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ГАМ Е Ю ГЕН ЕЗ, ФОРМИРОВАНИЕ ЗИГОТЫ И ООКИНЕТЫ 
У НЕКОТОРЫХ В И Д О В ГЕМОПРОТЕИД 

(HAEMOSPORIDIA: HAEMOPROTEIDAE) ПТИЦ IN VITRO 

Г. А. Валькюнас, Т. А. Ежова 

Д а н а сравнительная характеристика гаметогенеза , формирования зиготы и оокинеты у Наето-
proteus tartakovskyi, Н. belopolskyi, Н. fringillae, Н. pallidus на светооптическом уровне in v i t ro 
и выделены наиболее ценные признаки, которые могут быть использованы в систематике этих 
одноклеточных животных. 

Общая схема и последовательность гаметогенеза, формирования зиготы 
и оокинеты у гемоспоридий (Sporozoa : Haemospor id ia ) на светооптическом 
уровне хорошо изучены in vivo и in vi tro ( G a r n h a m , 1966; Coatney e. a., 1971; 
Fallis, Desser, 1974, 1977; Car t e r , Diggs , 1977; Seed, Manwel l , 1977; Killick-
Kendrick, Peters , 1978). Вместе с тем видовые особенности этого процесса 
и детали морфологии соответствующих стадий развития изучены плохо и не ис-
пользуются при видовой характеристике д а ж е у таких относительно хорошо 
изученных простейших, какими являются малярийные паразиты (P lasmodi idae) 
птиц, грызунов и приматов ( G a r n h a m , 1966; Coatney е. а., 1971; Seed, Manwel l , 
1977; Kiilick-Kendrick, Pe te rs , 1978). Процесс онтогенеза оокинеты Plasmodium 
berghei Vincke et Lips, 1948 — одного из модельных видов при изучении маля-
рии, подробно изучен лишь недавно (Ras togi е. а., 1989) . 

Видовая дифференциация гемопротеид (Haemopro te idae ) птиц в настоящее 
время проводится, главным образом, на основе строения гаметоцитов и особен-
ностях их воздействия на клетку-хозяина в периферической крови. При этом 
учитываются экспериментальные данные о специфичности паразитов . Сведения 
о других стадиях развития гемопротеид фрагментарны, не стандартизированы 
и в настоящее время не могут использоваться при определении этих простейших. 

Список видов гемопротеид птиц постоянно расширяется и в настоящее время 
включает более 80 видовых названий, валиДность которых не вызывает серьез-
ных возражений. Примерно такое ж е число видовых названий используется 
для обозначения похожих паразитов, видовой статус которых требует под-
тверждения. В этой связи необходим поиск дополнительных признаков, кото-
рые можно использовать при видовой дифференциации. Одно из основных 
требований к новым диагностическим признакам — доступность изучения у мно-
гих видов в стандартных условиях. Л и ш ь в этом случае возможно сравнение 
тех или иных стадий развития у многих видов гемопротеид, большинство из 
которых развивается у диких, в том числе экзотических, труднодоступных 
для лабораторного содержания видов птиц. У гемоспоридий к группе таких при-
знаков можно отнести особенности гаметогенеза, формирование зиготы 
и оокинеты. Этот процесс легко индуцируется in vitro и может быть детально 
изучен в стандартных условиях. 
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Гаметогенез, формирование зиготы и оокинеты у 4 видов гемопротеид ( H a e m o p r o t e i d a e ) in v i t r o 

G - a m e t o g e n e s i s , z y g o t e a n d o o k i n e t e f o r m a t i o n of f o u r s p e c i e s 
of h a e m o p r o t e i d s ( H a e m o p r o t e i d a e ) in v i t r o 

Время после экспозиции крови, содержащей зрелые гаметоциты, на воздухе 
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П р и м е ч а н и е . Числа в г р а ф е «Стадия развития» соответствуют стадиям на рис. 1. Виды гемопротеид: Si — Haemoproteus belopolskyi, А — Н. tar-
takovskyi, @ —Н. fringillae, ф—И. pallidus. Временные интервалы, в которые паразит на соответствующей стадии развития не обнаружен, поме-
чены знаком «—». Временные интервалы, в которые развитие п а р а з и т а не изучалось, оставлены незаполненными. 
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В литературе имеются сведения о гаметогенезе и (или) формировании 
оокинеты у Haemoproteus columbae Kruse, 1890; Н. mansoni Castel iani et Chal-
mers, 1910 ( = H . canachites Fall is et Bennett , 1960); H. tinnunculi Wasielewski 
et Wulker, 1918; H. lophortyx 0 'Roke, 1929; H. velans Coatney et Roudabush, 
1937; H. palumbis Baker, 1966 и некоторых других видов (Kruse, 1890; Wasie-
lewski, Wulker, 1918; Wenyon, 1926; O'Roke, 1930; Mohammed, 1958; Fallis, 
Bennett, 1960; Baker, 1963, 1966; Ga rnham, 1966; Khan, Fallis, 1971; Desser, 
1972). Однако детальное сравнение этого процесса у разных видов гемопротеид 
для выявления признаков, имеющих диагностическое значение, ранее не про-
водилось. 

Цель настоящей работы — дать возможно более подробное описание про-
цесса гаметогенеза, оплодотворения, формирования зиготы и оокинеты у 4 ви-
дов гемопротеид птиц на светооптическом уровне в стандартных условиях 
in vitro и на этой основе выделить наиболее ценные признаки, которые могут 
быть использованы в систематике. 

М А Т Е Р И А Л И МЕТОДЫ 

Материал собран на Биологической станции Зоологического института 
Академии наук России на Куршской косе Балтийского моря в мае 1990— 
1991 гг. Птиц отлавливали стационарными ловушками Рыбачинского типа, 
кольцевали, брали у них кровь и отсаживали в специальные садки. Мазки 
крови высушивали на воздухе, фиксировали метанолом, окрашивали азур-
эозином по Романовскому и микроскопировали. Самцы соответствующих видов 
птиц, в крови которых регистрировалась чистая инвазия соответствующими 
видами гемопротеид, использовались в дальнейших исследованиях. Среди них 
1 зяблик (Fringilla coelebs L.), зараженный Haemoproteus jringillae Labbe, 
1894- 2 клеста-еловика (Loxia curvirostra L.), зараженных H. tartakovskyi 
Valkiunas, 1989; 2 зеленые пересмешки [Hippolais icterina (Vieil l)] , заражен-
ные H. belopolskyi Valkiunas, 1989; 1 мухоловка-пеструшка [Ficeduia hypoleuca 
(Pal l . ) ] , зараженная H. pallidas Valkiunas et Iezhova, 1991. Интенсивность 
заражения птиц, которые были использованы в эксперименте, по определению 
скорости гаметогенеза, формирования зиготы и оокинеты in vitro составляла 
3 гаметоцита на 1000 эритроцитов (95%-ный доверительный интервал 1 -=-7) 
у зяблика, 31 (20-^42) у клеста-еловика, 18 (11—27) у зеленой пересмешки, 
7 (3~т~ 13) у мухоловки-пеструшки. 

Кровь зараженных птиц брали из сердца, быстро помещали на часовое 
стекло и разводили 3.7%-ным раствором цитрата натрия в соотношении 1 часть 
раствора на 4 части крови. Через определенные промежутки времени после 
экспозиции крови на воздухе (табл. 1) готовили мазки. Их высушивали на 
воздухе, фиксировали метанолом, окрашивали азур-эозином по Романовскому 
и микроскопировали. Д л я предотвращения быстрого высыхания раствора 
с кровью часовое стекло помещали в чашку Петри, на дно которой клали смочен-
ный в дистиллированной воде лист фильтровальной бумаги. Работа выполнена 
в условиях лаборатории, где температура воздуха поддерживалась на уровне 
1 8 — 2 0 ° . 

Коллекционные препараты со всеми описанными в данной статье стадиями 
развития гемопротеид хранятся в Институте экологии, г. Вильнюс (Литва).1 

1 В ы р а ж а е м глубокую признательность директору Биологической станции З И Н а АН России 
д-ру А. В. Бардину за предоставленную прекрасную возможность проведения исследований на 
станции, а т а к ж е всем сотрудникам станции за помощь при отлове, определении птиц и консуль-
тации по орнитологии. 
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Р Е З У Л Ь Т А Т Ы 

Процесс гаметогенеза, оплодотворения, формирования зиготы и оокинеты 
у Haemoproteus tartakovskyi, Я. belopolskyi, Я. fringillae, Я. pallidus in vitro 
проходит rio единой схеме (рис. 1—4). А именно: зрелые гаметоциты укорачи-
ваются, округляются и покидают зараженный эритроцит. При этом скорее 
всего целостность оболочки эритроцита сохраняется, так как большого числа 
свободных ядер и обломков эритроцитов в препаратах наблюдать не удается. 
Каждый освободившийся из клетки-хозяина макрогаметоцит без каких-либо 
видимых под световым микроскопом преобразований трансформируется 
в макрогамету, а микрогаметоцит — претерпевает эксфлагелляцию, в резуль-
тате которой формируется крупное остаточное тело и змеевидные микрогаметы. 
Число последних варьирует от 4 до 8, но обычно равно 8. Сразу после появления 
микрогамет отмечается оплодотворение макрогамет и формируется зигота, 
которая через определенное время трансформируется в удлиненную оокинету. 
Развитие оокинеты включает стадию формирования остаточного тела, которое 
отделяется от оокинеты и содержит часть цитоплазмы и все пигментные гранулы 
или большую их часть. 

Все эти превращения составляют важную часть жизненного цикла гемоспо-
ридий и у всех 4 изученных видов in vitro проходят по единой схеме. Детальный 
анализ процесса гаметогенеза, формирования зиготы и оокинеты позволил 
выявить ряд видовых отличительных особенностей, которые условно можно 
разделить на 2 основные группы — морфологические признаки и особенности, 
связанные со временем формирования тех или иных стадий. Рассмотрим эти 
две группы признаков подробнее. 

В И Д О В Ы Е Р А З Л И Ч И Я В М О Р Ф О Л О Г И И 
НЕКОТОРЫХ С Т А Д И Й Р А З В И Т И Я Г Е М О П Р О Т Е И Д IN VITRO 

По характеру воздействия округлившихся гаметоцитов на зараженный 
эритроцит изученные виды можно разделить на 2 группы. В момент освобож-
дения из клетки-хозяина гаметоциты Haemoproteus tartakovskyi, Я. belopolskyi, 
Я. fringillae сильно воздействуют на эритроцит и его ядра. Эритроциты обычно 
округляются, а их ядро смещается на периферию (рис. 1, <?, 7; 2, 7; 3, 7). Такое 
воздействие на клетку-хозяина не отмечено у Я. pallidus (рис. 4, 3, 7). Уста-
новлено, что воздействие на зараженный эритроцит прямо пропорционально 
размерам округлившихся гаметоцитов. В случае крупных гаметоцитов Я. tarta-
kovskyi воздействие на клетку-хозяина максимально выражено (рис. 1, 3, 7), 
маленькие округлившиеся гаметоциты Я. pallidus покидают морфологически 
неизмененные эритроциты (рис. 4, 3,7), а гаметоциты Я. belopolskyi и Я. fringil-
lae по характеру воздействия на зараженный эритроцит занимают промежу-
точное положение между Я. tartakovskyi и Я. pallidus (рис. 2, 7; 3, 3, 7). 

Освободившиеся из эритроцитов гаметоциты представляют собой округлые 
тела, в которых хорошо различимо ядро и гранулы пигмента. Их строение 
идентично у всех изученных видов гемопротеид. 

Интересно отметить, что размеры макрогамет у всех изученных видов 
практически совпадают (табл. 2). Вместе с тем размеры зрелых гаметоцитов 
в периферической крови птиц у некоторых видов, например у Я. belopolskyi 
и Я. pallidus (рис. 2, / , 5; 4, У, 5) , достоверно отличаются по этому признаку 
( Р < 0 . 0 1 ) . Таким образом, на стадии, предшествующей оплодотворению, скорее 
всего, имеет место выравнивание размеров макрогамет. 

Сразу после освобождения из эритроцитов у микрогаметоцитов всех видов 
отмечается эксфлагелляция (рис. 1, 9\ 2, 10\ 3, 9; 4, 9). На этой стадии разви-
тия хорошо различимо крупное остаточное тело, от которого в разные стороны 
беспорядочно отходят жгутоподобные выросты, дающие начало микрогаметам. 
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10 мкм 

Рис. 1. Гаметогенез, формирование зиготы и оокинеты Haemoproteus tartakovskyi in vi t ro . 
1, 5 — зрелые макрогаметоцит (1) и микрогаметоцит (5) в периферической крови клеста-еловика до 
начала гаметогенеза; 2—3 — округлившийся макрогаметоцит; 4 — макрогамета; 6—7 — округлившийся 
микрогаметоцит; 8 — свободный микрогаметоцит; 9 — эксфлагелляция; 10 — микрогаметы; 11 — оплодотво-
рение макрогаметы; 12 — зигота; 13 — начальная стадия формирования оокинеты; 14 — среднесформиро-

ванная оокинета; 15 — оокинета с остаточным телом; 16 — оокинета без остаточного тела. 
На рис. 1—5: вк — вакуоль; пг — пигментные гранулы; яп — ядро паразита; яэ — ядро эритроцита. 

Fig. 1. Haemoproteus tartakovskyi g a m e t o g e n e s i s , zygo te and ookinete fo rma t ion in vi t ro . 
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Рис. 2. Гаметогенез, формирование зиготы и оокинеты Haemoproteus belopolskyi in vi t ro . 
1, 5 — зрелые макрогаметоцит (1) и микрогаметоцит (5) в периферической крови зеленой пересмешки 
до начала гаметогенеза; 2—4 — округлившийся макрогаметоцит; 6—7 — округлившийся микрогаметоцит; 
8 — свободный микрогаметоцит; 9 — макрогамета; 10 — эксфлагелляция; 11 — микрогаметы; 12 — оплодо-
творение макрогаметы; 13 — зигота; 14 — начальная стадия формирования оокинеты; 15 — среднесфор-

мированная оокинета; 16 — оокинета с остаточным телом. 
Обозначения такие же, как на рис. 1. 

Fig. 2. Haemoproteus belopolskyi, g ame togenes i s , zygote and ookine te f o r m a t i o n in vi t ro . 

25 

1 г J 4 
10 мкм 

8 

ЯП 

7 

/72 

5 6 

9 

10 

ЯП 

11 

12 ЯП 13 

вк 
ост 

16 15 ft 

яэ ЯП 



Рис. 3. Гаметогенез, формирование зиготы и оокинеты Haemoproteus fringillae in vi tro. 
1, 5 — зрелые макрогаметоцит ( / ) и микрогаметоцит (5) в периферической крови зяблика до начала 
гаметогенеза; 2—3 — округлившийся макрогаметоцит; 4 — макрогамета; 6—7 — округлившийся микрога-
метоцит; 8 — свободный микрогаметоцит; 9 — эксфлагелляция; 10— микрогаметы; 11 — оплодотворение; 
12 — зигота; 13 — начальная стадия формирования оокинеты; 14—15 — среднесформированная оокинета; 

16—17 — оокинета с остаточным телом. 
Обозначения такие же, как на рис. 1. 

Fig. 3. Haemoproteus fringillae g a m e t o g e n e s i s , zygote and ookinete f o r m a t i o n in vi tro. 
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Рис. 4. Гаметогенез, формирование зиготы и оокинеты Haemoproteus pallidus in vi t ro . 
l t 5 — зрелые макрогаметоцит (1) и микрогаметоцит (5) в периферической крови мухоловки-пеструшки 
до начала гаметогенеза; 2—3 — округлившийся макрогаметоцит; 4 — макрогамета; 6—7 — округлившийся 
микрогаметоцит; 8 — свободный микрогаметоцит; 9 — эксфлагелляция; 10 — микрогаметы; 11 — оплодо-
творение; 12 — зигота; 13 — начальная стадия формирования оокинеты; 14—15 — среднесформированная 

оокинета; 16 — оокинета с остаточным телом; 17— оокинета без остаточного тела. 
Обозначения такие же, как на рис. 1. 

Fig. 4. Haemoproteus pallidus g ame togenes i s , zygote and ookinete f o r m a t i o n in vi t ro. 
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Т а б л и ц а 2 

Морфометрические признаки гамет и оокинет 4 видов гемопротеусов (Haemoproteus) 

Morphomet r i c p a r a m e t e r s of g a m e t e s a n d ookine tes of four species of Haemoproteus 

Признак 
Н. belopolskui Н. tartakovskyi 

Признак Признак 
lim X | lim X п lim X | т-х п lim X т-х 

Макрогамета 31 20 
длина 5.9—7.7 6.6 0.2 6.3—7.4 6.6 0.1 
ширина 5.1—7.4 6 0.4 5—6.4 6 0.2 

Микрогамета 11 20 
длина 11.1 — 14.4 12.4 0.7 11.4—14.4 12.8 0.2 
ширина 0 .6—0.8 0.7 0.1 0.5—0.7 0.6 0.03 

Оокинета 6 8 
длина 14.6—16.3 15.6 0.7 16.4—19.8 18 0.5 
ширина 2 .0—2.3 2.2 0.1 2.1—2.8 2.6 0.2 

Т а б л и ц а 2 (продолжение) 

Признак 
Н. fringillae Я. paliidus 

Признак 
п lim т-х п lim т-х 

Макрогамета 12 12 
длина 5 . 9 - -6.9 6.3 0.4 5 . 5 - - 6 . 7 6.3 0.3 
ширина 5 . 5 - -6.4 6 0.2 5 . 4 - - 6 . 5 6 0.2 

Микрогамета 12 12 
длина 9 . 9 - 15.1 13.1 0.4 7 .9 -- 1 0 8.8 0.3 
ширина 0 . 6 - -0.9 0.7 0.1 0 . 6 - - 0 . 8 0.7 0.04 

Оокинета 12 12 
длина 1 2 . 6 - -16.2 14.6 0.6 8 .6 -- 9 . 9 9.2 0.3 
ширина 2 - -3.2 2.5 0.2 3 - - 3 . 4 3.2 0.3 

П р и м е ч а н и е . Все размеры даны в микрометрах. 

Обнаружено, что не все вещество ядра в это время находится в диффузном 
состоянии. У некоторых видов во время эксфлагелляции отмечено четкое круп-
ное скопление хроматина (рис. 2, 10\ 3, 9; 4, 9). Форма остаточного тела округ-
лая или овальная (рис. 1, 9\ 2, 10; 4, 9). Остаточное тело у И. jringiilae обычно 
имеет шаровидный вырост (рис. 3, 9) , значение которого не известно. 

Число микрогамет, продуцируемых микрогаметоцитами, колеблется от 4 до 8. 
Точное их число в окрашенных препаратах в каждом конкретном случае опреде-
лить трудно, так как процесс формирования микрогамет проходит очень быстро. 
Кроме того, микрогаметы легко деформируются и отделяются от остаточного 
тела во время приготовления препаратов. Однако с уверенностью можно 
утверждать, что число микрогамет, продуцируемых каждым микрогаметоцитом, 
не превышает 8. 

Структура микрогамет у всех изученных видов гемопротеид идентична 
(рис. 1, 10\ 2, 11\ 3, 10\ 4, 10). Они представляют собой змеевидные тела с круп-
ным ядром, положение которого вариабельно. Обычно ядро в микрогаметах 
занимает более или менее центральную позицию. Ширина микрогамет у всех 
видов совпадает. Микрогаметы у изученных паразитов по их длине могут быть 
разделены на 2 группы—мелкие (средняя длина менее 10 мкм) и крупные 
(средняя длина более 10 мкм) (табл. 2) . Микрогаметы Н. paliidus достоверно 
короче, чем таковые у Н. tartakovskyi (критерий достоверности различий, 
td= 13.3; уровень значимости, Я < 0 . 0 0 1 ) , И. betopolskyi (td=4.7, Р < 0 . 0 0 1 ) , 
И. jringillae (td= 8.6, PcO.OOl) . 

Процесс оплодотворения макрогамет отмечен одновременно с появлением 
свободных микрогамет и проходит единообразно у всех изученных видов 
(рис. 1, 11\ 2, 12\ 3, 11\ 4, 11). В это же время обнаружены первые зиготы. Общие 
отличительные признаки, по которым можно дифференцировать макрогаметы 
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от зигот, выявить не удалось. Однако у некоторых видов макрогаметы можно 
отличить от зигот. У Я. tartakovskyi такие признаки не выявлены. Макро-
гаметы и зиготы у этого вида можно дифференцировать с некоторыми допуще-
ниями лишь по времени их появления. Макрогаметы и зиготы Я. belopolskyi 
можно отличить по интенсивности окраски цитоплазмы. Цитоплазма зигот 
у этого вида окрашена интенсивнее, чем у макрогамет. В зиготах Я. fringillae 
присутствует одна крупная вакуоль, которую не удавалось наблюдать в макро-
гаметах (рис. 3, 11, 12). В зиготах Я. paliidus пигментные гранулы обнаружи-
вают четкую тенденцию к группировке в одном месте (рис. 4, 12), что нехарак-
терно для макрогамет (рис. 4, 11). 

Наибольшим разнообразием диагностических признаков у изученных видов 
характеризуются ранние стадии развития оокинет и сформированные оокинеты. 

Выявлено 3 типа начальных стадий формирования оокинет. Первый тип 
характерен для Я. tartakovskyi и Я. belopolskyi. Формирование оокинеты 
у этих видов начинается с появления тонкого длинного пальцевидного выроста, 
расположенного по касательной к основному телу паразита (рис. 1, /3 ; 2, 14). 
По мере роста оокинеты этот вырост увеличивается в размерах и дает начало 
переднему (апикальному) концу оокинеты. Второй тип характерен для Я. frin-
gillae. У этого вида в средней части паразита появляется короткий тупой вырост 
(рис. 3, 13), который по мере роста вытягивается и придает формирующейся 
оокинете грушевидную (кеглевидную) форму (рис. 3, 14). Третий тип отмечен 
у Я. paliidus. Формирование оокинеты Я. paliidus идет без образования каких-
либо четко выраженных выростов. Трансформирующиеся оокинеты этого вида 
приобретают треугольную форму (рис. 4, 13). На одной из сторон этого «тре-
угольника» отмечается скопление пигмента, а противоположный «угол» вытяги-
вается, давая начало оокинете (рис. 4, 14—16). 

На одном из концов средневыросших оокинет у всех изученных видов отме-
чено скопление пигмента. У полностью сформированных оокинет пигмент 
вместе с прилегающим участком цитоплазмы отделяется в виде остаточного 
тела (рис. 1, /5; 2, 16; 3, 17\ 4, 16). При этом в полностью сформированных 
оокинетах пигментные гранулы либо отсутствуют, либо присутствуют в неболь-
шом числе. Отметим, что последовательность формирования остаточного тела 
и его строение различны у разных видов. У подавляющего большинства форми-
рующихся оокинет Я. belopolskyi компактное остаточное тело является плавным 
продолжением основного тела оокинет (рис. 2, 16), а у Я. tartakovskyi — 
расположено асимметрично по отношению к продольной оси паразита 
(рис. 1, 15). В формирующихся оокинетах Я. fringillae остаточное тело не отде-
лено перетяжкой (рис. 3, 16) и его можно обнаружить только по концентрации 
пигмента (рис. 3, 16). Остаточное тело в средневыросших оокинетах Я. paliidus 
наиболее четко выражено и имеет почти правильную шаровидную форму 
(рис. 4, 16). 

Форма выросших оокинет варьирует от удлиненно-червеобразной (Я. tarta-
kovskyi, Я. belopolskyi, Я. fringillae) до удлиненно-морковевидной (Я. pal-
iidus). Размеры оокинет также варьируют (табл. 2) . Самые короткие оокинеты 
отмечены у Я. paliidus. Их длина достоверно меньше, чем у Я. fringillae 
(td= 8, PcO.OOl) , Я. tartakovskyi (td= 15.2, P < 0 . 0 0 1 ) и Я. belopolskyi (td=8A, 
P<C0.001). Самые длинные оокинеты формируются у Я. tartakovskyi. Их длина 
достоверно больше, чем у Я. fringillae (td=4A, Р<С0.001), Я. belopolskyi (td= 
= 2.8, Р<С0.05), Я. paliidus. Наибольшая ширина отмечается у оокинет Я. palii-
dus (табл. 2). Оокинеты последнего вида достоверно шире, чем таковые у Я. frin-
gillae (td= 3.5, P c O . O l ) , Я. tartakovskyi (td= 3.0, P < 0 . 0 1 ) и Я. belopolskyi 
(td= 3.3, P < 0 . 0 1 ) . 

Одна из отличительных особенностей оокинет изученных видов — присут-
ствие или отсутствие в цитоплазме одной или нескольких крупных вакуолей 
(^кристаллоид) . Наиболее крупные и хорошо выраженные вакуоли формиру-
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ются в оокинете И. fringillae (рис. 3, 13—17) и И. tartakovskyi (рис. 1, 14—16). 
Отметим, что Н. fringillae — единственный вид, у которого эта вакуоль появ-
ляется на стадии зиготы (рис. 3, 12). В оокинетах Н. paliidus выявить вакуоли 
не удавалось (рис. 4, 13—17). Промежуточное положение между Н. fringillae 
и Н. tartakovskyi, с одной стороны, и Н. pallidas — с другой, занимает Н. belo-
polskyi. У последнего вида в цитоплазме регистрируется несколько мелких 
вакуолей (рис. 2, 15—16). 

В И Д О В Ы Е Р А З Л И Ч И Я В Ф О Р М И Р О В А Н И И 
НЕКОТОРЫХ С Т А Д И Й Р А З В И Т И Я Г Е М О П Р О Т Е И Д IN VITRO ВО В Р Е М Е Н И 

Данные о скорости гаметогенеза, формирования зигот и оокинет приведены 
в табл. 1. 

Гаметогенез и появление зигот у всех 4 изученных видов гемопротеид про-
ходит относительно быстро и примерно с одинаковой скоростью. Через 4—6 мин 
после экспозиции крови, содержащей зрелые гаметоциты на воздухе, у Н. tarta-
kovskyi, Н. belopolskyi и Н. paliidus отмечается оплодотворение макрогамет 
и появляются зиготы. У Н. fringillae этот процесс имеет место в интервале 
5—10 мин. Наиболее быстро формируются зиготы у Н. tartakovskyi, которые 
отмечены уже через 4 мин (табл. 1). 

Отметим, что интенсивность заражения птиц различными видами гемо-
протеид отличалась. Наивысших значений она достигала у клестов-еловиков, 
зараженных Н. tartakovskyi, и составляла 31 (20-1-42) гаметоцит на 1000 эрит-
роцитов. Т. е. в крови клестов-еловиков содержалось наибольшее число зрелых 
гаметоцитов по сравнению с другими видами гемопротеид и как результат — 
наибольшее число гамет в единице объема крови. Скорее всего повышенная 
концентрация гамет технически облегчает микрогаметам достижение макро-
гамет и, таким образом, ускоряет оплодотворение и появление зигот. Этим, 
вероятно, можно объяснить более ранние сроки формирования зиготы у Н. tarta-
kovskyi по сравнению с Н. paliidus. Гаметы у Н. paliidus появляются примерно 
в 4 раза быстрее, чем у Н. tartakovskyi (табл. 1). Однако в виду низкой интен-
сивности заражения (7 (3-f-13) гаметоцитов на 1000 эритроцитов) мухоловки-
пеструшки видом Н. paliidus число гамет в единице объема крови невелико, 
что препятствует быстрому оплодотворению и формированию зигот. 

Различия в концентрации гамет в единице объема крови у всех 4 изученных 
видов гемопротеид препятствуют проведению детальных межвидовых сравнений 
скорости появления зигот. Тем не менее с уверенностью можно утверждать, 
что процесс этот проходит быстро. Первые зиготы у всех изученных видов 
появляются в интервале от 4 до 10 мин после экспозиции зрелых гаметоцитов 
на воздухе. Какие-либо отличия во времени прохождения гаметогенеза, имею-
щие видовую диагностическую ценность, по имеющимся в нашем распоряжении 
данным выявить трудно в виду того, что этот процесс идет очень быстро. Меж-
видовые различия в скорости гаметогенеза существуют, но для их оценки 
требуются специальные исследования. Отметим только, что свободные микро-
гаметы у Н. paliidus в проведенных экспериментах появляются примерно 
в 4 раза быстрее, чем у других видов (табл. 1). 

Формирование микрогамет у всех видов происходит в течение 1—4 мин 
после экспозиции крови со зрелыми гаметоцитами на воздухе. Интересно отме-
тить, что в некоторых случаях микрогаметоциты не успевают покинуть эритро-
циты до начала эксфлагелляции. В этом случае эксфлагелляция имеет место 
внутри зараженного эритроцита (рис. 5) . Судьба микрогамет, формирующихся 
внутри эритроцита, неясна. Скорее всего они не играют значительной роли 
в оплодотворении макрогамет, так как их доля среди «нормально» формирую-
щихся микрогамет мала. Эксфлагелляция внутри эритроцитов отмечена 
у Н. fringillae и Н. paliidus. 
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Рис. 5. Эксфлагелляция Haemoproteus fringillae внутри з а р а ж е н н о г о 
эритроцита . 

Fig. 5. Exf lage l l a t ion of Haemoproteus fringillae m i c r o g a m e t o c y t e 
ins ide of infected e ry th rocy te . 

10 M.км 

Процесс гаметогенеза и формирование зиготы у всех изученных видов 
не синхронизирован и сильно растянут во времени (табл. I ) . Как уже отмеча-
лось, первые зиготы у разных видов появляются через 4—10 мин после экспози-
ции зрелых гаметоцитов на воздухе. Однако процесс оплодотворения макро-
гамет регистрируется по меньшей мере в течение 3 ч. Это свидетельствует о том, 
что в течение 3 ч присутствуют жизнеспособные гаметы паразитов. 

Четкие видовые различия выявлены в отношении времени трансформации 
округлой зиготы в удлиненную оокинету. По этому признаку изученные виды 
можно разделить на 3 группы. 

В первую группу входит Я. paliidus. Процесс формирования оокинеты 
этого вида проходит особенно быстро. Начальные стадии формирования ооки-
неты Я. paliidus (рис. 4, 13) отмечены через 30 мин, а полностью сформирован-
ные оокинеты (рис. 4, 17) — через 45 мин после экспозиции крови на воздухе 
(табл. 1). Таким образом, онтогенез оокинет у Я. paliidus занимает всего около 
15 мин. 

Во вторую группу входит Я. tartakovskyi. Процесс формирования оокинеты 
у этого вида происходит наиболее медленно. Напомним, что первые зиготы 
Я. tartakovskyi появляются через 4 мин после экспозиции зрелых гаметоцитов 
на воздухе, т. е. несколько раньше, чем у других видов. В то же время появле-
ние начальных стадий формирования оокинеты у Я. tartakovskyi сдвинуто 
на значительно более поздние сроки, чем у других видов (табл. 1). Первые 
сформированные оокинеты Я. tartakovskyi (рис. 1, 16) отмечены через 48 ч. 
Таким образом, скорость формирования оокинеты у Я. tartakovskyi примерно 
в 60 раз меньше, чем у Я. paliidus. 

В третью группу входят виды (Я. belopolskyi, Я. fringillae), которые по ско-
рости формирования оокинеты занимают промежуточное положение между 
Я. paliidus и Я. tartakovskyi. Начальные стадии формирования оокинет 
Я. belopolskyi и Я. fringillae (рис. 2, 14\ 3, 13) отмечены в интервале 1.5 и 3 ч, 
а оокинеты с не отделившимся остаточным телом (рис. 2, 16\ 3, 17) — через 
6 ч (табл. 1). Таким образом, оокинеты с остаточным телом у видов третьей 
группы формируются примерно в 12 раз медленнее, чем у Я. paliidus и в 6 раз 
быстрее, чем у Я. tartakovskyi. 

Гаметогенез, оплодотворение, формирование зиготы и оокинеты гемоспо-
ридий в природе при нормальном развитии паразитов проходит в средней 
кишке специфических переносчиков — кровососущих двукрылых (Diptera) . 
Этот процесс также проходит in vitro, где его можно легко индуцировать 
в стандартных условиях, что неоднократно использовалось при изучении био-
логии этих паразитов (Garnham, 1966; Ga rnham е. а., 1967; Desser, 1972; 
Roller, Desser, 1973). 

О Б С У Ж Д Е Н И Е 
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Специальные исследования по сравнению особенностей гаметогенеза, фор-
мирования зиготы и оокинеты у разных видов гемоспоридий с целью выявления 
видовых диагностических признаков не проводились д а ж е в таких относитель-
но хорошо изученных группах гемоспоридий, как малярийные паразиты 
(Plasmodiidae) птиц, грызунов и приматов. Сведения об особенностях гамето-
генеза, трансформации оокинеты не используются при определении видов 
этих паразитов (Gar.nham, 1966; Coatney е. а., 1971; Seed, Manwell , 1977; 
Killick-Kendrick, Peters , 1978). Видовая дифференциация малярийных пара-
зитов частично облегчается тем, что в качестве диагностических признаков 
используются данные по строению эритроцитарных меронтов и особенностях 
эритроцитарной мерогонии. В случае лейкоцитозоид (Leucocytozoidae) и гемо-
протеид (Haemoproteidae) при определении видов обычно приходится ограни-
чиваться морфологией гаметоцитов и особенностями их воздействия на клетку-
хозяина. При этом ни один вид, как правило, нельзя определить по какому-либо 
одному признаку, а требуется анализ комплекса особенностей развития га-
метоцитов. Однако и в этом случае близкие виды не всегда удается отличить. 
В этой связи расширение видовых диагностических признаков гемоспоридий 
представляется актуальным. Изучение гаметогенеза, формирования зиготы и 
оокинеты in vitro дает дополнительную информацию по этому вопросу. 

Процесс трансформации зрелых гаметоцитов, гаметогенез, оплодотворение, 
формирование зиготы и оокинеты у Haemoproteus tartakovskyi, Н. belopolskyi, 
И. fringillae, Н. paliidus in vitro идет единообразно по свойственной всем ге-
моспоридиям схеме (рис. 1—4; табл. 1). Следует лишь подчеркнуть, что при 
формировании макрогамет нам не удалось обнаружить деление освободив-
шихся из эритроцита макрогаметоцитов на остаточное тело и собственно 
макрогамету, как это отмечено Дессером (Desser, 1972) у Haemoproteus 
(=Parakaemoproteus) velans. Освободившиеся из клетки-хозяина макрога-
метоциты у изученных нами видов гемопротеид без каких-либо видимых 
на светооптическом уровне преобразований дают начало макрогамете, что 
имеет место у всех гемоспоридий (Garnham, 1966; Coatney е. а., 1971; Killick-
Kendrick, Peters, 1978). Вместе с тем Дессер (1972) утверждает, что наблюдал 
трансформацию живых макрогаметоцитов на остаточное тело и макрогамету 
в свежей крови, однако иллюстрации этого процесса не привел. Кроме того, 
он отмечает, что в окрашенных препаратах «остаточные тела» лишь изредка 
удалось наблюдать вблизи макрогамет, и они были сильно деформированы. 
По этой причине, как полагает Дессер, не удалось изучить трансформацию 
макрогаметоцитов на макрогамету и «остаточное тело» под электронным 
микроскопом. Отметим, что представленные в статье Дессера микрофотогра-
фии «сстаточного тела» (рис. 3—5) в окрашенных препаратах, на наш взгляд, 
вопрос не снимают, так как эти образования скорее — артефакты. Образование 
на рис. 3 в статье Дессера (1972) похоже на деформированную клетку лейко-
цитарного ряда, а на рис. 4—5 — на компактные непромытые остатки краски, 
которые присутствуют в любых окрашенных препаратах. Отметим, что обра-
зование остаточного тела при формировании макрогамет у Н. velans не отме-
чено Ханом и Фаллисом (Khan, Fa 1 lis, 1971), изучавшими развитие паразита 
в переносчике. Если принять гипотезу о макрогаметогенезе Н. velans через 
стадию деления макрогаметоцита на остаточное тело и собственно макрога-
мету, то трудно объяснить, почему этот процесс Дессеру не удалось изучить 
под световым микроскопом при интенсивной гаметоцитемии. Все стадии 
превращения гаметоцитов изученных нами видов гемопротеид прекрасно 
видны под световым микроскопом в окрашенных препаратах. Гипотеза о транс-
формации макрогаметоцитов Н. velans на остаточное тело и макрогамету 
требует проверки. На это следует обратить внимание также и потому, что 
сведения о макрогаметогенезе Н. velans вошли в некоторые учебники в ка-
честве эталонного при иллюстрации хода этого процесса у гемопротеид. 
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Преобразование освободившегося из эритроцита микрогаметоцита на ган-
телевидное тело перед эксфлагелляцией описано Дессером (Desser, 1972) 
у Haemoproteus velans. Нами этот процесс отмечен у Н. fringillae (рис. 3, 9; 5) . 
Отметим однако, что перед эксфлагелляцией Я. fringillae микрогаметоцит 
дает начало лишь небольшому почковидному выросту, который полностью 
от микрогаметоцита не отделяется до завершения формирования микрогамет, 
в то время как у Я. velans, согласно Дессеру, остаточное тело отделяется 
от микрогаметоцита до начала эксфлагелляции. У Я. tartakovskyi, Я. belo-
polskyi, Я. paliidus (рис. 1, 9; 2, 10; 4, 9) микрогаметоциты претерпевают 
эксфлагелляцию без каких-либо видимых под световым микроскопом преобра-
зований. Формирование остаточного тела при микрогаметогенезе, если и имеет 
место, то несомненно не свойственно всем видам гемопротеид. 

Эксфлагелляция внутри эритроцитов, отмеченная нами у Haemoproteus 
fringillae и Я. paliidus (рис. 5) , наблюдалась Дессером (Desser, 1972) 
у Я. velans. Доля микрогаметоцитов, эксфлагеллирующих внутри эритроцитов, 
невелика. Скорее всего эксфлагелляцию внутри клетки-хозяина следует рас-
сматривать как отклонение от нормального процесса гаметогенеза. 

Процесс гаметогенеза, формирования зиготы и оокинеты у изученных 
нами видов гемопротеид имеет ряд отличительных особенностей. Среди них 
можно отметить характер воздействия округлившихся гаметоцитов на зара-
женный эритроцит, длину микрогамет и строение зигот. Взятые в отдельности 
эти признаки не могут быть отнесены к группе хороших диагностических 
особенностей, так как совпадают у многих видов. Однако в качестве дополни-
тельных критериев при определении видов использовать их можно. Так, 
по длине микрогамет Я. paliidus хорошо отличается от Я. tartakovskyi, Я. belo-
polskyi, Я. fringillae (табл. 2) . Отметим, что при морфологической характери-
стике гемопротеид и определении близких видов на длину микрогамет следует 
обратить внимание. Длина микрогамет у гемопротеид варьирует в больших 
пределах. У Я. palumbis длина микрогамет достигает 24 мкм (Baker, 1963, 
1966), что примерно в 2 раза больше, чем у Я. tartakovskyi, Я. belopolskyi 
и в 3 раза больше, чем у Я. paliidus. 

Формирование крупной вакуоли на стадии зиготы отмечено только у Я. frin-
gillae. Природа этой вакуоли изучена Дессером и Трефиаком (Desser, Treiiak, 
1971). Под электронным микроскопом она имеет кристаллоидную структуру. 
Так называемый кристаллоид обычно регистрируется в оокинетах и споро-
зоитах гемоспоридий и скорее всего служит резервным энергетическим мате-
риалом. В его состав входят протеолигшды. При фиксации метанолом со-
держимое кристаллоида вымывается. В окрашенных препаратах на фоне тем-
ной цитоплазмы «пустые» вакуоли очень четко видны. У Я. tartakovskyi и 
Я. belopolskyi эти вакуоли отмечены только в оокинете, а у Я. paliidus под 
световым микроскопом обнаружить их не удалось ни на одной из стадий раз-
вития паразита. 

Наибольшим разнообразием признаков отличается стадия трансформации 
зиготы в оокинету (рис. 1, 13—16; 2, 14—16; 3, 13—17; 4, 13—17). По морфо-
логии паразитов на этой стадии развития изученные нами виды гемопротеид 
можно легко отличить друг от друга. Кроме того, выявлены четкие различия 
в скорости формирования оокинет разных видов in vitro (табл. 1). Так, 
оокинеты с остаточным телом у Я. belopolskyi и Я. fringillae формируются 
примерно в 12 раз медленнее, чем у Я. paliidus, и в 6 раз быстрее, чем у Я. tar-
takovskyi. Скорость формирования оокинеты у Я. paliidus превышает таковую 
у Я. tartakovskyi примерно в 60 раз. Размеры оокинет разных видов гемо-
протеид также отличаются (табл. 2) . Все это позволяет утверждать, что 
морфологию трансформирующихся оокинет и временные особенности этого 
процесса следует использовать при характеристике видов в первую очередь. 
По этим признакам виды гемопротеид можно сгруппировать в четко изолиро-
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ванные группы, что существенно облегчает дальнейшую работу по видовой 
дифференциации. Например, близкие по строению гаметоцитов виды Я. тап-
soni {—И. canachites) и Я. lophortix по начальным стадиям трансформации 
оокинеты (O'Roke, 1930; Fa 1 lis, Bennett , 1960) попадают в разные группы. 
Первый вид по этому признаку близок к Я. tartakovskyi, а второй — к Я. \rin-
giiiae. 

Отметим, что гаметогенез у Haemoproteus palumbis in vitro при температуре 
ниже 20° наблюдать не удавалось (Baker, 1966), в то время как у всех изучен-
ных нами видов этот процесс при температуре 18—20° успешно идет и завер-
шается в течение 1—4 мин. Таким образом, способность к гаметогенезу при 
определенной температуре — еще один признак, который можно использовать 
в систематике. 

Результаты проведенных исследований позволяют утверждать, что деталь-
ное изучение гаметогенеза, формирования зиготы и оокинеты гемопротеид 
в стандартных условиях in vitro позволяет выделить ряд хороших дополни-
тельных признаков, которые можно использовать при определении и изучении 
дивергенции видов. Среди этих признаков прежде всего следует отметить 
длину микрогамет, строение зигот, морфологические особенности трансфор-
мации зиготы в оокинету, размеры оокинет, а также скорость формирования 
оокинет in vitro. 
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GAMETOGENESIS , ZYGOTE AND O O K I N E T E OF SOME S P E C I E S O F BIRDS ' 
HAEMOPROTEIDS ( H A E M O S P O R I D I A : H A E M O P R O T E I D A E ) FORMATION IN VITRO 

G. A. Valkiunas , T. A. Iezhova 

S U M M A R Y 

Key words: gametogenesis , zygote, ookinete, Haemoproteus tartakovskyi, H. belopolskyi, H. frin-
gillae, H. paliidus. 

Observat ions were made th rough examination of thin blood fi lms which were prepared 
at appropr ia te in tervals f rom citrated f resh blood of infected birds. The compara t ive description 
of gametogenesis , zygote and ookinete format ion of Haemoproteus tartakovskyi, H. belopolskyi, 
H. fringillae, H. paliidus under the light microscope is given for the first time. This process has 
a general pat tern for all invest igated haemoproteid species. It is shown that macrogametocy te 
has been t r ans fo rmed directly to m a c r o g a m e t e without fo rming a residual body, as it w a s noted 
by Desser (1972) for H. ( = P a r a h a e m o p r o t e u s ) velans. The most informat ive signs, which can 
be used for haemoproteid systematics , were determined. Among them microgamete length, zygote 
structure, morphological fea tures of developing ookinete as well as the ra te of ookinete format ion 
can be pointed out first of all. H. paliidus microgametes are twice shorter than H. tartakovskyi, 
H. belopolskyi, H. fringillae ones. A la rge clear vacuole is formed in zygote of H. fringillae only. 
The major i ty of diagnostic fea tu res has the developing ookinetes. On the basis of ookinetes morpho-
logy the investigated species of haemoprote ids can be determined easily. There were clear diffe-
rences between haemoproteid species on the ra te of ookinete format ion. The ookinetes of H. belo-
polskyi and H. fringillae a re formed for about 12 times more slowly than H. paliidus ones, and 
for about 6 times more rapidly than H. tartakovskyi ones. The peculiarit ies of gametogenes i s , 
zygote and ookinete formation under the s table condit ions in vitro can be used as useful l addi t ional 
signs for determination of haemoproteid species. 
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