг переименовал свой Charon 
также в Charonina (Hsiung, 1931). Впрочем, название Charon�
ina equi вскоре было заменено на Charonnautes equi (Стрелков, 
1939; Wolska, 1971). Тем не менее, в работах второй половины 
ХХ века, посвященных эндобионтным инфузориям из ки�
шечника бегемота и носорога, авторы вновь возвращаются к 
старому названию Charonina equi (Thurston, Grain, 1971; Gil�
christ, van Hoven, Stenson, 1994).  

В 1925 году были открыты несколько видов инфузорий из 
капибары: Rhipidostoma uncinata (теперь Protohallia  uncinata 
по Cunha, Muniz, 1927), Hydrochoerella intestinalis, 
Blepharocorys hydrochoeri, Protolutzia hydrochoeri (Cunha, Muniz, 
1925), этими же авторами описана Buissonella tapiri из слепой и 



Глава 1. 

28 

толстой кишки американского тапира (Cunha, Muniz, 1925). Ее 
инфрацилиатуру изучили польские исследователи на материале 
из фекалий американского тапира из зоопарка (Wolska, 
Piechaczek, 1970). Также Кунха и Муниц в двух работах описа�
ли новых циклопостиид из капибары: Cycloposthium magnum, C. 
crisratum, C. caudatum (Cunha, Muniz, 1927 б), Cycloposthium 
minutum, C. vorax (Cunha, Muniz, 1927 в, позже Toxodinium 
vorax Cunha, 1938).  

Нахождение инфузорий рода Cycloposthium в кишечнике 
лошадиных и капибары представляет, на мой взгляд, одну из 
загадок происхождения и расселения этих простейших, ведь 
исторические пути капибар и лошадей пересекались лишь в 
плейстоцене (Симпсон, 1983). К сожалению, вместе с массой 
вымерших травоядных млекопитающих  безвозвратно исчез�
ло и огромное число их эндобионтов, и нам остается только 
гадать о переходных звеньях эволюции, довольствуясь изуче�
нием высокоспециализированных и широко дивергировав�
ших современных видов эндобионтных инфузорий. 

С 1925 года начали регулярно публиковаться работы Догеля, 
в которых были описаны более 70 новых видов и форм офрио�
сколецид из желудка жвачных, причем большинство наимено�
ваний по�прежнему валидны после многих пересмотров систе�
матики этой огромной группы эндобионтных инфузорий. Назо�
вем несколько наиболее изученных: Entodinium exiguum Dogiel, 
1925; E. longinucleatum Dogiel, 1925; E. bicornutum Dogiel, 1925; 
E. ovinum Dogiel, 1927; E. bimastus Dogiel, 1927; Diplodinium 
rangiferi Dogiel, 1925;  D. crista�galli Dogiel, 1925; D. psittaceum 
Dogiel, 1925; D. cameli Dogiel, 1926, Polyplastron multivesicula�
tum Dogiel et Fedorova, 1925, Ostracodinium obtusum Dogiel et 
Fedorova, 1925, Caloscolex camelinus Dogiel, 1926.  

Особенно хорошо известна монография Догеля "Monographie 
der Familie Ophryoscolecidae" на немецком языке, напечатан�
ная в старейшем журнале "Archiv fur Protistenkunde" № 59, 
1927 год. Эта работа на многие годы наметила основные на�
правления в изучении эндобионтных инфузорий, как опре�
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делитель инфузорий она стала настольной книгой исследова�
телей из разных стран. В нашей стране был опубликован Оп�
ределитель семейства офриосколецид (Догель, 1929 а), в ко�
тором были приведены диагнозы большинства видов и форм 
из монографии (общим числом 96), за исключением описа�
ния некоторых инфузорий из африканских антилоп: Dip�
lodinium bubalidis f. consors, Eudiplodinium neglectum f. in�
signe (рис. 16), E. n. f. giganteum, Ostracodinium gracile f. 
tenue, O. g. f.  gladiator, O. g. f. nanum, Opisthotrichum janus 
из конгони (или бубала, или коровьей антилопы) и из карли�
ковой антилопы дикдик; Diplodinium costatum из стенбока и 
бушбока; Ostracodinium crassum из стенбока.  

В работах, посвященных изучению эндобионтных инфузо�
рий из желудка верблюда, Догель (1926 б) выделял из Ento�
dinium подрод Amphacanthus специально для вида 
Entodinium ovum�rajae, однако вскоре  (Догель, 1928) отка�
зался от такого обособления E. ovumrajae. Эта инфузория 
формой тела напоминает яйцо ската, отсюда произошло ее ви�
довое название: "ovum" – яйцо, "raja" – скат. Позже 
Entodinium ovumrajae был все же выведен в отдельный род 
Campylodinium Jankowski, 1975 (Янковский, 1975).  

Из рода Diplodinium Догелем (1927) были выделены под�
роды Anoplodinium, Polyplastron, Eudiplodinium, Ostracodin�
ium. Среди названий подродов отсутствовало название самого 
рода, как типичного, что противоречило правилам зоологиче�
ской номенклатуры. После нескольких ревизий, произведен�
ных в последующие годы (Kofoid, MacLennan, 1932; Latteur, 
1966, 1970), все подроды обрели статус родов, при этом 
Anoplodinium оказался синонимом исходного рода Diplodin�
ium и более не употребляется и не имеет типового вида, хотя 
название по�прежнему считается валидным (Aescht, 2001). В 
работах до последнего времени встречалось иногда название 
Anoplodinium в качестве родового (Michalowski et al., 1989). 

В 1928 году Кунха и Муниц нашли инфузорию Buetschlia 
postciliata Bundle, 1895 в слепой кишке тапира (Cunha, Muniz, 
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1928). Для нее был предложен новый род Bundleia. Продолжи�
лось изучение эндобионтной фауны шимпанзе (Kirby, 1928), 

 

Рис. 16. Eudiplodinium neglec�
tum f. insigne, эндоплазма за�
полнена крупными кусками 
клетчатки, острый раститель�
ный шип (Na) выводится по 
анальной трубке (Ar). Осталь�
ные обозначения: d.a.� передний 
дивертикул эндоплазмы, Sk1–
скелетная пластинка ("прими�
тива"), ph. – глотка, Ma – мак�
ронуклеус, Mi – микронуклеус, 
pp. – задний дивертикул эндо�
плазмы, An – анус (по Dogiel, 
1927, часть обозначений по До�
гелю, 1929 а). 

 
крупного рогатого скота (Becker, Talbott, 1927). Догелем были 
описаны Buetschlia nana, B. omnivora Dogiel, 1928 из желудка 
верблюда, Isotricha bubali Dogiel, 1928 из рубца быка (теперь 
Oligoisotricha bubali по Imai, 1981), а годом позже – Polymor�
pha ampulla (теперь Polymorphella ampulla по Corliss, 1960) из 
кишечника лошади (Dogiel, 1929 б).  Найденный Догелем вид 
Blepharoprosthium musculus из кишечника лошади (Dogiel, 
1929 б) позже был сведен в синоним с Blepharoprosthium 
pireum Bundle, 1895 (Стрелков, 1939). 

С 1928 года Александр Александрович Стрелков начинает 
публиковать свои труды, посвященные роду Cycloposthium из 
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кишечника лошади (Strelkow, 1928). Кроме открытия видов 
C. piscicauda и C. scutigerum Стрелков дал новый диагноз 
Cycloposthium bipalmatum и переописал Cycloposthium 
dentiferum Gassovsky, 1919, выделив новый вид 
Cycloposthium edentatum. Позже вышли еще несколько работ 
Стрелкова, посвященные эндобионтным инфузориям из ки�
шечника лошадиных. В них были описаны виды и формы: 
Cycloposthium affine, C. edentatum f. gigas, C. dentiferum f. 
latidens (Strelkow, 1929 а), Cycloposthium edentatum f. scuti�
gerum (Strelkow, 1929 б, 1931 а), Spirodinium nanum 
(Strelkow, 1931 б), Tripalmaria dogieli f. zebrae, Triadinium 
elongatum, Spirodinium ferrumequinum (рис. 17), Trifascicu�
laria cycloposthium, Ditoxum hamulus, Ditoxum brevinuclea�
tum, (Strelkow, 1931 в). 

А  Б  В  
Рис. 17. Инфузории из кишечника зебры: А – Tripalmaria dogieli f. 
zebrae, Б – Triadinium elongatum, В – Spirodinium ferrumequinum  

(по Стрелкову, 1939) 
 

В то же время в США  Та�Ши Хсиунг описал два новых ви�
да сукторий из толстой кишки лошади (Hsiung, 1928). Затем 
он опубликовал несколько работ, посвященных эндобионтам 
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из лошадиных, в том числе монографию "A monograph on the 
protozoan fauna of the large intestine of the horse" (Hsiung, 
1930 б). Благодаря работам этого талантливого китайского 
ученого, список хиндгутных эндобионтных инфузорий обога�
тился следующими видами и формами: 

Arcosoma dicorniger, A. brevicorniger (в оригинале Allanto�
soma dicorniger и Allantosoma brevicorniger, переименованы 
Янковским, 1967 а), (Hsiung, 1928); 

Didesmis quadrata f. spiralis (в оригинале Didesmis spiralis, 
переименована Стрелковым, 1939) (Hsiung, 1929); 

Alloiozona trizona, Blepharoconus cervicalis, Rhizotricha beck�
eri (в оригинале Paraisotricha beckeri, переименована Вольской  
– Wolska, 1964 б), Charonnautes equi (в оригинале Charonina 
equi, переименована Стрелковым, 1939) (Hsiung, 1930 a); 

Blepharosphaera ellipsoidalis, Bundleia benbrooki (в ориги�
нале Blepharoconus benbrooki, переименована Стрелковым, 
1939), Blepharocorys cardionucleata, Paraisotricha minuta, 
Cycloposthium dentiferum f. corrugatum (в оригинале 
Cycloposthium corrugatum –  рис. 18, переименована Стрелко�

Рис. 18. Cycloposthium corrugatum  
(по Hsiung 1930 б) 
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вым, 1939), Tetratoxum excavatum, Tetratoxum parvum (Hsi�
ung, 1930 б); 

Triadinium magnum (Hsiung, 1935 а); 
Sulcoarcus pellucidulus, Spirodinium confusum, S. 

uncinucleatum (Hsiung, 1935 б). 
Кроме того, Хсиунг описал род Ampullacula и предложил пе�

ренести в него Paraisotricha ampulla Fior., 1890 (Hsiung, 1930 б). 
Хсиунг опубликовал две работы, посвященные эндобионтной 

фауне овцы (Hsiung, 1931) и быка (Hsiung, 1932). В первой из 
этих статей был описан новый вид Diplodinium (Polyplastron) 
longitergum, однако, следуя замечанию Догеля,  во второй статье 
Хсиунг признал данный вид синонимом Diplodinium (Polyplas�
tron) bubali Dogiel, 1928. Вторая статья включала описания 5 
новых видов и 1 новой формы форгутных инфузорий: Pingius 
minutus, Buetschlia triciliata (теперь Hsiungella Triciliata по 
Imai in Aescht, 2001), Blepharoprosthium parvum, Charonina 
nuda, Ostracodinium uncinucleatum и Diplodinium posterovesicu�
latum f. monolobosum (Hsiung, 1932). 

В 1930 году появляется первая статья Кофоида и Мак�
леннана из цикла работ, посвященных эндобионтам индий�
ского быка Bos indicus L. (Kofoid, MacLennan 1930, 1932, 
1933). Была проведена ревизия рода Entodinium и пересмотр 
ряда положений Шарпа, Догеля, Кравлея и других прото�
зоологов (Kofoid, MacLennan 1930). Кофоид и Макленнан от�
казались от использования хорошо зарекомендовавшего себя 
понятия "форма", придали статус вида многим популяцион�
ным вариантам и тем самым чрезвычайно запутали система�
тику офриосколецид. Только через 40 лет Латтуру (Latteur, 
1968, 1969)  удалось "разгрести завалы" новых и переопи�
санных видов рода Entodinium.  

Некоторые виды энтодиниумов были объединены Кофоидом 
и Макленнаном в "группы": "bursa" (самые крупные инфузо�
рии, с длиной тела до 120 мкм), "longinucleatum" (с длинным 
изогнутым ядром), "rostratum" (с палочковидным ядром, ле�
жащим в одной плоскости с дорзальным краем тела), "biconca�
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vum" (с ядром, лежащим под углом к дорзо�вентральной плос�
кости) и "laterale" (с сократительной вакуолью, расположенной 
латерально, в некотором отдалении от ядра). Большинство же 
видов энтодиниумов осталось за пределами этих групп. 

Entodinium vorax f. vorax Dogiel, 1925 был сведен в сино�
ним с Entodinium bursa Stein, 1859; Entodinium rostratum f. 
bifidum Dogiel, 1927 переименован в Entodinium bifidum. 

Из новых видов были описаны: Entodinium ellipsoideum, E. 
aculeatum (рис. 19), E. acutonucleatum, E. pisciculum, E. acu�
tum, E. laterale, E. rectangulatum, E. brevispinum, E. latero�
spinum, E. rhomboideum, E. gibberosum, E. tricostatum, E. indi�
cum, E. ovoideum, E. biconcavum (Kofoid, MacLennan 1930). 
Для вида Entodinium ellipsoideum, оказавшегося младшим 
синонимом E. ellipsoideum Ghosh, 1922, предложено заме�
щающее название Entodinium kofoidi (Das et al., 1993). Одна�
ко в этом, вероятно, нет необходимости, так как E. ellip�
soideum Kofoid, MacLennan 1930 вместе с E. aculeatum, E. 
acutum, E. bifidum и E. laterospinum входит в список отверг�
нутых наименований (Latteur, 1968, 1969). 

 

 
 
Рис. 19. Entodinium aculeatum: D – вид с дорзальной стороны,  
L – вид справа,  1�2 – особь с простым вентральным отростком,  
3�4 – особь с раздвоенным вентральным отростком  
(по Kofoid, MacLennan, 1930) 
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В следующей статье (Kofoid, MacLennan 1932) глубокой 
ревизии подвергся род Diplodinium и его подроды. Подродам 
был придан статус родов, Anoplodinium сведен в синоним с 
Diplodinium, и из него выделен новый род Eodinium, отли�
чающийся меньшими размерами тела и выпрямленной фор�
мой макронуклеуса.  

По особенностям расположения скелетных пластин и не�
которым другим признакам были выделены: из рода Polyplas�
tron – Elytroplastron, из рода  Ostracodinium – Enoploplastron. 
Из рода Eudiplodinium были выделены роды Eremoplastron и 
Diploplastron, а также восстановлен род Metadinium Awer. et 
Mutaf., 1914, куда перемещена часть видов из Eudiplodinium 
(в результате в нем остался лишь один вид – Eudiplodinium 
maggii). Все эти родовые названия валидны (Lynn, Small, 
2000; Aescht, 2001), хотя Латтур (Latteur, 1966) не считал 
обоснованным выделение родов Eodinium, Diploplastron и 
Eremoplastron, и у Грэна (Grain, 1994 б) из родов диплодини�
ин, предложенных Кофоидом и Макленнаном, оставлены 
только Elytroplastron и Enoploplastron. 

В работе Кофоида и Макленнана (Kofoid, MacLennan, 
1932) описаны новые виды Eodinium lobatum, Eod. rectangula�
tum, Diplodinium flabellum, Eremoplastron rotundum, Erem. 
brevispinum, Erem. tarandi, Erem. magnodentatum, Ostracodin�
ium trivesiculatum, Ostrac. quadrivesiculatum, Ostrac. venus�
tum, Ostrac. clipeolum, Ostrac. rugoloricatum.   

Вернув часть видового названия, предложенного Райе 
(Diplodinium mammosum Railliet, 1890), Кофоид и Макленнан 
переименовали Ostracodinium dentatum Dogiel, 1927 в Ostra�
codinium mammosum Railliet, 1890.  

Кофоид и Макленнан распределили диплодиниин также по 
"группам". Так, согласно их схеме (Kofoid, MacLennan, 1932), 
некоторые из Eodinium представляют группу "posterovesicula�
tum", в них задняя сократительная вакуоль лежит прямо поза�
ди макронуклеуса (E. posterovesiculatum, E. lobatum, E. bilobo�
sum). Остальные виды Eodinium остались "без места".  
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Представители Diplodinium разбиты на 5 групп: 
"dentatum" (с широким, "обрезанным" задним концом тела), 
"anacanthum" (с зауженным, конусовидным задним концом 
тела), "bubalidis" (с небольшой продольной канавкой справа 
от цитопрокта), "rangiferi" (с длинным кутикулярным ребром 
на правой стороне тела вдоль дорзального края), "crista�galli" 
(с треугольной формой тела).  

В третьей работе (Kofoid, MacLennan, 1933) описан новый 
вид инфузорий из рубца индийского быка – Ophryoscolex 
spinosus и проведена ревизия родов Ophryoscolex и Epidinium. 

Авторы изменили всю систему классификации эпидиниу�
мов, также превратив формы в самостоятельные виды, и 
предложили некоторые виды объединить в "группы": Epidin�
ium ecaudatum, E. caudatum, E. bicaudatum, E. tricaudatum, 
E. quadricaudatum, E. parvicaudatum – группа "ecaudatum"; 
E. hamatum, E. bulbiferum – группа "hamatum"; ряд видов 
инфузорий остались без группы – E. gigas, E. cattanei, E. eber�
leini (в оригинале – Diplodinium eberleini Cunha, 1914).  

Из вида Epidinium africanum Dogiel, 1927 был выделен но�
вый род Epiplastron с типовым видом Epiplastron africanum 
(Dogiel, 1925), характеризующийся разделением скелета на 
пять пластин вместо трех у Epidinium (соответственно Epidin�
ium africanum f. spinosum (Dogiel, 1932) был преобразован в 
Epiplastron spinosum). Данное родовое название валидно (Lat�
teur, 1966; Aescht, 2001).  

Для новообразованных видов Ophryoscolex было предло�
жено объединение в группы: "buissoni" – Ophryoscolex buis�
soni, Ophr. bicinctus; "purkynjei" – Ophr. purkynjei, Ophr. spino�
sus; "caudatus" – Ophr. caudatus, Ophr. bicoronatus, Ophr. 
quadricoronatus (Kofoid, MacLennan, 1933).  

Годом позже вышла в свет работа Кофоида и Кристенсона 
(Kofoid, Christenson, 1934), посвященная инфузориям из 
рубца быка – гаура Bos gaurus. В ней были описаны виды: En�
todinium contractum, E. curtum, Metadinium rotundatum, Os�
tracodinium mysorei, Ostrac. gauri.  
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Большинство изменений, внесенных Кофоидом и его 
соавторами в систематику офриосколецид, было пересмотрено 
в работах Любинского (1957 а, б, в, 1958 а, б) и Латтура (1966 
а, б, г, 1968, 1969, 1970). 

В 1933 году появилось сразу несколько публикаций и по 
форгутным, и по хиндгутным инфузориям. Были описаны: 
Ochoterenaia appendiculata из кишечника лошади (Chavarria, 
1933 a), Taliaferria clarki из слепой кишки чернорукой пау�
кообразной обезьяны Ateles geoffroyi (Hegner, Rees, 1933). Из 
желудка жвачных – Pseudobuetschlia bovis (Jirovec, 1933 а, б), 
Entodinium babici, Anoplodinium babici (Wertheim, 1933 а, б), 
Entodinium quadricuspis f. longispinosus (Chavarria, 1933 б), 
последний вид был переименован в E. longispinosus (Latteur, 
1968). Переописан Elytroplastron hegneri Becker, Talbott, 1927 
(Becker, 1933). 

В 1934–1935 годах были описаны из рубца жвачных Ento�
dinium spino�nucleatum, E. hamatum (Bretschneider, 1934); E. 
chatterjeei, E. setnai, E. ekendrae, E. dilobum (Das�Gupta, 1935); 
E. cervi, E. dubardi f. maxima, Diplodinium komareki 
(Kubikova, 1935); E. costatum, E. pristinum, E. convexum, E. 
medium, E. rotundum, E. abruptum (MacLennan, 1935); E. bovis 
(Wertheim, 1935 а), некоторые из этих видов были пересмот�
рены Латтуром (Latteur, 1968, 1969, 1970). 

Особый интерес представляют две статьи Догеля, вы�
шедшие в начале 30�х годов ХХ века в журнале "Archiv fur 
Protistenkunde". Одна из них – с описанием новых видов и 
форм инфузорий из рубца различных африканских антилоп 
– Entodinium incurvatum, E. rostratum f. birostratum, Ostra�
codinium gracile f. fissilaminatum (Metadinium fissilami�
natum по Imai et al. 1992), O. gracile f. rugosum (Dogiel, 
1932). Материал для исследований Догелю предоставил анг�
лийский протозоолог Сесил Артур Гоар, который в те годы 
тоже изучал эндобионтных инфузорий (Hoare, 1937). В дру�
гой статье (Dogiel, 1934) описана фауна эндобионтных инфу�
зорий из лося, камчатского снежного барана, яка, монголь�
ских овец и быков.   
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Примечательны оттиски этих двух работ Догеля, 

хранящиеся в библиотеке Зоологического института в Санкт�
Петербурге. Оттиски были подарены Догелем Стрелкову, о чем 
свидетельствуют дарственные надписи на обложках. И в самих 

 
Рис. 20. Страница из оттиска 1932 года  

(крайняя правая графа подрисована карандашом) 
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статьях видны карандашные заметки, сделанные, возможно, 
рукой Догеля. Эти рукописные данные представляют матери�
ал, более нигде не заявленный и не опубликованный, в частно�
сти, в них приводятся сведения о распространении ряда инфу�
зорий в местном крупном рогатом скоте  Уганды (рис. 20). 

Работы Валентина Александровича Догеля оказали огром�
ное влияние на развитие протозоологии во всем мире и не по�
теряли своей актуальности до сих пор.  

Одновременно с изучением эндобионтной фауны жвачных 
продолжались исследования хиндгутных инфузорий. Откры�
ты новые виды инфузорий: Triplumaria hamertoni Hoare, 1937 
из фекалий больного диареей индийского носорога; Elephan�
tophilus zeta Kofoid, 1935 и Polydinium mysoreum Kofoid, 1935 
из кишечника азиатского слона. Опубликовано фундамен�
тальное исследование фауны инфузорий из слепой кишки 
различных грызунов и зайцеобразных (Kopperi, 1937). А. 
Коппери проделал огромную работу по выявлению инфузо�
рий, проводя исследования исключительно на свежем, теплом 
материале из кишечника лесной мыши, рыжей полевки, 
красной полевки, пашенной полевки, водяной полевки Шер�
мана, норвежского лемминга, белки, зайца�беляка, а также 
домашнего кролика и морской свинки. Были описаны сле�
дующие виды: Blepharocorys caudata, Blepharomonas mollis, 
Blepharoplanum leporis, Blepharosphaera caviae (очень похо�
жая на Blepharosphaera intestinalis, рис. 21), Cyathodinium 
sphaericum, Enterophrya piriforme var. lemmi, Entodinium 
lemmi, Entodinium paludicolae, Levanderella rodentium, Mala�
cosoma intestinale (теперь Kopperia intestinalis Corliss, 1960), 
Protoisotricha agricolaeagrestis, Sciurella intestinalis (теперь 
Sciurula intestinalis Corliss, 1960). 

Кроме того, Коппери выделил новый род Protocaviella (с 
типовым видом Protocaviella acuminata), переописав виды Pa�
raisotricha hydrochaeri и Paraisotricha acuminata (Cunha, 
1915) из слепой кишки морской свинки. Позже последний 
вид был переописан как Eriocharon acuminatus (Ito, Imai, 
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2000 а), однако в настоящее время валидным принято назва�
ние Protocaviella acuminata по Kopperi, 1937 (Aescht, 2001). 

Коппери утверждал, что фиксированных инфузорий уви�
деть и определить невозможно, зато в теплом содержимом 
кишечника и даже на предметном стекле эти простейшие мо�
гут жить несколько часов.  После Коппери пока еще никому из 
исследователей не удалось найти ни одну из открытых им ин�
фузорий.  

 

А  Б  
 

Рис. 21. А – Blepharosphaera intestinalis из лошади  
(по Bundle, 1895), Б – B. caviae из морской свинки (по Kopperi, 1937) 

 
В работах Кунха и Фрейтас (Cunha, Freitas, 1936 а, б, 

1940) продолжено исследование инфузорной фауны морской 
свинки, в частности – особой группы Cyathodiniidae с неяс�
ным систематическим положением. Был предложен новый 
род Cyathodinioides Cunha et Freitas, 1936 c типовым видом 
Cyathodinioides piriforme Cunha, 1914 ("pyriforme" по Aescht, 
2001). Позже Корлисс (Corliss, 1961) вернул Cyathodinioides 
обратно в пределы рода Cyathodinium.  

Кунха и Фрейтас выделили новый подрод Paracyathodin�
ium Cunha et Freitas, 1940 c типовым видом Cyathodinium 
(Paracyathodinium) chagasi Cunha et Freitas, 1936, описали 
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новые виды Cyathodinium scotti, C. pentagonum, C. breve, Cy�
athodinioides intermedius, C. parvus (Cunha, Freitas, 1940). 

В 1939 году была описана очень крупная инфузория (дли�
ной до 1600 мкм) Muniziella cunhai из капибары (Fonseca, 
1939).  

Важным событием стало опубликование в 1939 году в "Уче�
ных записках ЛГПИ им. А. И. Герцена" монографии А. А. 
Стрелкова "Паразитические инфузории из кишечника непар�
нокопытных семейства Equidae", в которой было описано более 
20 новых видов и форм инфузорий из кишечника лошадей. На 
многие десятилетия этот труд стал единственным в мире опре�
делителем хиндгутных эндобионтных инфузорий. Общее число 
видов и форм лошадиных инфузорий, открытых Стрелковым, 
превышает четыре десятка. Среди них описанные в моногра�
фии 1939 года: Holophryoides macrotricha, Hemiprorodon gym�
noprosthium, Blepharosphaera citriformis, Blepharoprosthium 
polytrichum, Bundleia piriformis, B. vorax, B. nana, B. asymmet�
rica, B. elongata, B. triangularis, B. inflata, B. dolichosoma, Ble�
pharocorys curvigula f. cirrata, Cycloposthium edentatum f. lati�
caudatum, C. dentiferum f. deficiens, C. plicatocaudatum, Tetra�
toxum excavatum f. sulcatum, Allantosoma cucumis, A. biseriale 
(теперь Allantoxena biseriale по Янковскому, 1978), A. lineare 
(теперь Arcosoma lineare по Янковскому, 1967) (рис. 22). 

В 1940–1955 годах появились описания новых видов: 
Dasytricha ozakii (Hukui, 1940), Entodinium aethiopicum, Dip�
lodinium italicum из рубца быка (Moriggi, 1941), Bertolinella 
intestinalis из фекалий лошади (Carpano, 1941), Meiostoma 
georhychi из слепой кишки африканской "кротовой крысы" 
Georhychus capensis (Sandon, 1941), Amylophorus rochalimai из 
толстой кишки оливкового агути Dasyprocta azarae (Pereira, 
Almeida, 1942), Entodinium insolitum из индийского носорога 
(Watson, 1945), Entodinium damae из лани (Sladecek, 1946), 
Entodinium kazakhstanicum f. bicarinatum, E. kazakhstanicum 
f. anisum, E. saigae f. unispina, E. saigae f. forceps из желудка 
сайги (Догель, 1946), Entodinium nanum, E. orbicularis, E. protu�
berans, E. truncatum, E. montanum, E. sierrae, E. bicaudatum, 
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Polyplastron californiense из желудка снежного барана или тол�
сторога (Bush, Kofoid, 1948), Diplodinium psittaceum f. longicau�
datum и Enoploplastron triloricatum f. dissimilis (Moriggi, 1950), 
Dasytricha hukuokaensis (Hukui, Nisida 1954), Entodinium ben�
galensis (Banerjee, 1955) из разных жвачных; Cyathodinium 
cunhai из морской свинки (Nie, 1950). Некоторые из этих видов 
и форм инфузорий были в дальнейшем пересмотрены (Lubinsky, 
1957 а, б, в; Latteur, 1968, 1969; Grain, 1994 б). 

 

А  

А – Allantosoma cucumis  

Б  

Б – Allantoxena  biseriale 

В  

В – Arcosoma lineare 
 (по Стрелкову, 1939) 

 

Рис. 22. Суктории, описанные Стрелковым. 
В 30�х годах были опубликованы статьи российских ученых 

Полянского и Стрелкова (1934, 1938 а, б), очень важные для 
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понимания видоспецифичности офриосколецид: в них изло�
жены результаты выведения "клонов" некоторых видов оф�
риосколецид – здесь под "клонированием" понимается выра�
щивание достаточно многочисленного потомства от единствен�
ной инфузории, помещенной в дефаунированный желудок 
жвачного хозяина. В "клоне" Entodinium caudatum, например, 
наблюдалась широчайшая изменчивость таких признаков, как 
размеры каудальных шипов  и лопастей от очень длинных до 
полностью редуцированных, хотя наличие каудального дор�
зального шипа прежде являлось главным определительным 
признаком данного вида, а также  многих других видов офрио�
сколецид. В то же время Eudiplodinium maggii и Entodinium 
bursa показали устойчивое отсутствие каудальных выростов. 

Данные об изменчивости офриосколецид поставили исследо�
вателей перед необходимостью в значительной степени пере�
смотреть список известных видов и найти более стабильные 
признаки инфузорий, пригодные для их идентификации. Пер�
вые работы в этой области принадлежат Любинскому (Lubinsky, 
1957 а, б, в, 1958 а, б). Он предложил различать виды энтоди�
ниумов по расположению макронуклеуса и сократительной ва�
куоли в теле инфузории, а также по размерам и форме тела, сте�
пени развития кутикулярных борозд, относительному располо�
жению микронуклеуса и макронуклеуса. Для многих видов эн�
тодиниумов Любинский (Lubinsky, 1957 а) предложил три уни�
версальных формы: "caudatum" (с хорошо развитыми длинны�
ми, заостренными дорзальным шипом и обеими вентральными 
лопастями), "loboso�spinosum" (с хорошо развитыми дорзальным 
шипом и левой вентральной лопастью), "dubardi" ("бесхвостые" 
особи). В соответствии с новым пониманием систематики оф�
риосколецид, Любинский (Lubinsky, 1957 а, б, 1958 б) пере�
смотрел и свел в синонимы названия некоторых видов:  

Entodinium dentatum Stein, 1859 по Догелю, 1929 – Dip�
lodinium dentatum Schuberg, 1888;  

Entodinium simplex Dogiel, 1927 – E. dubardi Buisson, 
1923;  
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Eremoplastron dilobum, Erem. monolobum, Erem. bovis по 
Kofoid, MacLennan, 1932 – Eremoplastron dilobum (Dogiel, 
1927);  

Eudiplodinium. neglectum f. impalae Dogiel, 1925 и Eremo�
plastron tarandi Kofoid et MacLennan, 1932 – Erem. impalae 
(Dogiel, 1925). 

 
Любинским были описаны Entodinium simulans f. cauda�

tum, E. simulans f. loboso�spinosum, E. simulans f. dubardi, E. 
rectangulatum f. caudatum из пакистанских овец и коз (Lubin�
sky, 1957 а),  Polyplastron arcticum из канадского северного 
оленя (Lubinsky, 1958 б), Metadinium caudatum из канадского 
овцебыка (Lubinsky, 1963). 

В те же годы были описаны Entodinium anteronucleatum f. 
minus, Eudiplodinium neglectum ibicis (Noirot�Timothee, Cou�
turier, 1957) и Entodinium alpinum (Christl, 1958) из альпий�
ского горного козла; Thoracodinium vorax из слона (Latteur, 
1958); Cycloposthium lenticularis, C. elongatum и новый подрод 
Diplolophus из капибары (Hollande, Batisse, 1959); Diplodin�
ium moucheti из африканского оленька (Noirot�Timothee, 
1959); Entodinium cylindricum, E. harendrai, E. jumnapari, E. 
minutum, E. mukundai, Diplodinium bengalensis, D. longinu�
cleatum, Polyplastron bengalensis из козы (Chowdhury, Chat�
terjee, 1960); Paraisotricha equi из индийской лошади (Abra�
ham, 1961); Entodinium bidentatum, E. tridentatum, Diplodin�
ium giraffae, Eudiplodinium confusum, Epidinium cameroun�
ense из рубца жирафа (Noirot�Timothee, 1963). К сожалению, 
в статье Нуаро�Тимотэ, посвященной жирафу (Noirot�
Timothee, 1963), нет ни описаний, ни рисунков новых видов.  

С середины 60�х годов ХХ века появляется ряд публика�
ций бельгийского ученого Бернара Латтура (Latteur, 1966 а, 
б, г, 1968, 1969, 1970; Latteur, Dufey, 1967), посвященных 
пересмотру систематики офриосколецид и циклопостиид.  

Бернар Латтур (Latteur, 1968, 1969) предложил в качестве 
главного определительного признака энтодиниумов взаимное 

История открытия видов эндобионтных инфузорий млекопитающих 

 45 

расположение ядра и сократительной вакуоли, выделив при 
этом в роде Entodinium несколько групп ("типов"): 
"dorsopulsatum", "troncopulsatum", "anteropulsatum", 
"lateropulsatum", "cephalopulsatum", "proximopulsatum" и 
"sinistropulsatum". Такая схема позволила в определенной мере 
систематизировать все нарастающее количество видов энтоди�
ниумов, однако в ней не нашлось места для видов, описанных 
первооткрывателями без указания положения сократительной 
вакуоли и не встреченных Латтуром, и для видов с большой из�
менчивостью в положении сократительной вакуоли в цитоплаз�
ме. Но все же классификация Латтура широко признана в на�
стоящее время, и многие виды невозможно определить без зна�
ния взаимного расположения сократительной вакуоли и ядра. 

В результате ревизии, проведенной Латтуром, названия 
многих видов энтодиниумов были сведены в синонимы:  

Entodinium biconcavum, E. acutum и E. aculeatum Kofoid et 
MacLennan, 1930, E. bifidum Dogiel, 1927 – сведены в синони�
мы к E. triacum Buisson, 1923;  

E. dubardi, E. parvum f. gracilicaudatum и E. parvum f. 
crassicaudatum Buisson, 1923, E. nanellum Dogiel, 1923, E. 
simplex, E. loboso�spinosum Dogiel, 1925, E. elongatum Dogiel, 
1927, E. laterospinum, E. brevispinum, E. ovoideum Kofoid et 
MacLennan, 1930, E. dilobum Das�Gupta, 1935, E. cervi и E. du�
bardi f. maxima Kubikova, 1935, E. aethiopicum Moriggi, 1940 
– сведены к E. furca Cunha, 1914;  

E. bengalensis Banerjee, 1955 – сведен к E. acutonucleatum 
Kofoid et MacLennan, 1930;  

E. muntiacum Banerjee, 1955 – сведен к E. orbicularis Bush 
et Kofoid, 1948;  

E. protuberans и E. sierrae Bush et Kofoid, 1948 – сведены к 
E. chatterjeei Das�Gupta, 1935;  

E. nanum и E. montanum Bush et Kofoid, 1948, E. babici 
Wertheim, 1933 – сведены к E. exiguum Dogiel, 1925;  

E. vorax Dogiel, 1925, E. ellipsoideum Kofoid et MacLennan, 
1930, E. curtum Kofoid et Christenson, 1934 – сведены к E. 
bursa Stein, 1859. 
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Результаты ревизии, произведенной Латтуром, в большин�
стве случаев принимаются современными учеными, хотя назва�
ния некоторых виды, например Entodinium nanellum Dogiel, 
1923, E. simplex Dogiel, 1927, E. dubardi Buisson, 1923 в настоя�
щее время часто встречаются в публикациях. В названии Ento�
dinium angustatum Dogiel, 1927 Латтур допустил ошибку, напи�
сав "augustatum" вместо "angustatum" и, таким образом, изме�
нив первоначальный смысл слова, прежде указывавшего на не�
обычайно узкую, вытянутую форму тела инфузории. 

Ревизии рода Diplodinium посвящена следующая работа 
Латтура (Latteur, 1970). Он подтвердил в качестве типового 
вида Diplodinium dentatum (Stein, 1859) Schuberg, 1888, 
окончательно исключив, таким образом, Entodinium den�
tatum Stein, 1859 из списка валидных наименований видов. 
Латтур не признавал выделения рода Eodinium Kofoid et 
MacLennan, 1932 и вернул в пределы рода Diplodinium всех 
эодиниумов. Некоторым видам, выделенным Кофоидом и 
МакЛеннаном, возвращен статус форм (Diplodinium anisacan�
thum f. anacanthum, D. a. f. monacanthum, D. a. f.  diacanthum, 
D. a. f. triacanthum, D. a. f. tetracanthum, D. a. f. pentacan�
thum, D. a. f. anisacanthum). 

Diplodinium indicum Banerjee, 1955 сведен в синоним к 
Diplodinium psittaceum f. longi�caudatum Moriggi, 1950. 

Бернар Латтур внес свой вклад в открытие новых видов эн�
добионтных инфузорий, описав Diplodinium archon (Latteur, 
1966 б) и Epidinium dactylodonta (Latteur, 1966 г) из желудка 
антилопы – бушбока; Helicozoster indicus (Latteur, 1967), Rhab�
dothorax macrostegon (Latteur, Bousez, 1969) из слепой и 
толстой кишки азиатского слона; Triplumaria selenica (Latteur, 
Tuffrau, Wespes, 1970) и Pterodinium microlithovorax (Latteur, 
Dartvelle, 1971, теперь Pterodiniella microlithovorax по Aescht, 
2001) из кишечника африканского слона.  

С начала 60�х годов польский журнал "Acta 
Protozoologica" начинает печатать работы Вольской (Wolska, 
1962–1986), оказавшие огромное влияние на исследования 
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эндобионтных инфузорий. Мария Вольска пришла в протозоо�
логию довольно поздно. Сначала она изучала коррозию железа 
и стали в аналитико�химической лаборатории на заводе, потом 
работала в госпитале и затем только перешла на кафедру зоо�
логии и экологии Лодзского университета, где делом всей жиз�
ни Вольской стало изучение эндобионтных инфузорий.  

С 1962 по 1986 год Мария Вольска опубликовала 30 науч�
ных статей, подавляющее большинство из них было посвяще�
но инфузориям из кишечника лошади. Тщательное проведе�
ние импрегнации серебром инфрацилиатуры инфузорий, 
электронно�микроскопическое исследование  их ультраструк�
туры позволило Вольской провести ревизию ряда родов и се�
мейств эндобионтных инфузорий. Из Paraisotricha был выде�
лен новый род Rhizotricha (по Wolska, 1964 б) с типовым ви�
дом R. beckeri (Hsiung, 1930), из Triadinium – новый род Cir�
codinium (по Wolska, 1971) с типовым видом C. minimum 
(Gassovski, 1919). 

Вольска описала несколько новых родов и видов инфузо�
рий из фекалий слонов – Raabena bella (Wolska, 1966 б), Para�
raabena dentata (Wolska, 1967), Spirocorys indicus (Вольска, 
1969; Wolska, 1969, 1970), Pseudoentodinium elephantis (Wol�
ska, 1986).  

В 1971–1973 годах впервые была исследована инфузорная 
фауна бегемота (Thurston, Grain, 1971; Thurston, Noirot�
Timothee, 1973). Описаны новые роды и виды эндобионтных 
инфузорий: Blepharozoum binucleatum, Cucurbella vivax, 
Paraplagiopyla kiboko, Charonina hippopotami Thurston et 
Grain, 1971; Monoposthium acanthum, Parentodinium afri�
canum, P. ostrea Thurston et Noirot�Timothee, 1973.   

В 70�х годах ХХ века становятся известными учеными и до 
сегодняшнего дня возглавляют свои школы эндобионтной про�
тозоологии Бурк Дехорити – Burk Dehority (США), Соичи Имаи 
– Soichi Imai (Япония) и Вутер Ван Ховен – Wouter van Hoven 
(ЮАР). Их работы представляют широкий спектр исследований 
по многим видам хозяина из различных географических зон.  
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В течение семидесятых годов этими исследователями и с 
их участием были описаны виды эндобионтных инфузорий из 
пищеварительного тракта следующих млекопитающих:  

барана Далля – Entodinium dalli, E. constrictum, Polyplas�
tron alaskum (Dehority, 1974);  

лося – Entodinium alces (Dehority, 1974);  
домашней овцы – Diplodinium flabellum aspinatum, D. fla�

bellum monospinatum (Dehority, Potter, 1974), Ostracodinium 
minorum (Dehority, 1975);  

антилопы "сассаби" – Entodinium fyferi, Enoploplastron 
garstangi, Epidinium lunatus (Van Hoven, 1975); 

жирафа – Entodinium longicorpum, Eodinium bispinosum 
(Kleynhans, Van Hoven, 1976);  

спрингбока – Entodinium kalaharicus, E. lucii (Wilkinson, 
Van Hoven, 1976 а, б);  

саблерогой антилопы – Eudiplodinium sablei (Van Hoven, 
Hamilton – Attwell, Grobler, 1979);  

буйвола – Entodinium ciculum, E. spinonucleatum, E. trian�
gulum, Ostracodinium brazili, O. esalqum, O. nucleolobum, O. ti�
ete, Eudiplodinium bubalus (Dehority, 1979);  

лошади – Allantosoma japonensis (Imai, 1979, теперь Allan�
toxena Japonensis). 

 
В 80�х годах были открыты: 
 из африканского слона – Blepharoconus krugerensis, Heli�

cozoster proboscidicus, Endoralium loxodontae (Eloff, Van 
Hoven, 1980);  

из индийского буйвола – Entodinium ogimotoi, E. bubalum, 
E. fujitai, E. tsunodai (Imai, 1981);  

из африканской антилопы "болотный козел" – Ostracodin�
ium bohor, Eudiplodinium microlateralis (Van Hoven, 1983);  

из лошади – Spirodinium magnum (Ike, Imai, Ishii, 1983);  
из зебу – Parabundleia ruminantium, Diplodinium mahidoli 

(Imai, Ogimoto, 1983), Polymorphella bovis (Imai, 1984), Diplodin�
ium sinhalicum (Imai, 1986), Diplodinium africanum, D. nanum, 
Eudiplodinium kenyensis, Ostracodinium iwawoi (Imai, 1988);  

из бантенга  – Entodinium javanicum (Imai, 1985); 
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из овцебыка  – Entodinium ovibos,  Metadinium banksi (De�
hority, 1985);  

из африканского носорога – Monoposthium vulgaris, M. 
bracchium, M. latus, Arachnodinium noveni, Phalodinium digi�
talis (Van Hoven, Gilchrist, Hamilton Attwell, 1987), Rhinozeta 
rhinozeta, R. triciliata, R. caecalis, R. addoensis, R. cristata, R. 
multiplatus, R. unilaminatus (Van Hoven, Gilchrist, Hamilton 
Attwell, 1988).  

 
В эти же годы продолжались фаунистические исследова�

ния эндобионтных инфузорий из буйвола и быка  (Al�Rawas, 
1975), из гориллы (Garin, Tutin, Fernandez, Goussard, 1982; 
Goussard, Collet, Garin, Tutin, Fernandez, 1983) и ряда других 
хозяев. Были описаны:  

Entodinium carinatum из большого куду (Kleynhans, 1982); 
Betella indica, Bozasella elephantis из азиатского слона 

(Mandal, Choudhury, 1983); 
Microcetus lappus (Microcetella lapus по Aescht, 2001) из 

быка (Orpin, Matheisen, 1986).  
 
В последнем десятилетии ХХ века были описаны следую�

щие виды инфузорий:  
Entodinium okoppensis, Ostracodinium munham  из быка 

(Ito, Imai, 1990);  
Gorillophilus thoracatus из гориллы (Imai, Ikeda, Collet, 

Bonhomme, 1991); 
Cycloposthium ponomarevi, C. hemioni из кулана (Корнило�

ва, 1991, переописаны – Корнилова, 2001) (рис. 23); 
Diplodinium lochinvarense, D. leche, D. zambiense, Metadin�

ium ossiculi из антилопы "водяной козел личи" (Imai, 
Tsutsumi, Yumura, Mulonga, 1992); 

 Charonina dicerotis, Ch. tortuosa, Ch. odontophora, Ch. 
tenuis, Ch. tetragon (Gilchrist, Van Hoven, Stenson, 1994), 
Helicozoster africanus, H. apicalis, Rhinozeta pedale, Triplu�
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maria corrugate, Lavierella klipdrifi, Allantosoma multisuctores 
(Van Hoven, Gilchrist, Stenson, 1998,  аллантосома переиме�
нована в Vanhovenia multisuctores – Dovgal, 2002), Didesmis 
synciliata, Blepharoconus dicerotos, Blepharosphaera cera�
totherii  (Van Hoven, Gilchrist, Liebenberg, Van der Merwe, 
1998) из африканского носорога;   

Isotricha jalaludinii из яванского оленька "малый кан�
чиль" (Imai, Kudo, Fakuta, 1995);  

Entodinium wapiti из канадского оленя – вапити (Dehority, 
1995); 

Triplumaria longinucleata, T. nucleocaudata, T. asiatica, T. 
heterofasciculata, T. irregularis, T. doliiformis, T. dvoinosi, T. 
acuticaudata, T. ovina, T. antis, T. poljanskii (Timoshenko, Imai, 
1995), Latteuria polyfaria, L. media, L. trifaria (Timoshenko, 
Imai, 1997) из африканского и азиатского слонов;  

 
 

Рис. 23. Инфузории из кулана: А – Cycloposthium dentiferum f. gass�
ovski, Б – C. ponomarevi, В – C. hemioni (по Корниловой, 2003 ) 
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Wolskana tokarensis из японского пони (Ito, Imai, Ogimoto, 
Nakahara, 1996); 

Macropodinium moiri, M. setonixum, M. ennuensis, M. 
yalanbense из сумчатых – кенгуру, валлаби (Dehority, 1996);  

Dasytricha kabanii из одногорбого верблюда (Selim, Imai, 
Yamato, Miyagawa, Maede, 1996);  

Entodinium basoglui (Oktem, Gocmen, 1996), Entodinium 
williamsi (Gocmen, Oktem, 1996) из быка; 

Entodinium semahatae из овцы (Oktem, Gocmen, Torun, 
1996);  

Entodinium dogieli, Polyplastron saigae из сайги (Корнило�
ва, Шитова, 1997); 

Ostracodinium damaliscus из косульей антилопы "сассаби" 
(Ito, Arai, Tsutsumi, Imai, 1997). 

Начало нового века и тысячелетия ознаменовалось новыми 
открытиями в фаунистических исследованиях эндобионтных 
инфузорий. Описаны: 

Cunhamunizia batissei, Paracunhamunizia calocoma, Uropogon 
urai, Ogimotoa trichoradiata, Ogimotopsis campanulata, 
Ogimotopsis pumila, Anacharon gracilis, A. lepturus, Protohallia 
nana (Ito, Imai, 2000 а), Monoposthium cynodontum, Cyclopost�
hium bursa (Ito, Imai, 2000 б) из капибары;  

Entodinium monuo из китайского яка (Guirong, Su, Hua, 
Zhu, Imai, 2000);  

Epidinium graini (Gocmen, 2000), Entodinium oektemae, E. 
imaii (Gocmen, Tosunoglu, Falakali, 2001), Eudiplodinium de�
horityi (Gocmen, Falakali, Tosunoglu, 2001) из быка;  

Parentodinium pediculum, P. lituus  из бегемота (Ito, Miya�
zaki, Imai, 2002);  

Strelkowella urunbasiensis – суктория из якутской лошади 
(Kornilova, 2004, в печати). 

Особый интерес представляет цикл работ, посвященных 
инфузориям из пищеварительного тракта сумчатых, в значи�
тельной степени изменивших взгляды на филогению и систе�
матику эндобионтных простейших. Описаны новые роды и 
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виды инфузорий из кенгуру, валлаби и других австралийских 
сумчатых:  

Amylovorax dehorityi, A. dogieli, A. mundayi (Cameron, 
O'Donoghue, Adlard, 2000, в оригинале инфузории были отне�
сены к роду Dasytricha, переописаны – Cameron, O'Donoghue, 
2002 а), Amylovorax quokka (Cameron, O'Donoghue, 2002 а); 

Bitricha oblata, B. tasmaniensis (Cameron, O'Donoghue, Ad�
lard, 2000); 

Macropodinium tricresta, M. marai, M. spinosus, M. bicolor 
(Cameron, O'Donoghue, Adlard, 2001), Macropodinium hallae, 
M. ocallaghani, M. petrogale, M. titan (Cameron, O'Donoghue, 
Adlard, 2002);  

Bandia beveridgei, B. equimontanensis, B. tammar, B. deve�
neyi, B. cribbi, B. smalesae  (Cameron, O'Donoghue, 2002 б);  

Polycosta roundi, P. turniae, P. sebastopolensis, P. parma 
(Cameron, O'Donoghue, 2003 а);  

Megavestibulum morganorum, M. kuhri,  (Cameron, 
O'Donoghue, 2003 б). 

 
Сегодня известно уже более 500 видов эндобионтных ин�

фузорий млекопитающих, и исследование инфузорной фауны 
этого класса продолжается. Найдены и даже иногда сфото�
графированы, но еще не названы и не описаны инфузории 
вомбатов из Австралии, некоторых сумчатых из Тасмании, 
горилл из Габона, бегемота из Московского Цирка Зверей Ду�
рова, эндобионтные суктории из слонов Западно�Берлинского 
Зоопарка. Совсем не исследованы на предмет наличия инфу�
зорий в пищеварительном тракте ламантины и дюгони (мор�
ские растительноядные млекопитающие со сложным желуд�
ком), южноамериканские ленивцы, спицерогие олени маза�
мы, викуньи и гуанако, растительноядные крыланы и шер�
стокрылы, панды, чепрачные тапиры, яванские и суматранс�
кие носороги, кианги, зебры, дикие ослы, окапи, карликовые 
бегемоты и многие другие потенциальные носители инфузор�
ной фауны. Открытия ждут своих авторов. 
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Глава 2. СТАНОВЛЕНИЕ КЛАССИФИКАЦИИ  
И ИЗУЧЕНИЕ ФИЛОГЕНИИ ЭНДОБИОНТНЫХ  

ИНФУЗОРИЙ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

 
 
В этой главе показано становление современной система�

тики эндобионтных инфузорий млекопитающих и тесно свя�
занные с этим вопросом исследования зоологов в области фи�
логении данных инфузорий. За прошедшие полтора века изу�
чения эндобионтных инфузорий их таксономическое положе�
ние пересматривалось много раз. Все системы, как старые, 
так и современные, являются искусственными системами 
(Старобогатов, 1989), поэтому нельзя сказать, что одна пра�
вильная, а другая – нет. Любая искусственная система осно�
вана на предложенных авторами критериях, это могут быть 
видимые в световой микроскоп морфологические признаки, 
или обнаруженные электронно�микроскопическими метода�
ми ультраструктурные признаки, или результаты секвениро�
вания различных генов, или особенности онтогенеза, или да�
же алфавитный порядок видовых названий и так далее. В 
значительной степени эволюция систематики отражает со�
вершенствование методов научных исследований  (Песенко, 
1989) и зависит от их развития. Современные методики все�
ляют надежду на то, что филогенетическая система эндоби�
онтных инфузорий все более приближается к естественной 
системе. Большая работа в этой области была проведена отече�
ственными учеными, ими были предложены основные прин�
ципы и подходы к изучению эволюции и филогении живых ор�
ганизмов, использованные также в построении систем протис�
тов (Северцов, 1939; Полянский, 1948, 1969; Янковский, 1967 
б, 1975, 1978 а;  Шарова, 1973, 1981; Герасимова, Серавин, 
1976; Серавин, Герасимова, 1977, 1978, 1979; Шварц, 1980; 
Гаузе, 1984; Герасимова, 1986, 1989; Старобогатов, 1986; Се�
равин, 1987, 1996;  Карпов, 1990, 2000). Четкие и доступные 
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объяснения кладистических построений на русском языке да�
ны в работе Клюге (2000) – в главе "Общие принципы биологи�
ческой систематики". 

Первооткрыватель эндобионтных инфузорий из пищевари�
тельного тракта млекопитающих Штейн (Stein, 1859) предло�
жил  разделение инфузорий на отряды Holotricha Stein, 1859 с 
одинаковыми ресничками, покрывающими тело простейшего, и 
Heterotricha Stein, 1859 с разными ресничками. При этом род 
Isotricha Stein, 1859 попадал в первый отряд, а семейство 
Ophryoscolecina (позже Ophryoscolecidae) Stein, 1859 – во вто�
рой. Более удобная система для размещения эндобионтных ин�
фузорий была предложена Бючли (Butschli, 1889), в ней отряд 
Holotricha Stein, 1859, разделялся на подотряды Gymnostomata 
Butschli, 1889 и Trichostomata Butschli, 1889 по признаку 
отсутствия/наличия ресничек в "ротовой полости". Buetschlia 
parva Schuberg, 1888 стала единственной известной к тому 
времени эндобионтной инфузорией из пищеварительного тракта 
млекопитающих, которая вошла в подотряд Gymnostomata 
Butschli, 1889, в семейство Prorotrichina (позже Prorotrichidae) 
Butschli, 1889. Эндобионтные голотрихи родов  Isotricha Stein, 
1859 и Dasytricha Schuberg, 1888 были помещены в подотряд 
Trichostomata, в семейство Isotrichina (позже Isotrichidae) 
Butschli, 1889. В новой системе инфузории со сложными рес�
ничными образованиями в спиральных дугах относились к от�
ряду Spirotricha Butschli, 1889, включавшему подотряд 
Oligotricha Butschli, 1889 с признаком "голого тела".  В этот от�
ряд было помещено семейство Ophryoscolecidae Stein, 1859. 

В системе Дофлейна (Doflein, 1901) появляется отдельный 
подотряд Entodiniomorpha специально для семейства Ophry�
oscolecidae, уже включавшего в то время и несколько видов 
хиндгутных инфузорий. Немного позже было изменено на�
звание подотряда Trichostomata на Hymenostomata (Hickson, 
1903) 

В 1913 году семейство Prorotrichidae было переименовано 
в Buetschliidae (Poche, 1913) и одновременно предложено два 
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новых семейства для эндобионтных инфузорий млекопитаю�
щих – Cycloposthiidae и Pycnotrichidae (Poche, 1913). Система 
стала выглядеть следующим образом: 

 
класс Infusoria Muller 1773 (= Ciliata Perty 1852) 
отряд Holotricha Stein 1859 
подотряд Gymnostomata Butschli 1889 
триба Prostomata Schewiakoff 1896 
сем. Buetschliidae Poche 1913 (= Prorotrichina Butschli 

1889) 
подотряд Hymenostomata Hickson 1903 (= Trichostomata 

Butschli 1889, позже Каль (Kahl, 1931) восстановил подотряд 
Trichostomata) 

сем. Isotrichidae Butschli 1889 
отряд Heterotricha Stein 1859 
надсемейство Oligotricha Butschli 1889 
сем. Ophryoscolecidae Stein 1859 
сем. Cycloposthiidae Poche 1913 
сем. Pycnotrichidae Poche 1913 
 
В последующие годы выделены новые отряды: Entodinio�

morphida Reichenow in Doflein et Reichenow, 1929; Blepharo�
corythida Wolska, 1971; Vestibuliferida Puytorac et al., 1974; 
подотряды Entodiniomorphina Reichenow in Doflein et Rei�
chenow, 1929, Blepharocorythina Wolska, 1971 и Archistomat�
ina Puytorac et al. 1974.  

Добавились новые семейства:  
Paraisotrichidae Cunha, 1917;  
Enterophryidae Hasselmann, 1918;  
Protohallidae Cunha et Muniz, 1927;  
Balantidiidae Reichenow, 1929;  
Blepharocorythidae Hsiung, 1929;  
Ditoxidae Strelkow, 1939;  
Spirodiniidae (Strelkow, 1939);  
Polydiniellidae Corliss, 1960;  
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Telamodiniidae Latteur et Dufey, 1967;  
Troglodytellidae Corliss, 1979;  
Rhinozetidae Van Hoven et al., 1988;  
Tripalmariidae Bonhomme et al., 1989;  
Dasytrichidae Grain, 1994;  
Entodiniidae Grain, 1994;  
Protocaviellidae Grain, 1994;  
Prototapirellidae Grain, 1994;  
Macropodiniidae Dehority, 1996;  
Hydrochoerellidae Ito et Imai, 2000;  
Parentodiniidae Ito et al., 2002;  
Amylovoracidae Cameron et O'Donoghue, 2002;  
Polycostidae Cameron et O'Donoghue, 2003.  

Также был предложен Янковским (1978 б, 1986 а, б) ряд 
таксонов, не востребованных в более поздних системах. 

 
В семействе Ophryoscolecidae были выделены подсемейст�

ва: Polydiniinae Kofoid, 1935 (ныне сем. Polydiniellidae 
Corliss, 1960);   Spirodiniinae Strelkow, 1939 (ныне сем. Spi�
rodiniidae Strelkow, 1939 по Lynn, Small, 2000); Entodiniinae 
Lubinsky, 1957 (сем. Entodiniidae Grain, 1994, не выделяется 
по Lynn, Small, 2000); Diplodiniinae Lubinsky, 1957; Ophry�
oscolecinae Lubinsky, 1957; Ophryoscolecinae s. str. Latteur, 
1966;   Epidiniinae Latteur, 1966; Opisthotrichinae Latteur, 
1966;  Caloscolecinae Latteur, 1966.  В семействе Cycloposthii�
dae – подсемейства Cycloposthiinae Noirot�Timothee, 1976; 
Monoposthiinae Noirot�Timothee, 1976; Prototapirellinae Noi�
rot�Timothee, 1976 (сем. Prototapirellidae Grain, 1994, не вы�
деляется по Lynn, Small, 2000). 

В России в 60–80 годах ХХ века проводились серьезные 
работы по ревизии таксономии простейших (Янковский, 1967 
б, 1975, 1980, 1987; Серавин, Герасимова, 1977, 1978, 1979; 
Крылов и др., 1980; Старобогатов, 1986; Герасимова, 1989, и 
др.) и в том числе  эндобионтных инфузорий. Большое влия�
ние на развитие систематики в этой области оказали работы 
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А. В. Янковского, Л. Н. Серавина  и З. П. Герасимовой. Сера�
вин и Герасимова на основе проведенных ими ультраструк�
турных исследований предложили для отрядов Entodiniomor�
pha и Blepharocorythida особый подкласс Syntricha (Серавин, 
Герасимова, 1977), подтвердили примитивность изотрихид 
(Серавин, Герасимова, 1979). 

По предложению Янковского были введены несколько но�
вых родовых названий эндобионтных инфузорий млекопи�
тающих: часть видов сукторий из рода Allantosoma распреде�
лены между родами Allantoxena (Янковский, 1967 а)  и Ar�
cosoma (Янковский, 1978 а); один из видов офриосколецид 
Entodinium ovumrajae переименован в Campylodinium ovum�
rajae (Янковский, 1975). Эти родовые названия признаны ва�
лидными в Каталоге   Эшт (Aescht, 2001). 

Янковский (1986 а) предложил переместить выделенные 
им ранее отряды: Didesmida Jankowski 1978 в новый подкласс 
Telostomata; Balantidiida Jankowski 1978 в новый подкласс 
Stichofragmina. Также было предложено: выделить отряд 
Infundibuloriina incertae sedis, чтобы поместить в него роды 
Infundibulorium Bozhenko 1925 и Buxtonella Jameson 1926; 
создать новый отряд Synciliostomata для ряда вестибулифе�
рид; сформировать семейства – Sulcoarcidae с типовым родом 
Sulcoarcus Hsiung, 1935 (с единственным видом S. pellu�
cidulus), Cunhaiidae с типовым родом Cunhaia Hasselmann 
1918 (с единственным видом Cunhaia curvata), Miniziellidae с 
типовым родом Muniziella Fonseca, 1939 (с единственным 
видом Muniziella cunhai), Paraplagiopylidae (Trichostomatida) 
с типовым родом Paraplagiopyla Stein, 1860; Triadiniidae с 
типовым родом Triadinium Fiorentini, 1890 (с одновременным 
включением семейства в новый подотряд Apotrichina, отряд 
Blepharocorythida); переместить род Blepharocorys Bundle 
1895 в новый подотряд Pharynotrichina; создать род 
Carinoposthium с типовым видом Cycloposthium caudatum 
Cunha et Muniz 1927. Большинство из этих предложений не 
было поддержано остальными зоологами, хотя, по нашему 
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нашему мнению, выделение семейства Paraplagiopylidae и 
помещение его в Trichostomatida заслуживает внимания, так 
как Paraplagiopyla kiboko Thurston et Grain, 1971 (эндобионт�
ная инфузория  из желудка бегемота) в современной системе 
Линна и Смолла (Lynn, Small, 2000) оказалась за пределами 
трихостоматид.  

Янковским (1986 а) был перемещен вид Isotricha bubali 
Dogiel, 1928 в род Pingius Hsiung, 1932 (= Pingius bubali), но 
большинство зоологов принимают этот вид в составе рода Oli�
goisotricha Imai, 1981. Предложение Янковского (1986 а) пе�
реименовать Didesmis ovalis в Fiorentinus  ovalis не было под�
держано Эрной Эшт при создании Каталога родов инфузорий 
(Aescht, 2001), однако Эшт ошиблась, посчитав, что Didesmis 
ovalis уже переименован в Holophryoides ovalis Гассовским 
(1919). На самом деле Гассовский переописал не Didesmis 
ovalis, а Paraisotricha ovalis Fiorentini, 1890.  

По нашему мнению, Didesmis ovalis необходимо вывести 
из рода Didesmis, так как у него отсутствует один из важней�
ших диагностических признаков данного рода – глубокий ар�
мированный желоб на боковой поверхности тела. По ряду 
морфологических характеристик Didesmis ovalis стоит ближе 
к представителям рода Bundleia, однако отличается от них 
присутствием безресничных кинетосом по всей поверхности 
тела (у исследованных бундлей этот признак не выражен). 
Поэтому мы поддерживаем предложение Янковского (1986 а) 
о выделении нового рода Fiorentinus. 

Серьезным событием в систематике инфузорий стало вы�
деление двух классов: Vestibuliferea Puytorac et al., 1974  (по�
нижен до подкласса Vestibuliferia Puytorac et al., 1974 в сис�
теме по Levine et al., 1980) и Litostomatea Small et Lynn, 1981.  

В системе Пюиторака (Puytorac, 1994; Puytorac, Grain, 
Legendre, 1994) принимались оба этих класса в составе подти�
па Filicorticata Puytorac et al., 1993 (рис. 24). В класс Li�
tostomatea в системе Puytorac, 1994 из всех эндобионтов мле�
копитающих было помещено только семейство Buetschliidae 
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Poche, 1913 (отряд Haptorida Corliss, 1974; подотряд Archis�
tomatina Puytorac et al., 1974). Остальные семейства распре�
делялись в трех отрядах класса Vestibuliferea Puytorac et al., 
1974: Trichostomatida Butschli, 1889, Entodiniomorphida 
Reichenow in Doflein et Reichenow, 1929 и  Blepharocorythida 
Wolska, 1971. 

 

 
 

Рис. 24. Классификация семейств эндобионтных инфузорий млеко�
питающих (без сукторий) в системе Пюиторака и Грэна  

(Puytorac, 1994; Grain, 1994 а, б) 
 

В настоящее время в мире доминирует система Линна и 
Смолла (Lynn, 1981, 1996, 2002; Small, Lynn, 1981, 1985; 
Lynn, Small, 1997, 2000). По ней почти все эндобионтные ин�
фузории млекопитающих оказываются (см. рис. 25) в преде 
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Рис. 25. Классификация семейств эндобионтных инфузорий  

млекопитающих (без сукторий) в системе Линна и Смолла  

(Lynn, Small, 2000) 

лах класса Litostomatea Small et Lynn, 1981,  подкласса 
Trichostomatia Butschli, 1889. Сюда входят два отряда: 
Vestibuliferida Puytorac et al., 1974 и Entodiniomorphida 
Reichenow in Doflein et Reichenow, 1929. Последний делится 
на три подотряда: Archistomatina Puytorac et al., 1974 (с 
единственным семейством Buetschliidae Poche, 1913), 
Blepharocorythina Wolska, 1971  (с единственным семейством 
Blepharocorythidae Hsiung, 1929) и Entodiniomorphina 
Reichenow in Doflein et Reichenow, 1929. Семейство 
Protohalliidae Cunha et Muniz, 1927 с единственным родом 
Protohallia Cunha et Muniz, 1927 (из кишечника капибары) 

Становление классификации и изучение филогении эндобионтных инфузорий 

 77 

помещено (incertae sedis)  в подкласс Haptoria Corliss, 1974 
того же класса Litostomatea Small et Lynn, 1981. Род 
Paraplagiopyla Thurston et Grain, 1971 (из желудка бегемота) 
отнесен к семейству Plagiopylidae Schewiakoff, 1896 (класс 
Plagiopylea Small et Lynn, 1985; отряд Plagiopylida Small et 
Lynn, 1985).  

Среди последних публикаций по систематике инфузорий 
следует отметить работу Довгаля (Dovgal, 2002), в ней, в част�
ности, произведена ревизия системы сукторий – обитателей 
пищеварительного тракта непарнокопытных. Предложено по�
высить ранг Suctorea до уровня класса в  подтипе Epiplasmata 
Puytorac et. al., 1993 (надкл. Ciliostomatophora Puytorac et. al, 
1992), пересмотрен подкласс Exogenia Collin, 1912 (в него 
включен отряд Podophryida Jankowski, 1967 с семействами Al�
lantosomatidae Jankowski, 1978, Podophryidae Butschli, 1889 и 
Severonidae Jankowski, 1981), семейство Cyathodiniidae Cunha, 
1914 возвращено в отряд Cyathodiniida Jankowski, 1975 (под�
класс Evaginogenia Jankowski, 1978), а также описан новый 
род Vanhovenia Dovgal, 2002 для аллантосомиды из кишечника 
африканского носорога.  

Новые открытия постоянно заставляют производить пере�
смотр семейств эндобионтных инфузорий. Так, совсем недав�
но по результатам расшифровки гена 18S рРНК (Cameron, 
Adlard, O’Donoghue, 2001) и исследования ультраструктуры 
клетки (Cameron, O'Donoghue, 2002) несколько видов форгут�
ных инфузорий из сумчатых, первоначально описанные как 
Dasytricha (Cameron, O'Donoghue, Adlard, 2000 б), были вы�
ведены из семейства Isotrichidae и помещены в новое семейст�
во Amylovoracidae (Cameron, O'Donoghue, 2002). Исследова�
ния в области систематики форгутных инфузорий из сумча�
тых продолжаются (Cameron, 2003; Cameron, Wright, 
O'Donoghue, 2003; Cameron, O'Donoghue, 2004). 

Описание суктории Strelkowella urunbasiensis Kornilova, 
2004 из кишечника якутской лошади потребует ревизии се�
мейства Allantosomidae (название семейства исправлено нами в 
соответствии со ст. 29.2 Кодекса зоологической номенклату�
ры), так как  у новой инфузории имеются хорошо развитые ак�
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тинофоры, а одним из основных диагностических признаков 
аллантосомид является отсутствие актинофоров. 

За последние годы была открыта интереснейшая фауна 
хиндгутных инфузорий из вомбатов в Австралии, расшири�
лись знания о фауне инфузорий капибары и бегемота. Пока 
нет ясности с расположением в традиционных системах но�
вых семейств: Hydrochoerellidae Ito et Imai, 2000 (из капиба�
ры), Parentodiniidae Ito et al., 2002 (из бегемота), Amylovoraci�
dae Cameron et O'Donoghue, 2002 и Polycostidae Cameron et 
O'Donoghue, 2003 (из сумчатых). Также вызывает сомнение 
положение в системе Линна и Смолла (Lynn, Small, 2000) рода 
Paraplagiopyla Thurston et Grain, 1971, семейств Protohalliidae 
Cunha et Muniz, 1927 и Macropodiniidae Dehority, 1996.  Для 
размещения новых таксонов и уточнения места некоторых ста�
рых в системе Линна и Смолла (Lynn, Small, 2000) в будущем  
потребуется ее пересмотр. 

Современное состояние средств коммуникации, особенно 
системы Интернет и электронной почты, позволяет быстро 
осуществлять координационную связь с учеными разных стран 
по многим темам исследования, в том числе по вопросам сис�
тематики и таксономии. На сайте известного протозоолога 
профессора Дениса Линна размещена одна из последних вер�
сий его системы инфузорий (Lynn, 2002, неопубл.), список ро�
дов из Каталога Эшт (Aescht, 2001), есть возможность обсудить 
вопросы и проблемы с авторами по электронной почте. Это в 
значительной степени позволило унифицировать классифика�
цию инфузорий в многочисленных фаунистических публика�
циях, так как исследователи из разных стран все чаще обра�
щаются именно к легкодоступной системе инфузорий Дениса 
Линна (Lynn, 2002, неопубл.). 

Протозоологи уделяют большое внимание исследованию 
филогении эндобионтных инфузорий. Наиболее изученной к 
настоящему времени считается инфузорная фауна из рубца 
жвачных. К ней относится 49% от числа всех видов эндоби�
онтных инфузорий млекопитающих, причем около половины 
видов входит в состав семейства Ophryoscolecidae. Многие 
ученые постарались систематизировать это обширное семей�
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ство, причем в первых же работах предпринимались попытки 
выстроить схемы филогенетических взаимоотношений между 
родами и видами офриосколецид, а также их сопряженной 
эволюции с хозяином. 

В монографии Догеля (Dogiel, 1927) есть предположения 
об эволюционном формировании ряда форм и видов офрио�
сколецид (рис. 26). В своих работах Догель (1927, 1946, 1947) 
указывал на прогрессивные черты сначала в появлении до�
полнительной ресничной зоны (переход от Entodinium к Dip�
lodinium), а затем в появлении и усложнении скелета в виде 
пластинок (от Eudiplodinium к остальным офриосколецидам). 
Сопоставив филогенетическое дерево парнокопытных с встре�
чающимися у них видами инфузорий, Догель обнаружил "уз�
лы" эволюционного расхождения родов офриосколецид (До�
гель, 1946) и на основании построенной схемы предположил 
разную степень родства между этими  инфузориями (рис. 27). 

 

 
 

Рис. 26. Пути формирования различных форм вида Epidinium  
(по Dogiel, 1927) 

 
Большую роль в развитии филогенетических исследова�

ний сыграли работы Любинского (Lubinsky, 1957 б, в). Важ�
ным диагностическим признаком он считал продольную бо�
розду или углубление на боковой поверхности тела инфузории. 
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Рис.   27. Сопряженная эволюция парнокопытных и офриосколецид 
(по Догелю, 1946) 
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Любинский предположил, что правая сторона тела диплоди�
ниума с характерной продольной бороздой гомологична левой 
стороне энтодиниума с таким же продольным углублением. 
Следовательно, в процессе эволюции тело инфузории "закру�
чивалось" таким образом, что вентральная сторона тела Ento�
dinium стала дорзальной стороной Diplodinium, а дорзальная 
ресничная зона "отшнуровалась" от адоральной (Lubinsky, 
1957 б). Сопоставив затем форму, размер и расположение яд�
ра, степень развития скелета, увеличение размеров тела ин�
фузорий разных родов, ученый выстроил схему филогении 
офриосколецид, ставшую классической (Lubinsky, 1957 в, см. 
рис. 28). В соответствии с ветвями получившегося дерева, 
Любинский предложил разделить семейство Ophryoscolecidae 
на три подсемейства: Entodiniinae, Diplodiniinae, Ophry�
oscolecinae. Эти подсемейства сегодня принимаются ведущи�
ми школами эндобионтной протозоологии. 

Следующей важной работой по филогении и систематике 
эндобионтных инфузорий млекопитающих стала статья Лат�
тура (Latteur, 1966 а), в которой он развил систему Любин�
ского и предложил ясную и четкую таблицу определения ро�
дов офриосколецид по форме и расположению скелетных пла�
стинок (рис. 29). 

Филогенетические построения Любинского и Латтура до 
сих пор не потеряли актуальности, на них ссылаются в самых 
современных работах ведущие ученые (Dehority, 1993, 1994; 
Imai, 1995, 1998 и др.). 

Большой интерес представляет изучение эндобионтных 
инфузорий из пищеварительного тракта австралийских тра�
воядных сумчатых. Первые открытия в этой области были 
сделаны только в конце ХХ века, и большинство видов инфу�
зорий сумчатых было описано уже в новом тысячелетии, в 
первые годы ХХI века. Первоначально исследователи, опира�
ясь на морфологические показатели, поместили австралий�
ских эндобионтных инфузорий в пределы хорошо известных 
отрядов Vestibuliferida и Entodiniomorphida. Однако тща� 
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Рис. 28. Эволюция офриосколецид (по Lubinsky, 1957 в.) 

 
тельное изучение ультраструктуры этих инфузорий показа�
ло их глубокие отличия от всех известных трихостоматид 
при внешнем сходстве. Вероятно, это следствие того, что 
эволюция эндобионтных инфузорий пищеварительного 
тракта австралийских сумчатых проходила в условиях дли�
тельной изоляции хозяев (кенгуру, валлаби, вомбатов) на 
обособленном материке, отделившемся от Гондваны еще в 
конце мезозоя. Высказывается предположение о том, что 
значительная часть этого эволюционного процесса могла 
проходить на территории Антарктиды еще до ее отделения от 
Австралии (Cameron, O'Donoghue, 2004).  
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Рис. 29. Определительная таблица офриосколецид  
(по Latteur, 1966 а) 
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Условия обитания в преджелудке кенгуру, сходные с ус�
ловиями в рубце жвачных парнокопытных, по�видимому, 
способствовали появлению у инфузорий сумчатых (как и у 
инфузорий жвачных) таких свойств, как высокая прочность 
покровов, крупные размеры тела, редукция части цилиату�
ры, армированный ротовой аппарат и ряда других. Но при 
этом австралийские трихостоматиды имеют отличительные 
особенности в устройстве клетки. Различия более всего вы�
ражены в тонком строении кортекса, в топографии органелл 
и клеточных включений. Результаты секвенирования гена 
18S рРНК также свидетельствуют в пользу предположения о 
давнем самостоятельном филогенетическом пути австралий�
ских эндобионтных инфузорий.  

Известные специалисты по эндобионтным инфузориям 
сумчатых Стефен Камерон и Питер О'Донохью считают це�
лесообразным выделение "Австралийских трихостом"  в от�
дельный таксон "Australian taxa" (Cameron, O'Donoghue, 
2004). Вероятно, в скором времени можно ожидать публика�
ций с ревизией трихостоматид. 
Среди публикаций известного американского зоолога Дехо�
рити особое место занимает статья, в которой он предлагает 
свой взгляд на родственные отношения внутри рода Entodin�
ium (Dehority, 1994). Дехорити предположил, что многие 
виды настолько близки, что их следует объединить в группы 
и считать вариационными рядами одного вида Entodinium 
dubardi Buisson, 1923.  Были названы "типы" таких групп: 
Entodinium nanellum type, E. parvum type, E. simplex type, E. 
longinucleatum type, E. caudatum type, E. bovis type, E. bimas�
tus type (рис. 30).  
 
Рис. 30. "Типы" инфузорий из желудка дукера Cephalophus monti�
cola: в центре – основной вид E. dubardi, по краям рисунка располо�
жены виды, которые  Дехорити предлагает свести в  
"типовые группы", занимающие промежуточное положение на  
схеме  (по Dehority, 1994 с изменениями) 
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При этом во многих случаях отрицалась важная роль та�
кого традиционного диагностического признака, как форма 
и расположение ядра, и приоритеты были отданы размерам и 
форме тела.  

Похожие предложения ранее уже высказывались в рабо�
тах ученых (Hempel�Zawitkowska, Latteur, 1977; Chardes, 
1983 и др.). Так, Хемпел�Завитковска и Латтур в пробах со�
держимого рубца, которые они брали у овцы с фистулой, об�
наруживали инфузорий, которых относили к популяциям 
типа Entodinium caudatum и типа E. longinucleatum. Выяс�
нилось, что у E. longinucleatum длина и положение макро�
нуклеуса подвержены значительным колебаниям, тогда как 
положение сократительной вакуоли относительно стабиль�
но. У Entodinium caudatum вариабельными оказались все 
эти три признака. Был сделан вывод, что E. longinucleatum с 
морфологической точки зрения более стабилен, чем 
Entodinium caudatum. Среди инфузорий популяции типа E. 
longinucleatum можно было выделить группы, соответство�
вавшие ранее описанным видам E. longinucleatum, E. 
ovinum, E. bimastus и E. rhomboideum. По мнению  исследо�
вателей, эти виды необходимо отнести к одному виду E. 
longinucleatum. В пределах Entodinium caudatum выделя�
лись группы, соответствовавшие видам E. caudatum, E. 
rectangulatum, E. laterale, E. simulans, которые также следо�
вало рассматривать как один вид E. caudatum (Hempel�
Zawitkowska, Latteur, 1977).  

За прошедшие десятилетия эти ревизионные предложения 
большинством исследователей поддержаны не были. Несмот�
ря на попытки объединить хотя бы часть видов непомерно 
"раздутого" рода Entodinium, "уничтоженные" виды упорно 
возвращались в обиход. Например, Entodinium nanellum 
Dogiel, 1923 был ранее перемещен Латтуром (Latteur, 1968) в 
состав вида E. furca Cunha, 1914, как одна из нескольких 
форм, но позже оказался востребованным многими учеными в 
качестве валидного видового наименования.  
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На наш взгляд, не следует спешить с объединением видов 
Entodinium, по крайней мере, пока не будут проведены до�
полнительные исследования на молекулярном уровне. Такие 
работы уже ведутся (Wright, 1998, 1999; Wright, Cameron, 
Clark, Lynn, 1998; McEwan, Eschenlauer, Calza, Wallace, 
Newbold, 2000; Karnati et al., 2003; Regensbogenova et al., 
2004 a. б, в), однако их результаты неоднозначны. Так, одни и 
те же виды эндобионтных инфузорий, секвенированные в Ев�
ропе и в Америке, показали некоторую вариабельность в 
структуре гена, например у Polyplastron multivesiculatum из 
английской и североамериканской популяций ген 18S рРНК 
различается по 8 нуклеотидам. 

Еще большая степень несовпадения в последовательностях 
нуклеотидов отмечена у изотрихид. У одного и того же вида 
Dasytricha ruminantium из Лондона и Оттавы наблюдалось 
несовпадение 28 нуклеотидов, в то время как межвидовые 
различия у свободноживущих видов инфузорий Tetrahymena 
empidokyrea и Tetrahymena malaccensis составляют 39 нук�
леотидов гена 18S рРНК (Wright, Lynn, 1997 б).  

Взаимное расположение отдельных родов офриосколецид в 
кладограммах в разных публикациях варьирует. Так, в 1997 
году почти одновременно в ведущих протозоологических жур�
налах вышли три статьи, посвященные филогении энтодинио�
морфид на основе результатов секвенирования гена 18S рРНК 
(Wright, Lynn, 1997 а, б; Wright, Dehority, Lynn, 1997). В этих 
статьях на кладограммах взаимное расположение Diplodinium, 
Eudiplodinium и Polyplastron оказывается разным (рис. 31). 
Можно, также, наблюдать в одной из кладограмм близкое рас�
положение Polyplastron multivesiculatum и Entodinium simplex 
при одновременном удалении от Epidinium caudatum и 
Entodinium caudatum (Wright, Dehority, Lynn, 1997).  

Другой проблемой составления основанных на секвенирова�
нии кладограмм для трихостосматид является сложность, а час�
то и невозможность анализа ДНК многих видов этих эндобионт�
ных инфузорий. Так, целый ряд видов эндобионтных инфузо�
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рий никто не встречал с момента описания.  Другие виды имеют 
валидные названия, хорошо описаны и изучены на уровне све�
товой и электронной микроскопии, но хранятся в коллекциях 
или в виде постоянных препаратов, или очень часто в формали�
новых фиксаторах. Такой материал непригоден для секвениро�
вания, но получить новый весьма сложно из�за того, что хозяин 
в природе является редким, исчезающим видом, как горилла, 
гунди, носорог, кулан, тапир. Таким образом, по�видимому, еще 
достаточно продолжительное время будет востребована система 
эндобионтных инфузорий млекопитающих, основанная на мор�
фологических и ряде других признаков. 

 

 

Рис. 31. Сравнение  
в кладограммах участ�
ков с одними и теми же 
эндобионтными инфу�
зориями: А – по 
Wright, Lynn, 1997 а; B 
– Wright, Lynn, 1997 б 

 
В настоящее время основное внимание уделяется филоге�

нетическим построениям, выполненным компьютерными ме�
тодами. Существуют различные программы, позволяющие 
создавать дендрограммы или кладограммы на основе предло�
женной матрицы признаков. Одной из наиболее ранних и из�
вестных программ, применяемых в кладистике, является 
PAUP (Swofford, 1998). Наиболее доступная для пользовате�
лей – программа HENNIG 86 – Tree Gardener 1.0, разработан� 
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ная доктором К. Рамос (Музей зоологии в Сан�Пауло, Брази�
лия), не требующая больших ресурсов компьютера. 

Вот как выглядит "филогенетическое дерево" подкласса 
Exogenia (рис. 32), выбранное функцией "консенсус" из 100 
вариантов, созданных в программе HENNIG с использованием 
морфологических и онтогенетических признаков сукторий 
(Dovgal, 2002). Отмечены главные апоморфии: 31.0 – наличие 
стилотеки, 31.1 – отсутствие стилотеки, 1.0 – размножение 
только бинарным делением. 

 
 

Рис. 32. Филогенетические отношения родов сукторий в пределах 
подкласса Exogenia 
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При помощи более сложных программ выполняются фи�
логенетические построения на базе таких данных, как рас�
шифрованная последовательность нуклеотидов в гене 18S 
рРНК, число которых составляет у эндобионтных инфузорий 
около 1600. На следующей схеме (рис. 33) показан результат 
обработки данных по 44 видам инфузорий, в том числе 8 эндо�
бионтным из желудка жвачных (Wright, Lynn, 1997 б). Эта 
работа выполнена при помощи программы PHYLIP (vers. 
3.51C), выбор производился компьютерными методами из 
1000 вариантов дендрограмм. 

Компьютерные филогенетические построения очень помо�
гают при обсуждении ряда вопросов систематики. Однако они 
не могут решить всех проблем, и многое в научных разработ�
ках по�прежнему зависит от эрудированности и интуиции са�
мого исследователя.  

В следующих двух главах, посвященных биохимическим и 
ультраструктурным исследованиям, дан обзор работ, сыграв�
ших большую роль в дальнейшем развитии систематики и фи�
логении эндобионтных инфузорий. Здесь мы только отметим, 
что каждое "проникновение в глубь" клетки – сначала на уровне 
модифицированных световых микроскопов, затем электронной 
микроскопии, а теперь и молекулярных исследований генов и 
других структур, сопровождается перестройкой и совершенст�
вованием всей таксономической системы инфузорий. 

 
 
 
 
 
 
 
Рис. 33.  Кладограмма, построенная по принципу максимально�

го сходства  последовательностей нуклеотидов гена 18S рРНК у 44 
видов инфузорий.  Числа на "вилках" показывают процент повторов 
данной конфигурации разветвлений среди 1000 построенных вари�
антов древа (по Wright, Lynn, 1997 б) 
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Список литературы к 2 главе – всего 83  наименования, 
среди них 18 наименований были названы в списке лите"
ратуры к предыдущей главе (они отмечены звездочкой *). 
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Глава 3. КУЛЬТИВИРОВАНИЕ И БИОХИМИЧЕСКИЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ  ЭНДОБИОНТНЫХ ИНФУЗОРИЙ 

 
 
В этой главе постарались дать в наиболее полном объеме 

списки библиографических ссылок, и лишь отдельные работы 
обсуждены подробно.  Работы по биохимии эндобионтных 
инфузорий обычно тесно связаны с культивированием этих 
простейших. Первые попытки содержания эндобионтных ин�
фузорий в культуре были обращены на Balantidium coli 
(Walker, 1908; Barret, Yarbrough, 1921; Nelson, 1935). Позже 
удавалось содержать в культуре троглодителлу (Nelson, 1932; 
Swezey, 1935) и различных офриосколецид (Westphal, 1934). 
In vitro простейших из рубца жвачных выращивают в ана�
эробных условиях, причем можно культивировать либо один 
вид, либо два резко различающихся по размерам для облегче�
ния их разделения методом фильтрации через сито с опреде�
ленным размером ячеи (Gyulai, 1983).  

Для культивирования in vivo сначала дефаунируют рубец 
животного, после чего в него вводят изучаемый вид или виды 
(Orpin, 1977). Успешные результаты по разведению эндоби�
онтных инфузорий определенного вида были получены при 
заселении ими дефаунированного желудка козы или другого 
жвачного с последующим откачиванием содержимого рубца 
при помощи зонда (Poljansky, Strelkow, 1934, 1938). Для этой 
же цели использовали фистулированных животных (Hempel�
Zawitkowska, Latteur, 1977; Minor, Macleod. Preston 1977; 
Prins, Van Hoven, 1977; Dehority, Mattos, 1978; Bonhomme et 
al., 1982; Michalowski et al., 1982; Lindberg et al., 1984).  

Искусственное заселение балантидиями слепой кишки 
крысы�пасюка удавалось при помощи лапаротомии (Хейсин, 
Пик�Левонтин, 1946; Rostkowska, 1970), у хомяков успешное 
заражение балантидиями происходило  перорально (Rost�
kowska, 1970, Humiczewska, Skotarczak 1984). Попытка засе�
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ления рубца овцы форгутными инфузориями из преджелудка 
кенгуру не удалась (Baker et al., 1995), тогда как инфузория 
из лошади Cycloposthium edentatum прижилась в пищевари�
тельном тракте сумчатого – валлаби (Cameron et al., 2000 б). 
При совместном содержании в зоопарках ламы и капибары у 
последней в фекалиях обнаруживаются офриосколециды, ха�
рактерные для рубца жвачных (Dehority, 1987). Не удалось 
взаимно "перезаразить" инфузориями  лошадей и крупный 
рогатый скот (Becker, Hsiung, 1929 а; Becker, Schulz, 
Emmerson, 1930;  Becker, 1932). 

Есть работы, посвященные методике культивирования эн�
добионтных инфузорий млекопитающих: Lom, 1956; Coleman, 
1958, 1969 а; Cox, 1961, 1963; Gaumont, 1962; Clarke, 1963; 
Mah, Hungate, 1963; Mah, 1964; Gaumont, Florentin, 1964 а, б; 
Rahman et al., 1964; Florentin, 1965; Purser, Tompkin, 1965; 
Bonhomme�Florentin, 1966; Clarke, Hungate, 1966; Hungate, 
1966; Tompkin et al., 1966; Jarvis, Hungate, 1968; Coleman et 
al., 1972, 1976, 1977; Hino et al., 1973; Klaas, 1974; Imai et al., 
1979 а, б; Muszynski, Michalowski, 1979; Onodera, Henderson, 
1980; Bonhomme et al., 1982 а, б; Michalowski et al., 1985, 1986 
а, б, 1989, 1991; Muszynski et al., 1985; Wu, 1994 а, б, в, г; 
Panda, Pal, 1997; Dehority, 1998 а, 2004; Kisidayova et al., 
2000; Fondevila, Dehority, 2001 а, б; Varadyova et al., 2001.  

Одним из удачных субстратов для культивирования рубцо�
вых инфузорий представляется среда из рисового крахмала, 
сушеной травы и казеина в растворе минеральных солей с обя�
зательным добавлением жидкости из рубца (Clarke, 1963), а 
также так называемая среда "типа caudatum" (по Coleman et 
al., 1976), состоящая из K2HPO4, KH2PO4, NaCl, CaCl2, MgSO4, 
CH3COONa (pH=6,84). Подкормка инфузорий одним лишь се�
ном вызывает их гибель через 8 дней, добавление к сену чисто�
го ячменного крахмала увеличивает выживание до 20 дней, а 
подкормка ячменной мукой (70%) и пшеничной клейковиной 
(30%) доводит сроки выживания до 60 дней. При добавлении к 
среде смеси из сена (30%), ячменной муки (47%) и пшеничной 
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клейковины (23%) культура сохраняется до 240 дней при вре�
мени генерации 24– 94 ч ( Michalowski et al., 1985). 

При культивировании эндобионтных инфузорий в боль�
шинстве случаев основной задачей ставилось изучение биохи�
мических процессов. Исследована целлюлозолитическая ак�
тивность многих эндобионтных инфузорий млекопитающих 
(Weineck, 1934; Hungate, 1942, 1943; Bonhomme, 1968; 
Mukherjee et al., 1976; Delfoss�Debucher et al., 1979; Hellings et 
al., 1981, 1982; Jouany, Senaud 1983; Исмаилов и др., 1983; 
Orpin, 1984; Soetanto et al., 1985; Collet et al., 1986; Bonhomme�
Florentin et al., 1986; Ushida et al., 1987; Bonhomme�Florentin, 
1988; Benyaha et al., 1990; Deutsch et al., 1998). Доказано, что 
некоторые крупные офриосколециды могут самостоятельно 
переваривать целлюлозу, например Eudiplodinium maggii 
(Michalowski, 1997), Epidinium ecaudatum (Michalowski et al., 
2001), тогда как у энтодиниумов такая способность не под�
тверждается (Coleman, 1992). Не удалось доказать положи�
тельную роль эндобионтных инфузорий в усвоении хозяином 
питательных веществ из грубых кормов. 

Утилизация и преобразование других углеводов эндоби�
онтными инфузориями млекопитающих также изучались 
многими исследователями: Trier, 1926; Ferber, 1928; Oxford, 
1951, 1955; Forsyth, Hirst, 1953; Forsyth et al., 1953; 
Gutierrez, 1955; Howard, 1959 а, б; Abou Akkada, Howard, 
1960; Eadie et al., 1963; Naga, El�Shazly, 1968; Bailey, Gaillard  
Blanche, 1969; Coleman, 1969 б, 1986 а, б; Nesterov, 
Pomasnaja, 1969; Тер�Карапетян, Семерджян, 1971; Hungate 
et al., 1971; Coleman, Laurie, 1974, 1977; Bonhomme�
Florentin, 1974; Williams, Harfoot, 1976; Owen, Coleman, 
1977; Van Hoven, Prins, 1977 а, б; Yoshida, 1977; Williams, 
1979, 1984; Wakita, Hoshino, 1980; Hino, 1983; Jouany, 
Senaud, 1983; Gyulai, 1983; Coleman, Hall, 1984; Yarlett et al., 
1981; 1985; Williams, Ellis, 1985; Grain, Senaud, 1985; 
Williams et al., 1986; Dauvrin, Thines�Sempoux, 1989; Nakai, 
Imai, 1989; Gyulai, Coleman, 1991; Franzolin, Dehority, 1996; 
Belzecki, Miltko, Michalowski, 2004. 
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Инфузорий, используемых для изучения амилолитиче�
ской активности, несколько раз промывают с последующим 
центрифугированием, а затем разрушают ультразвуком. На�
досадочную жидкость над разрушенными клетками инкуби�
руют с растворимым крахмалом для определения фермента�
тивной активности (Gyulai, 1983). 

Изучали утилизацию растворимых углеводов инфузория�
ми Dasytricha ruminantium (Van Hoven, Prins, 1977) и 
Isotricha prostoma (Prins, Van Hoven, 1977), выделенными из 
фистулированного коровьего рубца. После 24 часов голодания 
инфузорий промывали анаэробным солевым раствором, после 
чего добавляли в культуральную среду изучаемые углеводы. 
Через 20 часов инкубацию прекращали переносом культуры 
на лед, проводили анализ культуральной среды на газообраз�
ный водород, а затем с помощью газовой хроматографии и 
других методов определяли наличие конечных продуктов 
сбраживания. 

Судя по скорости выделения водорода, в среде с Dasytricha 
ruminantium из испытаных углеводов быстрее всего разлага�
лась целлобиоза, затем галактоза, рафиноза, глюкоза, фрук�
тоза, сахароза и мальтоза. Пектин сбраживался медленно. 
Пентозы ксилоза и арабиноза, а также дисахариды лактоза и 
мелибиоза в качестве энергетического ресурса инфузориями 
не использовались. В среде с Isotricha prostoma с большой 
скоростью используются инфузориями фруктоза, сахароза, 
раффиноза и пектин. Галактоза и мелибиоза сбраживаются 
медленнее. Предпочтение исследуемыми инфузориями в ка�
честве источника пищи легкоусвояемых сахаров подтвержда�
ется наличием у этих простейших положительного хемотак�
сиса на сахарозу, фруктозу, глюкозу (Orpin, Letcher, 1978).  

Основные продукты углеводного обмена инфузоpий обоих 
видов –  водород, углекислый газ, ацетат, бутират, лактат и 
являющийся запасным веществом полисахарид амилопектин.  

Скорость выделения ацетата, лактата и амилопектина на�
ходилась в прямой зависимости от концентрации используе�
мого углевода. При интенсивном брожении образовывалась 
также муравьиная кислота. Лизис клеток как непосредствен�
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ный результат процессов накопления продуктов обмена не на�
блюдался. Есть, однако, основание полагать, что внутрикле�
точная аккумуляция кислых конечных продуктов брожения, 
в частности, молочной кислоты, может вызвать лизис при 
длительной инкубации в среде, содержащей сахар (Van 
Hoven, Prins, 1977). 

Таким образом, показано, что углеводы активно исполь�
зуются и запасаются клеткой в качестве  источника энергии и 
как строительный материал. Основным запасным полисаха�
ридом является амилопектин (Prins, Van Hoven, 1977; Van 
Hoven, Prins, 1977; Wakita, Hoshino, 1980; Michalowski et al., 
1986 и др.). Сходную энергетическую и строительную функ�
цию выполняют продукты липидного обмена (Chalupa, 
Kutches, 1968; Abaza et al., 1975; Broad, Dawson, 1975; Gi�
rard, Hawke, 1978; Constantinescu, 1979; Hoppe et al., 1981; 
Coleman, Reynolds, 1982; Ogimoto et al., 1983; Michalowski, 
1987). Добавление в культуральный субстрат глюкозы, ли�
монной и уксусной кислоты увеличивало общее содержание 
липидов  в клетке, а присутствие малата и лактата на липиды 
не влияло (Constantinescu, 1979). 

Значительное число работ посвящено изучению метабо�
лизма протеинов, аминокислот, особенностям азотного обме�
на у эндобионтных инфузорий млекопитающих: Machaught et 
al., 1954; Тер�Карапетян и др., 1966; Harmeyer, 1966, 1967; 
Несторов и др., 1967; Coleman, 1967, 1979; Wallis, Coleman, 
1967; Harmeyer, Hekimoglu, 1968; Chesters, 1968; Тер�
Карапетян, Семерджян, 1969;  Onodera, Kandatsu, 1970; 
Piligrim et al., 1970; Аракелян, 1972; Goel Vinod, Soni, 1972; 
Ibrahim, Ingalles, 1972; Jones, Littleton, 1972; Coleman, 
Laurie, 1974, 1977; Broad, Dawson, 1976; Owen, Coleman, 
1977; Anuya, Sarmah, 1979 а, б; Геворкян, Семерджян, 1980 
а, б; Coleman, Sandford, 1980; Muszynski, Bochenek, 1981; 
Bochenek et al., 1981; Michalowski et al., 1981, 1987; Onodera 
et al., 1982, 1983; Bonhomme�Florentin et al., 1982; Shinchi, 
Kandatsu, 1983; Whitelaw et al., 1983; Vigues et al., 1984 а, б, 
1985, 1987; Coleman, Hall, 1984; Dennis, Ling, 1984; 
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Collombier et al., 1984; Grain, Senaud, 1985; Onodera, Migita, 
1985; Vigues, Groliere, 1985; Shinchi et al., 1986; Shinchi, Abe, 
1987 а, б; Lockwood et al., 1988; Towne et al., 1988; Gyulai, 
Baran, 1988; Grain, 1990; David et al., 1991; Nagasawa et al., 
1992; Sghir et al., 1994; Sghir, David, 1995; Nasser, Onodera, 
1997; Nasser et al., 1998, 1999; Nogueira et al., 1999.  

Отмечено, что при культивировании Entodinium caudatum 
и Diplodinium affine в минеральной среде с мочевиной либо в 
качестве единственного источника азота, либо в добавление к 
растительному белку, возможность использования инфузо�
риями мочевины в качестве единственного источника азота 
доказана не была (безотносительно к виду добавляемых угле�
водов). Добавка мочевины к корму, содержащему муку из ви�
ки, люпина, гороха, стимулировала развитие инфузорий, 
численность их увеличивалась по сравнению с контролем на 
25–95%. Добавка мочевины к соевому белку давала негатив�
ный эффект (Bochenek et al., 1981).  

Была исследована избирательность энтодиниумов при по�
глощении различных питательных веществ и бактерий. В 
среду с Entodinium longinucleatum добавляли либо меченые 
С14 свободные аминокислоты, крахмал или глюкозу, либо 
меченые С14 бактерии. После этого инфузорий тщательно от�
мывали и определяли их радиоактивность, на основании чего 
делали выводы об интенсивности поглощения химических со�
единений либо бактерий. Показано, что из суспензии, содер�
жащей 109 бакт/мл, инфузории заглатывают 130–3400 
бакт/мл. Если в среде имеется смесь бактерий, преимущест�
венно поглощаются Klebsiella aerogenes и Proteus mirabilis. 
Свободные аминокислоты активно поглощаются инфузория�
ми, и около 40% углерода из них включается в белки. Мече�
ный углерод из углеводов в белки инфузорий почти не включа�
ется. Получены доказательства того, что основным источником 
аминокислот для синтеза белков в процессе роста энтодиниу�
мов является заглатывание бактерий (Owen, Coleman, 1977). 

Эксперименты с культурами Entodinium caudatum и Dip�
loplastron affine показали, что наиболее быстрый прирост от�
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мечается при содержании 23–25% белка в питательной среде, 
максимальное число инфузорий и наиболее стабильные ре�
зультаты наблюдаются при 18% белка. Эксперимент с ис�
пользованием разных белков показал, что основным факто�
ром, определяющим развитие простейших, является раство�
римость белков; их аминокислотный состав имеет существен�
но меньшее значение (Muszynski, Bochenek, 1981). 

Отдельный ряд работ представляет особенности анаэробных 
окислительных процессов (Prins, Prast, 1973; Yarlett et al., 
1982, 1983 а, б, 1984; Paul et al., 1989, 1990; Newbold et al., 
1995; Gocmen, 2003) и различных биохимических процессов в 
комплексах "паразит�хозяин" (Kofoid et al., 1935; Егоров, 
1962; Tempelis, Lysenko, 1957; Kadlubowski, Rostkowska, 1963 
а, б; Mah, Hungate, 1965; Хамцов, 1966; Жордания, 1969), "хо�
зяин�эндофауна�эндофлора" (Gutierrez, Hungate, 1957; 
Gutierrez, 1958; Тосев, 1966; Тер�Карапетян, Семерджян, 
1970; Рябиков и др., 1972; Хамцов, 1972; Hungate, 1972; Singh 
et al., 1974; Coleman, 1975, 1985; Prins, van Vorstenbosch, 
1975; Nouzarede, 1978; Orpin, Letcher, 1978; Bauchop, 1979; 
Grain et al., 1980; Senaud et al., 1980; Vogels et al., 1980; 
Campbell et al., 1982; Abe et al., 1983; Bonhomme�Florentin, 
1983, 1985, 1994; Murphy et al., 1985; Nolan  et al., 1989; 
Ankrah et al., 1990; Bonhomme, 1990; Newbold, Hillman, 1990; 
Prins, 1991; Newbold et al., 1992, 1996; Williams, Withers, 
1993; Finlay et al., 1994; Dijkstra, Tamminga, 1995; Klieve et 
al., 1998; Chagan et al., 1999; Dehority, 1998 б, 2003; Ivan et al., 
2000 а, б; Kisidayova et al., 2003).  

Представляют интерес работы, в которых предложен ме�
тод быстрого замораживания эндобионтных инфузорий для 
создания "банка видов" (Marcin et al., 1989; Nsabimana et al., 
2003). Успешно применен метод "гальванотропического" раз�
деления и очистки смешанных популяций эндобионтных ин�
фузорий из рубца (Masson et al., 1952; Kisidayova, Varadyova, 
2004) и из кишечника лошади (Wolska, 1964).  

На рисунке 34 показан прибор для гальванического "фрак�
ционирования" инфузорий. Он выглядит следующим образом: 
в стеклянной трубке длиной 20 см, диаметром 12 мм устроена 
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подвижная перегородка; в загнутые концы трубки погружены 
электроды, снизу трубка снабжена небольшими подставками. 
Перед началом опыта перегородку закрывают, "катодную" 
часть трубки заполняют фильтратом жидкости из рубца жвач�
ного (фильтрат предварительно обесцвечен активированным 
углем), в "анодную"  часть трубки помещают свежую пробу со�
держимого из рубца жвачного, после чего немедленно поме�
щают весь прибор на водяную баню (38 0 С). Затем открывают 
перегородку и включают ток силой 5 mА, напряжением 10 V. 
Многие инфузории обладают положительным гальванотакси�
сом и начинают двигаться в направлении к катоду. Примерно 
через 5 минут в фильтрате под катодом собирается большое ко�
личество инфузорий рода Isotricha. Чуть позже под катодом 
можно обнаружить крупных офриосколецид, например Meta�
dinium. Позже всех до катода доплывают инфузории рода 
Entodinium, однако их движение можно ускорить, увеличив 
силу тока до 25 mА. При необходимости пробу можно развести 
в фильтрате и повторить процедуру. При определенном навыке 
можно быстро и легко получить большую массу инфузорий од�
ного вида, что особенно важно при биохимических и молеку�
лярных исследованиях. 

Во многих работах показана зависимость качественного и 
количественного состава инфузорной фауны пищеваритель�
ного тракта от пищевого режима хозяина (Догель, 1925; 
Bienert, 1926; Ferber, Winogradowa�Fedоrоwa, 1929; 
Wereninow et al., 1930; Baker, Martin, 1939; Pouden, Hibbs, 

Рис. 34. Прибор для гальванического разделения  
эндобионтных инфузорий. 
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1948; Джумбулатов, 1955; Коваль, 1957 а, 1958, Аппасов; 
Алиев, 1962; Warner, 1962 а, б; Мехтиев, Акперов, 1963; 
Reichl, 1963; Christiansen et al., 1964, 1965; Kurihara, 1964, 
1965, 1967; Moir, 1964; Clarke, 1965 а, б, в; Дудкина, 1968; 
Хабибуллин, 1968; Орлов, Дудкина, 1969; Eadie, 1969; Naga 
et al., 1969; Dehority, Purser, 1970; Eadie et al., 1970; Latteur, 
Sulten, 1972; Devuyst et al., 1973; Dehority, Males, 1974; 
Michalowski, 1975, 1977, 1990; Bauchop, Clarke, 1976; Orpin, 
Hall, 1977; Akin, Amos, 1978, 1979; Bird et al., 1978; Dehority, 
Mattos, 1978; Michalowski, Muszynski, 1978; Wakita, Hoshino, 
1979; Asada et al., 1981, 1982; Leng et al., 1986; Fonty et al., 
1988; Несипбаев, 1989; Dehority, Tirabasso, 1989; Towne, 
Nagaraja, 1989; Towne et al., 1989, 1990 а, б; Hoshino, 1990; 
Moore, Dehority, 1993; D'Agosto et al., 1998; Kisidayova, 
Zelenak, 1998; Dehority, et al., 1999; Hristov et al., 2001; Кор�
нилова, 2003). 

Численность инфузорий в рубце значительно варьирует в 
зависимости от кормления хозяина как в течение суток, так и 
по сезонам (Crha, Striz, 1977; Dehority, Odenyo, 2003 и др.). 
Так, у лошадей в кишечнике в разные сезоны отмечено раз�
личное процентное соотношение основных фаунообразующих 
видов, при этом список видов инфузорий практически не ме�
няется (Корнилова и др., 2003). У гиббонов и черных макак 
отмечена суточная динамика численности балантидиев в фе�
кальных пробах, связанная с режимом дачи ячменя хозяину 
(Корнилова, 2004).  

Несколько работ посвящены влиянию на фауну инфузорий 
таких факторов, как заболевания хозяина и применение раз�
личных медикаментов (Коваль, 1957; Coleman, 1960; Юсубо�
ва, Багиров, 1969; Сутягин и др., 1976; Сеник и др., 1980). 

Интересные результаты получены при изучении межвидо�
вых взаимоотношений инфузорий в биотопе – пищеваритель�
ном тракте хозяина. Отмечено, что присутствие�отсутствие 
хищных инфузорий сказывается как на численности других 
эндобионтных инфузорий, так и на преобладании "вооружен�
ных" или "невооруженных" форм в их популяциях (Догель, 
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Виноградова�Федорова, 1930 а, б; Стрелков, Полянский, 
1937; Киль, 1940; Eadie, 1962, 1963, 1969; Clarke, 1977; 
Coleman et al., 1977; Hempel�Zawitkowska, Latteur, 1977; Imai 
et al., 1979 в).  

Выделены "трофические" группы инфузорий, питающих�
ся преимущественно: растительными клетками и волокнами; 
зернами крахмала;  бактериями и другими микроорганизма�
ми; инфузориями (Догель, 1925; Стрелков, 1939; Корнилова 
1994; Тимошенко, Двойнос, 1996; Корнилова и др., 2003). 
Отмечено благотворное влияние инфузорий на организм хо�
зяина (Догель, 1928; Hungate, 1955; Комарицын, 1959; Дуд�
кина, 1969; Grain, 1981, 1994 а, б).   

Вместе с тем, высказаны предположения о патогенной ро�
ли некоторых эндобионтных инфузорий (Aynaud, 1932; Ни�
колаевский, 1951; Николаевский, Кудрявцев, 1957; Manahan, 
1970; Mortelmans et al., 1970; Gregory, Longstaff, 1986; 
Kirkpatrick, Saik, 1988; French et al., 1996)  и отмечено хоро�
шее состояние дефаунированного хозяина (Becker, Everett, 
1930; Полянский, Стрелков, 1935; Kahlon, Ranhotra, 1970; 
Bird, Leng, 1984; Orpin, Letcher, 1984). Таким образом, во�
прос о роли эндобионтных инфузорий  в жизни хозяина пока 
не решен. 
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Глава 4. ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ ВНУТРЕННЕГО  
СТРОЕНИЯ ЭНДОБИОНТНЫХ ИНФУЗОРИЙ 

 
 
Первой работой, подробно освещающей внутреннее строе�

ние эндобионтной инфузории, можно считать статью Шарпа 
(Sharp, 1914), в которой описан "нейромоторный аппарат" 
Epidinium ecaudatum из рубца жвачных. Позже эта структура 
была изучена у Balantidium coli и B. suis (MacDonald, 1922), 
Ophryoscolex purkynjei (Fernendez�Galiano, 1949) и 
Eudiplodinium maggii (Fernendez�Galiano, 1956). Первона�
чально предполагалась некая регулирующая движения инфу�
зорий функция "нейромоторного аппарата" по аналогии с 
центральной нервной системой многоклеточных животных, 
однако уже в 30�х годах ХХ века ученые высказывали сомне�
ние в оправданности подобных аналогий (Rees, 1930, 1931; 
Стрелков, 1939). В настоящее время признается опорная роль 
фибриллярной системы "нейромоторного аппарата" (Grain, 
1994). 

На особенности строения плотных ячеистых пластин, при�
дающих особую механическую прочность многим эндобионт�
ным инфузориям, обратил особое внимание Догель (Dogiel, 
1923), применив термины "скелет" и "скелетные пластины". 
Основными функциями скелетных пластин предполагались: 
защитная от внешних воздействий и опорная для различных 
внутриклеточных структур. По мнению Догеля и его сорат�
ников (1923, 1929, Dogiel, Fedorowa, 1925, Strelkow, 1929 а, 
б; 1931 б; Стрелков, 1939), химический состав скелета офрио�
сколецид близок к целлюлозе, однако имеет ряд особенно�
стей, характерных для гемицеллюлозы. Было предложено 
специальное название для основного химического вещества 
скелета – "офриосколецин".  

Химическую природу и роль скелетных пластин также 
пытались выяснить многие исследователи (Schulze, 1922, 
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1924, 1927; Bretschneider, 1931, 1934; Weineck, 1931; David, 
Vigues, Jadal, 1988; Beisson, 1994). Макленнан (MacLennan, 
1934) предположил, что скелет может также выполнять 
функцию запасания питательных веществ углеводной приро�
ды. Этого же мнения придерживаются некоторые другие уче�
ные (Furness, Butler, 1983).  

Расположение, форма, число скелетных пластин рассмат�
риваются как важный диагностический признак (Kofoid, 
MacLennan, 1932, 1933; Lubinsky, 1957, б, в; Latteur, 1966; 
Imai, 1998). Схема строения скелетных ячеек (рис. 35) у ин�
фузорий рода Cycloposthium детально рассмотрена в работе 
Стрелкова (1939). 

 

 

Рис. 35. Схематическое  
изображение строения  
скелетных ячеек у  
Cycloposthium  
(по Стрелкову, 1939) 

Следующей подробно изученной структурой стала фиб�
риллярная система у  ряда эндобионтных инфузорий, в том 
числе у Isotricha  и Dasytricha (Kate, 1927, 1928). Успехи в 
исследованиях фибриллярной системы оказались очень важ�
ны для развития филогении и систематики эндобионтных 
инфузорий (Timothee, 1952; Noirot�Timothee, 1958 а, 1963; 
Grain, 1963 а, 1965 б).  

В 1929 году Догель описал "вакуоль с конкрециями", 
предположив ее функцию в качестве некоего органоида рав�
новесия (Dogiel, 1929). К изучению вакуоли с конкрециями 
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позже обращались некоторые исследователи (Faure�Fremiet, 
1957; Anderson, Dumont, 1966), они установили химическую 
природу "конкреций" (соли кальция), однако не предложили 
какой�либо другой функции, кроме уже заявленной Догелем 
"механорецепции". Тонкая организация этого загадочного 
органоида детально описана в работе Грэна (Grain, 1994). Грэн 
показал, что структурные компоненты вакуоли с конкреция�
ми тесно связаны с ресничками на ее поверхности. На приве�
денном рисунке (рис. 36) видно, что конкреции лежат в гомо�
генной цитоплазме. "Стенка" вакуоли состоит из плотной 
"щетки" немадесм (или "ретроцилиарных фибрилл"), отхо�
дящих от кинетосом "булавовидных" ресничек. Булавовид�
ные реснички расположены между особыми эктоплазматиче�
скими гребнями. Снаружи стенка вакуоли окружена много�
численными гидрогеносомами. Пока не ясна функция орга�
ноида, но, вероятно, для ее выполнения требуются значи�
тельные энергозатраты, о чем свидетельствует близкое распо�
ложение большого количества гидрогеносом.  

Гидрогеносомы – небольшие пузырьки с плотным гомо�
генным содержимым, ограниченные одной или двумя мем�
бранами, находящиеся в цитоплазме анаэробного организма. 
В них содержатся ферменты, окисляющие пировиноградную 
кислоту с образованием АТФ и освобождением молекулярно�
го водорода (Карпов, 2001). Таким образом, у эндобионтных 
инфузорий, постоянно живущих в бескислородной среде, 
гидрогеносомы являются функциональными заменителями 
митохондрий (у данных инфузорий митохондрии отсутству�
ют). По своему происхождению гидрогеносомы близки к ми�
тохондриям (Hausmann et al., 2003). 

Сократительные вакуоли, их строение и пульсация, у эн�
добионтных инфузорий подробно исследованы в работах 
Крашенинникова (Krascheninnikow, 1929), Макленнана 
(MacLennan, 1933), Шен (Szen, 1934), Вертхайма (Wertheim, 
1934 а, б), Хейсина (1952). В работах Латтура (Latteur, 1968, 
1969) расположению сократительных вакуолей у представи�
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телей рода Entodinium придается большое значение как диаг�
ностическому признаку видов. 

 

 
 

Рис. 36. Строение вакуоли с конкрециями у Buetschliidae:  
К –  конкреция, Ц – цитоплазма, НД – немадесма, БР – булавовид�
ная ресничка, ЭГ – эктоплазматический гребень, Г – гидрогеносомы  

(по Grain, 1994 с изменениями) 
 
Ряд работ посвящен общему обзору внутреннего строения 

эндобионтных инфузорий (Стрелков, 1928; Campbell, 1929; 
Swezey, 1934; Bretschneider, 1950, 1960; Noirot�Timothee, 
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1960; Faure�Fremiet, 1963; Batisse, 1965; Grain, 1966 а, б, в, 
1969, 1990; Latteur, 1966; Coleman, 1969; Jadin et al., 1971; 
Senaud, Grain, 1972; Paulin, Krascheninnikov, 1973; Buckelew, 
Kontir, 1977; Meuleman, Latteur, 1977; Rittenburg et al., 
1977; Stern et al., 1977 а, б; Герасимова, Серавин, 1978, 1979; 
Wolska, 1978 а, б, в, г, 1979, 1980 б, 1981, 1985; Sundermann, 
1978, 1979; Серавин, Герасимова, 1979; Vander Straeten, 
1981, Герасимова, 1981, 1989; Sundermann, Paulin, 1981; 
Delfosse, Latteur, 1982; Chardez, 1983; Furness, Butler, 1983, 
1985 а, б, 1988; Paul et al., 1987, 1989; Bonhomme et al., 1989; 
Лалаян, 1990; Butler, 1990; Michalowski, 1990; Van Hoven, 
1990; Foissner, 1991; Gocmen, 1993; Gocmen et al., 2001; 
Cameron, O'Donoghue, 2002 а, б).  

Проведены подробные исследования ядра (Райков, 1978; 
Осипов, 1981; Полянский, Райков, 1983), аппарата Гольджи 
(Noirot�Timothee, 1957), гидрогеносом (Snyers ey al., 1981, 
1982; Yarlett et al., 1981, 1983; Lloyd et al., 1982, 1989; Paul et 
al., 1989; Embley et al., 1995), и щупалец эндобионтных сук�
торий (Paulin, Corliss, 1964, 1967, 1968, 1969; Паулин, 1969; 
Sundermann, 1978, 1979;  Sundermann, Paulin, 1981),  раз�
личных "включений" (Coleman, Hall, 1974; Bonhomme, 1980; 
Grain, Senaud, 1985; Senaud et al., 1987; Gocmen, Oktem, 
1994; Lloyd et al., 1996; McEwan et al., 2000). 

Много работ связано с исследованием ресничного аппарата 
эндобионтных инфузорий (Gelei, Sebestyen, 1932; Roth, 
Shigenaka, 1964; Coleman, Hall, 1971 б; Imai et al., 1979, 1983; 
Imai, Yamasaki, 1988). При этом особое развитие получила 
методика выявления инфрацилиатуры инфузорий импрегна�
цией серебром. Ряд работ посвящен инфрацилиатуре внешней 
поверхности клетки инфузории (Kantor, 1956; Noirot�
Timothee, 1956 в; Fernandez�Galiano, 1958, 1959; Grain, 1962, 
1963 б, в; Wolska, 1964 а, б, 1980 а; Furness, Butler, 1986), но 
часть исследований охватывает также инфрацилиатуру по�
груженного вестибулума (Grain, 1963 б, в, 1964 б; Wolska, 
1964 в; Coleman, Hall, 1971 а; Ito, Imai, 1998, 2000 а, б, 2003; 
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Ito et al., 2001). Изучение ресничного аппарата инфузорий 
является важным фактором в обосновании систематики этих 
простейших.  Так, благодаря ультраструктурным исследова�
ниям ресничек и их дериватов,  подавляющее большинство 
видов эндобионтных инфузорий млекопитающих оказалось в 
одном классе Litostomatea.  Это вызвано тем, что у совершен�
но разных по морфологии инфузорий были найдены сходные 
двойные трансверсальные фибриллы, примерно одинаково 
расположенные по отношению к периметру реснички, а так�
же были обнаружены исключительно одиночные соматиче�
ские кинетосомы (монокинетиды).  

 

 

Рис. 37. Схема организации 
синцилиев в полибрахикинете  
(ресничной ленте или дуге):  
S – синцилий, KS – кинетосо�
ма, стрелка "а1�а2" указывает 
направление продольной оси 
кинеты  
(по Grain, 1994 с изменениями)  
 

 
Многие эндобионтные инфузории имеют мощные ресничные 

образования – синцилии или цирры (цирри, циррусы). Ленты 
или дуги синцилиев иногда называют "полибрахикинетами" 
(Ito, Imai, 1998, 2003; Ito, Miyazaki, Imai, 2001). Разделение 
синцилиев можно наблюдать только в дистальной их части (ун�
дулиподии), тогда как кинетосомы в их основании располагают�
ся сплошными плотными рядами (рис. 37) (Герасимова, Сера�
вин, 1979; Grain, 1994). Самостоятельное биение отдельных 
синцилиев свидетельствует о физиологической обособленности 
одного синцилия от другого (Герасимова, Серавин, 1979).  

Особое место среди ресничных структур энтодиниоморфид 
занимает так называемая "паралабиальная органелла" с воз� 
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А  Б 
 
Рис. 38. Строение "паралабиальной органеллы" (вен�
тральная сторона слева): А – продольный разрез, Б – попе�
речный разрез; ЭГ – эктоплазматический гребень (склад�
ка), ЭГ1 – увеличенный эктоплазматический гребень, БР – 
вентральная булавовидная ресничка (с аксонемой 
"9×2+0"), БР1 – апикальная булавовидная ресничка (с 
аксонемой "9×2+2"), БР2 – дорзальная булавовидная рес�
ничка (с аксонемой "9×2+0"), БК – безресничная кинето�
сома, НД – немадесма, АС – адоральный синцилий  
(по Grain, 1994 с изменениями) 
 

можной сенсорной функцией (Bretschneider, 1962; Shrenk, 
Bardele, 1987). Эта структура обычно расположена у основа�
ния цитостома и представляет собой ресничную зону, образо�
ванную продольными одиночными рядами (до 20), сформиро�
ванными одиночными или сдвоенными булавовидными рес�
ничками (рис. 38). Эти ряды отделены друг от друга высоки�

История изучения внутреннего строения эндобионтных инфузорий 

 135 

ми узкими эктоплазматическими гребнями или складками. 
Часть булавовидных ресничек имеет нормальную аксонему 
(типа "9×2+2"), часть – "неполную" аксонему (типа "9×2+0"). 
От кинетосом ресничек и от безресничных кинетосом в глубь 
клетки отходят мощные немадесмы ("ретроцилиарные фиб�
риллы") (Герасимова, Серавин, 1979; Grain, 1994). 

Изучению эктоплазмы или кортекса эндобионтных инфу�
зорий посвящено значительное число работ. Многие описы�
вают морфологические особенности – борозды, гребни, вы�
росты и другие особенности рельефа (Wertheim, 1935; 
Noirot�Timothee, 1956 б; Bretschneider, 1959; Imai, Tsunoda, 
1972; Герасимова, Серавин, 1976; Imai, 1977; Orpin, Hall, 
1983; Ergen et al., 2000). Другие уделяют внимание строе�
нию пограничного слоя между эктоплазмой и эндоплазмой – 
LEE (limite ectoplasme�endoplasme, Noirot�Timothee, 1956 б, 
1958 б) или ПФС (пограничная фибриллярная система, Гера�
симова и Серавин, 1976, 1978, 1979) и другим фибриллярным 
и филаментозным структурам. 

Первым исследователем, обратившим внимание на равное 
количество ресничек и их основных дериватов у инфузорий, 
был Шубоц (Schubotz, 1909). В своем фундаментальном ис�
следовании эндобионтной инфузории Pycnothrix monocys�
toides из кишечника дамана Шубоц писал: "количество этих 
очень нежных фибрилл [в эктоплазме] соответствует количе�
ству ресничек"  и даже высказал осторожное предположение, 
что другие волокнистые структуры в клетке также являются 
производными ресничек:  "... здесь [видим] интересный слу�
чай непосредственной связи ресничек с мионемами. Возника�
ет вопрос, связаны ли мионемы функционально с ресничка�
ми. Это кажется a priori невероятно... Ничего похожего у ин�
фузорий ранее не было встречено" (Schubotz, 1909). 

Изучение кутикулы офриосколецид показало, что у них 
имеется очень толстый альвеолярный слой, подстилающий 
цитоплазматическую (плазматическую) мембрану. Он состоит 
из крупных альвеол, заполненных губчатым материалом (Се� 
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А  

Б  
Рис. 39. Схема строения кутикулы офриосколецид: А – по Серави�
ну, Герасимовой, 1979 с изменениями; Б – по Grain, 1994 с измене�
ниями; ЦМ – цитоплазматическая мембрана, АС – альвеолярный 
слой, ЭП – эпиплазма, МТ – микротрубочка, ФП – филаментозный 
пласт, ЭК – эктоплазма; ПС – пограничный слой между эктоплаз�
мой и эндоплазмой  (= LEE  – "limite ectoplasme�endoplasme"),  
БК – безресничная кинетосома, ФС – филаментозная сеть  
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равин, Герасимова, 1979). Под альвеолярным слоем располо�
жена тонкая дискретная эпиплазма, а сразу под ней – ряды 
("пакеты") микротрубочек (рис. 39 А). По мнению Нуаро�
Тимотэ и Грэна (Noirot�Timothee, 1960; Grain, 1994), эпи�
плазма у офриосколецид заполняет все пространство между 
плазматической мембраной и слоем микротрубочек (рис. 39 
Б). Между пакетами микротрубочек  расположены пучки 
"филаментозной сети" (Vigues, Metenier, Senaud, 1984).  

Большое значение для уточнения таксономического поло�
жения эндобионтных инфузорий имеют особенности их деле�
ния и стоматогенеза (Раммельмейер, 1925; Dogiel, Fedorowa, 
1927; Cunha, Muniz, 1927 д, 1930; Campbell, 1930; Lucas, 
1932; Cunha, Freitas, 1936 а, б; Davis, 1941 а, б; 
Krascheninnikow, 1955; Fernandez�Galiano, 1958; Nouzarede, 
1964; Grain, 1964 а, 1965 а; Wolska, 1965 а, б, 1966, 1971 а; 
Исаакян, 1969; Fernandez�Galiano et al., 1985; Serrano et al., 
1986; Cameron, 2001). Но наиболее перспективными для по�
строения филогенетической системы в настоящее время пред�
ставляются исследования эндобионтных инфузорий на моле�
кулярном уровне, главным образом гена 18S рРНК, отли�
чающегося необычайно высоким консерватизмом. В конце 
ХХ века несколько работ Райта и др. опирались на результа�
ты  секвенирования данного гена у ряда эндобионтных инфу�
зорий из рубца жвачных (Wright, Lynn, 1997 а, б; Wright et 
al., 1997, Wright, 1998). В последние годы появились сходные 
работы по эндобионтным инфузориям из преджелудка сумча�
тых (Cameron, 2001 б, 2003).  
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Глава 5. РАСПРОСТРАНЕНИЕ И ЭКОЛОГИЯ  
ЭНДОБИОНТНЫХ ИНФУЗОРИЙ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

 
 
Среди первых работ, посвященных фаунистическим ис�

следованиям инфузорий в определенном хозяине с опреде�
ленной географией, можно назвать труды, связанные с изу�
чением инфузорий крупного рогатого скота и лошадей в Ев�
ропе (Fiorentini, 1890 б, 1892; Gunther, 1899, 1900; Швейер, 
1900; Liebetanz, 1905, 1910; Brandt, 1909), в США (Graig, 
1897). В последующие годы регулярно публиковались фау�
нистические обзоры по инфузориям различных млекопи�
тающих Бразилии (Cunha, 1914 в, г, 1918 а, 1919, 1920), 
США (Hsiung, 1929 б), Африки (Chatton, Perard, 1921; 
Schuurman, 1926; Fantham, 1926),  северных регионов Евра�
зии (Щедрина, 1926; Kopperi, 1926, 1929 а, б; Догель, 1935 
а, б; Лалуева, 1979; Asada, Konno, Katsuki, 1982; Imai, Han, 
Cheng, Kudo, 1989). 

Большое количество публикаций как в биологических, так 
и в ветеринарных журналах связано с обнаружением 
Balantidium coli в кишечнике млекопитающих, при этом 
обычно диагностируется патогенное влияние инфузорий. Ба�
лантидиев чаще всего находят у приматов (Noc, 1908; Joyeux, 
1913; Nelson,  1934; Peters et al., 1973; Kim et al., 1978; Teare, 
Loomis, 1982; Hasegawa et al., 1983; Mandal et al., 1984; 
Kessler et al., 1984; McGrew et al., 1989; Nakauchi  et al., 1990; 
Lee et al., 1990, 1991; Hong, 1992; Appleton, Henzi, 1993; Das 
et al., 1993; Ghandour et al., 1995; Gual Sil et al., 1996; 
Knezevich, 1998; Munene et al., 1998; Muriuki et al., 1998; 
Varadharajan, Pythal, 1999; Karere, Munene, 2002; Kilbourn et 
al., 2003; Корнилова, 2004). Также они обнаружены у индий�
ского носорога (Chakraborty, Gogoi, 1995), тапира (Wolska, 
Piechaczek, 1970), лошади (Wolska, 1962), быка (Priestley, 
1944; Коган, 1971), буйвола (Krishna Rao, Anjaneyulu, 1974), 
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верблюда (Vosdingh, Vanniasingham, 1965; Ali, Abdelaziz, 
1982), грызунов (Buisson, 1923; Nagahana, 1932; Ромашов В., 
Ромашов Б., 1972; Frank, 1978; Velazquez et al., 1984; 
Dvorakova, 1991; Matamoros et al., 1991) и даже у лисы 
(Romero Gonzales, Salazar Fernandez, 1979).  

В ряде работ приводились сравнительные фаунистические 
обзоры эндобионтных инфузорий по многим хозяевам (Knoth, 
1928;  Dogiel, Fedorowa, 1929; Wertheim, 1932, 1937; Mangold, 
1933; Степанова, 1948; Moriggi,  1949; Noirot�Timothee, 1956; 
Walker, Barnett, Brocklesby, 1963; Nouzarede, 1965; Цветкова, 
1976 а; Dehority, 1978, 1986 а; Кравченко, Тарана, 1978; 
Horner, Neitz, 1981; Horak, 1983; Гончаров, 1984; Farooq, Ali, 
Zaman, Anwar, Faroogi, 1984; Кравченко, 1986; Williams, 
Coleman, 1988, 1991; Towne, Nagaraja, 1990; Selim, Imai, 
Yamato, el Kabbany, Kiroloss, Maede, 1996; Selim, Imai, el 
Sheik, Attia, Okamoto, Miyagawa, Maede, 1999; Gocmen, Ozbel, 
2001). Наиболее изученной в настоящее время является инфу�
зорная фауна домашнего рогатого скота и лошадей. Ряд работ 
посвящен определенному хозяину, назовем их: 

бык домашний Bos taurus (Uzell, Becker, Jones, 1949; 
Uzell, Jones, Becker, 1950; Clarke, 1964; Abou Akkada, 
Bartley, Fina, 1969; Дудкина, 1969; Vasily, Mitchell, 1974; 
Henriksen, 1977; Сковронский, 1980; Bauer, 1983; Dehority, 
Damron, MacLaren, 1983; Han, 1984; Sedloev, Nieto, 1985; 
Tung, Wang, Shyu, 1989; Ito, Imai, Ogimoto, 1994; Gocmen, 
Oktem, 1999; Salvio, D'Agosto, 2001; Gocmen, Dehority, 
Rastgeldi, 2003);  

зебу Bos indicus (Bonhomme�Florentin, Blancou, Latteur, 
1978; Shimizu, Kinoshita, Fujita, Imai, 1983; Imai, Ogimoto, 
1984; Noguera Filho, Miserochi de Oliveira, Zanetti, Velloso, 
Schalch, 1993); 

буйвол Bubalus bubalis (Dumag, 1977; Imai, Chang, Wang, 
Ogimoto, Fujita, 1981; Shimizu, Kinoshita, Fujita, Imai, 1983; 
Imai, Ogimoto, 1984; Gurung, Parajuli, Miyazaki, Imai, 2002); 
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бизон Bison bison (Pearson, 1967; Towne, Nagaraja, Kemp, 
1988); 

коза Capra hircus (Choudchury, Chowdhury, Chatterjee, 
1961; Ito, Imai, Manda, Ogimoto, 1995; Gocmen, Atatur, 2002; 
Gocmen, Dehority, Rastgeldi, 2002; Gurung, Parajuli, Miya�
zaki, Imai, 2002; Mermer, Rastgeldi, Ergen, Gocmen, 2003; 
Rastgeldi, Gocmen, 2003; Rastgeldi, Gocmen, Ozbel, 2003); 

овца Ovis aries (Eadie, 1956; Мельникова, 1961; Русев, 
Петков, Неделчев, 1967; Dehority, 1970; Петков, 1976; Car�
men San Vincente�Fernandez   1978; Marinho, 1983 а, б; Torun, 
1996; Gocmen, Torun, Oktem, 1999; Talu, 1999; Gocmen, De�
hority, Talu, Rastgeldy, 2001; Gocmen, 2003 а, б);  

снежный баран или толсторог Ovis nivicola (Колесник, Го�
ловушкин, 1994); 

овцебык Ovibos moschatus (Корнилова, 2000; 2003); 
монгольский дзерен Procapra gutturosa (Imai, Rung, 1990); 
горал Nemorhaedus goral (Полянский, Соловьева, 1959); 
японский серау Capricornis crispus (Imai, Abe, Ogimoto, 

1981); 
серна Rupicapra rupicapra (Christl, 1955; Campos, Fernan�

dez – Galiano, Calvo, Arregui, 1992); 
сассаби Damaliscus lunatus (Van Hoven, 1975); 
блесбок Damaliscus dorcas (Van Hoven, 1978); 
голубой дукер Cephalophus monticola (Dehority, 1994 б); 
аддакс Addax nasomaculatus (Timothee, 1955);   
африканский оленек Hyemoschus aquaticus (Noirot�

Timothee, 1968); 
северный олень Rangifer tarandus (Westerling, 1969, 1970; 

Syrjala, Kossila, Sipila, 1973; Dehority, 1975; Цветкова, 
Старостин, 1978; Корнилова, Аянитова, Федорова, 
Григорьева, Мачахтыров, 2003; Imai, Oky, Morita, Ike, 
Guirong, 2004);  благородный олень Cervus elaphus (Clarke, 1965; Brugem�
man, Giesecke, Walser�Karst, 1967; Imai, Kinoshita, Ogimoto, 
1983);  
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свиной олень Cervus porcinus (Krascheninnikow, 1953);  
пятнистый олень Cervus nippon (Imai, Matsumoto, Wata�

nabe, Sato, 1993; Ito, Imai, Ogimoto, 1993; Tung, Wang, Chou, 
Shyu, Chan, Imai, 1996; Dehority, Demarais, Osborn, 1999);  

аксис Cervus axis  (Dehority, Demarais, Osborn, 1999);  
лань Cervus dama (Dehority, Demarais, Osborn, 1999);  
индийский замбар Cervus unicolor (Tung, Chou, Lee, Wang, 

Imai, 1995);  
белохвостый олень Odocoileus virginianus (Zielyk, 1961; 

Pearson, 1965; Short, Remmenga, Boyd, 1969; Dehority, 1994 
а; Dehority, Demarais, Osborn, 1999); 

чернохвостый олень Odocoileus hemionus (Van Hoven, Gil�
christ, Telfer, 1992); 

косуля европейская Capreolus capreolus (Brugemman, Gie�
secke, Walser�Karst, 1967; Clarke, 1965; Brugemman, Gie�
secke, Walser�Karst, 1967); 

косуля сибирская Capreolus pygargus (Корнилова, Федоро�
ва, Мачахтыров, Баймакова, 2004, в печати); 

кистеухая или речная свинья Potamochoerus porcus (Van 
Hoven, Gilchrist, 1991);  

ошейниковый пекари Tayassu tajacu (Carl, Brown, 1983); 
бегемот Hippopotamus amphibius (Thurston, Noirot�

Tomothee, Arman, 1968; Van Hoven, 1974); 
одногорбый верблюд Camelus dromedarius (Bhatia, Ghosal, 

Raisinghani, Tanwar, 1986; Kubesy, Dehority, 2002);  
двугорбый верблюд Camelus bactrianus (Imai, Rung, 1990);  
гуанако Lama guanacoe (Lubinsky, 1964); 
азиатский слон Elephas maximus (Mandal, Choudhury, 

1984);  
кулан Equus hemionus (Двойнос, Гальперина, Крылов, 

1986; Корнилова, 1987 а, б); 
лошадь Пржевальского Equus przewalskii (Двойнос, Галь�

перина, Крылов, 1986); 
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лошадь домашняя Equus caballus (Wenуon, Sheather, 
1929; Wolska, 1966; Ozeki, Imai, Katsuno, 1973;  Двойнос, Ку�
тимов, 1976; Ozeki, 1977; Ike K., Nuruki, Nomoto, Imai, Ishii, 
1981; Ike, Nuruki, Imai, Ischii, 1983; Ike, Nuruki, Nomoto, 
Imai, Ishii, 1983; Ike, Imai, Ishii, 1985; Довгаль, Пиндрус, 
1985; Tung, 1992; Imai, Inami, Morita, Ike, Ito, 1999; Корни�
лова, 2002 а; Корнилова, Федорова, Григорьева, 2003);  

тапир американский Tapirus terrestris (Wolska, Piechac�
zek, 1970); 

сиаманг сростнопалый (гиббон) Hylobates syndactylus 
(O'Donoghue, Gasser, Tribe, 1993); 

шимпанзе обыкновенный Pan troglodytes (File, McGrew, 
Tutin, 1976; Landsoud – Soukate, Tutin, Fernandez, 1995);  

горилла – Gorilla gorilla (Landsoud – Soukate, Tutin, Fer�
nandez, 1995; Ashford, Lawson, Butynski, Reid, 1996); 

капибара Hydrochoerus hydrochaeris (Batisse, 1966; Dehor�
ity, 1987; Imai, Ito, Ichikawa, Morita, Kimura, 1997);  

сумчатые (Obendorf, 1984; Cameron, O'Donoghue, 2003 ).  
 
Ряд работ посвящен взаимоотношениям инфузорий в био�

ценозе пищеварительного тракта травоядного млекопитаю�
щего, а также отношениям с хозяином. Взаимоотношения в 
системе "паразит�хозяин" интересовали многих известных 
ученых  (Павловский, 1934, 1961; Догель, 1935 б, 1962; Фи�
липченко, 1937; Мошковский, 1946; Беклемишев, 1959). 
Здесь уместно отметить, что до сих  пор ученые по�разному 
трактуют понятия "паразитизм" и "симбиоз". Подробно об 
этом сообщает Беэр (2003, неопубл.): "Паразитизм – это фор�
ма взаимоотношений двух различных организмов, принадле�
жащих к разным видам, и носящая антагонистический ха�
рактер, когда один из них, то есть паразит, использует друго�
го – хозяина – в качестве среды обитания и источника пищи, 
возлагая на него регуляцию своих отношений с внешней сре�
дой. Это определение, так сказать, классическое, энциклопе�
дическое. В зависимости от того, в какой области биолог�
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специалист – морфолог, систематик, эволюционист, медик, 
ветеринар, наконец, общий биолог, – определение паразитиз�
ма обрастает разными добавлениями, оно становится уже не 
таким, как прежде".  

Иногда паразитизм рассматривают как один из типов сим�
биоза (Догель, 1947 б), чаще, наоборот, симбиоз считают одним 
из типов паразитизма (Павловский, 1961 и др.).  Так, в справоч�
нике "Ветеринарная и медицинская паразитология" (Ятусевич 
и др., 2001, на стр. 207) дается следующее определение термину 
"симбиоз": "Симбиоз ... может быть двусторонне полезным (му�
туализм), односторонне полезным, двухсторонне нейтральным 
и антагонистическим (паразитизм)". Если обратиться к рубри�
катору УДК ("универсальной десятичной классификации"), 
применяемому для научных публикаций, то в разделе 591.55 
"Сообщества животных" симбиоз трактуется как сожительство 
с взаимной пользой, а паразитизм – как получение пищи за счет 
хозяина (животного или растения) с вредным воздействием на 
хозяина (УДК, 2003). 

В первом отечественном учебнике по общей экологии (По�
номарева, 1975) симбиоз и паразитизм рассматриваются как 
самостоятельные типы биотических связей в биогеоценозах 
(рис. 40). 

В фаунистических исследованиях инфузорий из пищева�
рительного тракта млекопитающих обычно используется ней�
тральный термин "эндобионты". В своей работе условно раз�
деляем эндобионтных инфузорий на паразитов, симбионтов и 
комменсалов по их предполагаемому воздействию на хозяина. 
При этом принадлежность к паразитам может быть определе�
на не только явной патогенностью, как у балантидиев, но и 
конкуренцией с хозяином за пищевые ресурсы в желудке. 
Один и тот же вид эндобионтов может изменять свое положе�
ние в такой схеме в разные сезоны года, при разном составе 
инфузорной фауны, в зависимости от состояния здоровья 
хозяина (Eadie, 1967; Bonhomme�Florentin, Durand, 1974; 
Dehority, Males, 1974; Цветкова, 1976 б; Clarke, 1977; 
Ogimoto, Imai, 1981; Williams, Coleman, 1991; Ito, Yamamura, 
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Shimada, 1992; Двойнос, Тимошенко, 1992; Dehority, 2003; 
Корнилова, 2003 ; Корнилова, Федорова, Григорьева, 2003). 

 

 
 

Рис. 40. Типы биотических связей в биогеоценозах  
(по Пономаревой, 1975)  

 
Межвидовые взаимодействия инфузорий особенно ярко 

проявляются, если в биоценозе оказался один или несколько 
хищных видов (Latteur, Sulten, 1972; Imai, Katsuno, Ogimoto, 
1979; Sundermann, Paulin, 1986). Иногда в самих инфузориях 
наблюдаются эндобионтные микроорганизмы, например гри�
бы Sphaerita hoari и Sagittospora cameroni (Lubinsky, 1955 а, 
б),  а также различные бактерии (Dogiel, 1929 в; White, 1969; 
Vogels, Hoppe, Stumm, 1980; Finlay, Esteban, Clarke, 
Williams, Embley, Hirt, 1994 и др.).  

В некоторых публикациях обращено внимание на геогра�
фическое распространение эндобионтных инфузорий млеко�
питающих (Догель, 1947; Хамцов, 1968; Корнилова 1987 а, б, 
2003), на их поведение и распределение внутри желудочно�
кишечного тракта хозяина (Альмеев, 1958; Аппасов, 1962; 
Богданович, Канзберг, 1966; Orpin, Letcher, 1978; Abe, Iriki, 
Tobe, Shibui, 1981; Abe, Iriki, 1989; Dehority, Tirabasso, 1989; 
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Towne, Nagaraja, 1989; Michalowski, 1990; Корнилова, 2003) 
и выживание во внешней среде (Стрелков, Полянский, Иса�
кова�Кео, 1933; Корнилова, Аянитова, Федорова, Григорьева, 
Мачахтыров, 2003). Был отмечен случай поедания инфузо�
рий�энтодиниоморфид внутри кишечника лошади взрослыми 
особями паразитической нематоды Oxyuris equi, подтвер�
жденный приведенными в статье фотографиями (Bauer, 
1986). Кроме того, были отмечены случаи проникновения 
мелких нематод внутрь тела крупных эндобионтных инфузо�
рий (Schubotz, 1909). 
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Глава 6. ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ЭНДОБИОНТНЫХ  
ИНФУЗОРИЙ НА ЗАНЯТИЯХ ПО ЗООЛОГИИ 

 
 
Эндобионтные инфузории, благодаря своим крупным раз�

мерам, прочной кутикуле, своеобразному внешнему виду, с 
давних пор привлекались в качестве объекта изучения на ла�
бораторно�практических занятиях в вузах. Например, в зна�
менитом "Большом практикуме по зоологии беспозвоночных" 
(Иванов, Полянский, Стрелков, 1981) есть отдельная работа 
по изучению Epidinium ecaudatum – инфузории из рубца 
жвачных. Подробно изложены методики сбора материала и 
его доставки в лабораторию, фиксации, окрашивания, изго�
товления тотальных микропрепаратов и срезов. Некоторые 
сведения об эндобионтных инфузориях включены в учебники 
по зоологии беспозвоночных  и экологии для вузов: Догель, 
1981 (на стр. 78,  84); Пономарева, 2001 (на стр. 57) – см. рис. 
41; Шарова, 2002 (на стр. 88, 89); Hausmann et al., 2003 (на 
стр. 113–114). 

В ряде школьных учебников по биологии и в книгах для 
учителей приводятся рисунки и дается краткое описание не�
которых эндобионтных инфузорий (Чернова и др., 1995 – на 
стр. 35, 1997 – на стр. 34; Пономарева и др., 2001 – на стр. 
198, 2002 – на стр. 151). 

На занятиях по зоологии беспозвоночных в Российском го�
сударственном педагогическом университете им. А. И. Герцена 
(Санкт�Петербург) используется фиксированный материал 
коллекции эндобионтов, собранный в разные годы и в разных 
регионах из кишечника лошадиных. Студенты обучаются при�
готовлению микропрепаратов, нескольким способам окраски 
простейших, технике измерения и подсчета инфузорий, опре�
делению видов. В первые годы работы мы столкнулись со 
сложностями при идентификации видов найденных инфузо�
рий, поскольку современных определителей не существовало 
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(Корнилова, 2004). Поэтому вскоре нами был подготовлен, из�
дан, а затем переиздан "Определитель инфузорий кишечника 
лошадиных" (Корнилова, 1995, 2003). В настоящее время соз�
дан и с успехом апробирован в научно�исследовательской рабо�
те студентов "Определитель инфузорий рубца жвачных", изда�
ние которого планируется на ближайшее время. Начата работа 
по подготовке атласа�определителя всех известных эндобионт�
ных инфузорий млекопитающих (около 500 видов). Подготов�
лена монография об истории изучения эндобионтных инфузо�
рий, призванная популяризировать данную область зоологии и 
активизировать использование этих организмов в лаборатор�
ном практикуме по зоологии простейших.  

 

 
 

Рис. 41. Иллюстрация из учебника "Экология" . 
(Пономаревa, 2001) 

Использование эндобионтных инфузорий на занятиях по зоологии 

 

 173 

За последние несколько лет на кафедре зоологии РГПУ им. 
А. И. Герцена были подготовлены и с успехом защищены сту�
дентами�выпускниками дипломные работы на тему изучения 
эндобионтных инфузорий пищеварительного тракта расти�
тельноядных млекопитающих. Тем самым был сделан важ�
ный вклад в науку, так как полученные студентами данные 
по встречаемости, распространению, морфометрическим по�
казателям эндобионтных инфузорий рубца крупного и мелко�
го рогатого скота в Ленинградской, Нижегородской, Новго�
родской, Псковской, Тамбовской, Тверской областях оказа�
лись совершенно новыми и позволили частично заполнить ог�
ромный пробел в изучении фауны простейших. Состояние 
фауны эндобионтных инфузорий домашнего скота до сих пор 
остается неизвестным для большинства регионов нашей стра�
ны, поэтому любые собранные сведения из этой области яв�
ляются весьма ценными. То же самое можно сказать и о дру�
гих травоядных хозяевах, как домашних, так и диких. В на�
шей стране, как и во многих других странах, их эндобионт�
ные инфузории до сих пор практически не изучены. 

Студентами�дипломниками были также собраны ценные 
пробы инфузорной фауны от таких хозяев, как капибара, дву�
горбый верблюд, овцебык, гиббон и многих других обитателей 
Ленинградского зоопарка. Уникальный материал из рубца 
сайги, полученный студенткой во время научной экспедиции 
в Приаралье, позволил описать новые виды и формы офрио�
сколецид. В настоящее время ведется активная работа по сбо�
ру материала из самых различных хозяев (грызуны, домаш�
ние и дикие жвачные, мясные и спортивные лошади). Боль�
шинство проб получено не травматичным для млекопитаю�
щих путем (из ротовой полости и из фекалий). Такие сборы 
позволяют следить за изменениями в состоянии фауны про�
стейших у одной и той же особи хозяина на протяжении дли�
тельного периода времени и в различные сезоны.  

Студенты, получившие навыки работы с эндобионтными 
инфузориями, обычно продолжают исследовательскую дея�
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тельность и после окончания вуза, осуществляя руководство 
научными изысканиями школьников. В то же время, благо�
даря студентам, аспирантам и преподавателям нашего уни�
верситета, а также других дружественных вузов, сотрудни�
кам зоопарков (Калининградского, Ленинградского, Москов�
ского, Алматинского), Большого Московского цирка и Театра 
зверей им. Дурова мы получаем для своих исследований цен�
ные материалы из самых разных и далеких регионов России и 
других стран.  

Изучение биоразнообразия эндобионтных инфузорий мле�
копитающих – насущная задача наших дней. И решать ее на�
до нам всем вместе. 

 
 

Использование эндобионтных инфузорий на занятиях по зоологии 

 

 175 

Список литературы к 6 главе  – 12 наименований, из 
них 1 было названо в списках публикаций к предыдущим 
главам (отмечено звездочкой*). 

 
Догель В. А. Зоология беспозвоночных: Учебник для ун�тов, под ред. 

Полянского Ю. И., 7�е изд., перераб. и дополн., М., Высш. школа, 1981, с. 
1–606. 

Иванов А. В., Полянский Ю. И., Стрелков А. А.. Большой практикум 
по зоологии беспозвоночных. М., Высшая школа, 1981, с. 1–504 

Корнилова О. А. Определитель инфузорий кишечника лошадиных. С.�
Пб., Образование, 1995, с. 1–36. 

Корнилова О. А. Определитель инфузорий кишечника лошадиных: 2�е 
изд., исправл. и дополн. Омск., "Издатель�Полиграфист", 2003, с.1–38. 

Корнилова О. А. Проблема идентификации энтодиниумов – инфузорий 
из рубца домашних жвачных животных / Человек и животные: материалы 
II Междунар.науч.�практ. конф. 13�14 мая 2004 г., Астрахань: Изд. дом 
"Астраханский университет", 2004, с. 208–210. 

Пономарева И. Н. Экология. М., Вентана�Графф, 2001, с. 1–272. 
Пономарева И. Н., Корнилова О.А., Чернова Н. М. Основы общей био�

логии: Учебн. для учащ. 9 кл. общеобраз. учрежд. М., Вентана�Графф, 
2001, с. 1–240. 

Пономарева И. Н., Корнилова О.А., Лощилина Т. Е., Ижевский П. В. 
Общая биология: Учебн. для учащ. 11 кл. общеобраз. учрежд. М., Вентана�
Графф, 2002, с. 1–224. 

Чернова Н. М., Галушин В. М., Константинов В. М. Основы экологии: 
Проб. учеб. для 9 кл. общеобраз. учрежд. М., Просвещение, 1995, с. 1–240. 

Чернова Н. М., Галушин В. М., Константинов В. М. Основы экологии: 
Учеб. для 9 кл. общеобраз. учрежд. М., Просвещение, 1997, с. 1–240. 

Шарова И. Х. Зоология беспозвоночных: Учеб. для студ. высш. учеб. 
заведений. М., Гуманит. изд. центр ВЛАДОС, 2002, с. 1–592. 

Hausmann K., Hulsmann N., Radek R. Protistology. 3rd compl. revised ed. 
Berlin, Stuttgart, 2003, pp. 1–379*.  

 


