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КЛАССИФИКАЦИЯ 
МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ФОРМ ЖГУТИКОНОСЦЕВ 

СЕМЕЙСТВА TRYPANOSOMATIDAE 

А. О. Фролов 

Внесен ряд дополнений и изменений в классификацию морфологических форм трипано-
соматид. Предложенная схема включает 6 основных морфологических форм: промастиготы, 
опистомастиготы, эпимастиготы, трипомастиготы, эндомастиготы и амастиготы. 

По ходу реализации своих жизненных циклов трипаносоматиды на фоне 
чередования стадий развития проходят и через смену ряда морфологиче-
ских форм клеток. Понятия морфологическая форма и стадия, примени-
тельно к трипаносоматидам, практически никогда не являются синонимами, 
однако часто путаются в специальной литературе. Так, о бс у жда я извест-
ную схему морфологических форм трипаносоматид (Hoare , Wal lace , 1966), 
одни авторы называют их стадиями (Ноаге, 1972), другие — формами (Ba-
ker, 1974), третьи — морфологическими типами (Molyneux, Ashford , 1983). 
Сходная картина наблюдается и в отечественной литературе: морфологиче-
ские формы у Гинецинской и Добровольского (1978) и морфологические 
стадии у Сафьяновой (1982). М е ж д у тем различия между морфологиче-
скими формами и стадиями развития трипаносоматид достаточно глубоки, 
что может быть пояснено рядом примеров. Так, трипаносомы, развиваю-
щиеся в крови позвоночного животного и в кишечнике насекомого пере-
носчика, естественно представляют разные стадии развития, но могут быть 
представлены одной морфологической формой трипомастиготой. Напротив, 
гомологичные внутриэритроцитарные стадии двух видов Endotrypanum при-
надлежат к разным морфологическим формам, у одного из них — это три-
помастиготы, у другого — эпимастиготы. 

Сочетание окраски сухих мазков по Лейшману или по Романовскому— 
Гимза с наблюдением результата в световом микроскопе представляет 
собой основной метод исследования морфологии трипаносоматид, на котором 
базируется классификация их морфологических форм (Hoare , Wal lace , 
1966). Клетки трипаносоматид не богаты морфологическими признаками. 
На окрашенных препаратах можно наблюдать форму тела жгутиконосцев, 
расположение жгутикового кармана (место выхода жгутика из тела клетки) , 
сам жгутик, ядро и кинетопласт (рис. 1). Именно на основании анализа 
этих признаков и строится классификация морфологических форм трипано-
соматид. 

Долгое время большинством исследователей признавалось, что отдель-
ные морфологические формы трипаносоматид характерны для определенных 
родов этих жгутиконосцев. Это служило основанием для их обозначения 
(рис. 2, А). Выделяли 4 такие формы: лептомонадную, критидиальную, 
трипанозомную и лейшманиальную. Их отождествляли со стадиями разви-
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Р и с . 1. Р а з л и ч н ы е м о р ф о л о г и ч е с к и е ф о р м ы т р и п а н о с о м а т и д ( р и с у н к и с п р е п а р а т о в , о к р а ш е н н ы х 
по Р о м а н о в с к о м у — Г и м з а ) . 

1,2 — Leptomonas mycophilus\ 3, 4 — L. jaculum\ 5,6 — Phytomonas nordicus\ 7—9 — Herpetomonas 
muscarum-, 10—12 — Proteomonas brevicula\ 13 — P. inconstans\ 14 — Blastocrithidia gerridis\ 15, 16 — 
Bl. miridarum\ 17 — Bl. veliae\ 18 — Crithidia lucilia\ 19 — Cr. fasciculata\ 20 — Bl. miridarum\ 21 — 
L. jaculum\ 22 — L. oncopelti\ 23 — L. pyrrhocoris\ 24—26 — Trypanosoma rotatorium\ 27 — Tr. percae. 
1—6, 8, 24 — промастиготы; 7 — опистомастигота ; 9—11, 20—23 — амастиготы; 12, 13, 18, 19 — 
хоаномастиготы; 14—17, 25 — эпимастиготы; 26, 27 — трипомастиготы (терминология по Ноаге , W a l l a c e , 

1966). ЖГ — жгутик , КП — кинетопласт , Я — ядро. Линейка — 10 мкм. 

F i g . 1. V a r i o u s m o r p h o l o g i c a l f o r m s of t h e t r y p a n o s o m a t i d s . ( C a m e r a l u c i d a , R o m a n o v s k y — 
G i e m s a s t a i n ) . 

тия жгутиконосцев, добавляя в ряде случаев к этому перечню стадию цисты. 
Однако в большинстве работ этого периода «цисты» гомоксенных трипано-
соматид именуются лейшманиальными формами. По мере накопления знаний 
о строении клеток трипаносоматид, структуре их жизненных циклов и совер-
шенствования системы семейства недостатки этой классификации станови-
лись все более очевидны. Так, в частности, оказалось, что клетки трипано-
соматид, имеющие кинетопласт в задней позиции, представлены двумя раз-
личными морфологическими формами (описто- и трипомастиготы), «лепто-
монадные» и «лейшманиальные» стадии были описаны у представителей 
большинства родов трипаносоматид, а использование термина «критиди-
альные» формы потеряло всякий смысл после описания рода Blastocrithidia, 
к которому были отнесены гомоксенные жгутиконосцы с «критидиальной» 
организацией (Laird, 1959; Wallace, 1966). 

Все это привело к необходимости радикальной ревизии классификации 
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Р и с . 2. К л а с с и ф и к а ц и я м о р ф о л о г и ч е с к и х ф о р м т р и п а н о с о м а т и д п о р а з н ы м а в т о р а м . 

А — по Гоару (1925) ; Б — по H o a r e , W a l l a c e , 1966 {1—5, 7) и по H o a r e , 1972 ( / — 7) ; В — по V i c k e r m a n , 
1976; Г — по Molyneux , A s h f o r d , 1983. Н а з в а н и я морфологических форм на приведенных схемах: 
а — лейшманиальная , б — ц и с т а , в — л е п т о м о н а д н а я , г — критидиальная , д, е — т р и п а н о з о м н а я ; 1 — 
промастиготы; 2 — опистомастиготы; 3 — эпимастиготы; 4 — трипомастиготы; 5 — хоаномастиготы; 6 — 

сферомастиготы; 7 — амастиготы; 8 — парамастиготы. 

F i g . 2. S c h e m e s of c l a s s i f i c a t i o n of t h e m o r p h o l o g i c a l f o r m s of t r y p a n o s o m a t i d s f r o m v a r i o u s 
a u t h o r s . 

морфологических форм трипаносоматид. Такая работа была выполнена 
в 1966 г. Гоаром и Уоллесом (Hoare, Wallace, 1966). Основным достоинст-
вом предложенной ими системы, появившейся в результате критической 
оценки большого фактического материала, отягощенного терминологической 
путаницей, можно считать выработку единой терминологии и отрыв понятия 
«морфологическая форма» от таксономической зависимости и привязанности 
к конкретным стадиям развития трипаносоматид. Схема Гоара и Уоллеса 
наиболее полно и объективно отразила основные достижения эпохи изучения 
морфологии трипаносоматид под световым микроскопом, подведя по сути 
ее итог. Почти за три десятилетия своего существования эта классификация 
претерпела незначительные изменения, о чем можно судить по ряду ее вари-
антов, которые были опубликованы в наиболее значительных работах в тече-
ние последних десятилетий (рис. 2, Б—Г) . 

Ниже мы приводим названия морфологических форм трипаносоматид, 
которые фигурируют на данных схемах, сопровождая их краткими диагно-
зами. В скобках указаны английские названия этих стадий, а в кавычках 
наиболее употребимые из устаревших синонимов. 

Амастигота (amast igote) — «лейшманиальные формы», мелкие клетки 
трипаносоматид округлой или эллипосидальной формы, лишенные свобод-
ного жгутика. 

Сферомастигота (spheromast igote) — округлые «лейшманиальные фор-
мы», обладающие небольшим свободным жгутиком, переходная форма 
между амастиготами и мастиготами. 

Промастигота (promast igote) — «лептомонадные формы» обладают 
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удлиненной формой тела, кинетопласт лежит перед ядром, жгутиковый 
карман открывается терминально. 

Опистомастигота (opisthomastigote) — «трипаносомная», или «трипано-
морфная», форма встречается только у представителей рода Herpetomonas. 
Клетки характеризуются удлиненной формой тела, кинетопластом, распо-
лагающимся за ядром, и соответственно длинным жгутиковым карманом, 
открывающимся терминально. 

Эпимастигота (epimastigote) — «критидиальная форма». Форма тела 
обычно удлиненная, кинетопласт располагается вблизи от ядра, но не захо-
дит за его задний край, жгутиковый карман открывается на латеральной 
поверхности тела, жгутик подходит к переднему концу клетки, прилегая 
к ее поверхности и формируя ундулирующую мембрану. 

Трипомастигота ( t rypomast igote) — «трипаносомная форма», форма 
тела обычно удлиненная, кинетопласт располагается за ядром, жгутиковый 
карман короткий, открывается на латеральной поверхности тела. Жгутик 
прилегает к поверхности клетки, формируя ундулирующую мембрану. 

Хоаномастигота (choanomast igote) — клетки имеют форму кувшинчи-
ков, жгутиковый карман короткий и широкий, открывается терминально, 
ядро и кинетопласт часто сближены. 

В 1974 г. Жанови с коллегами предложили использовать еще два тер-
мина: парамастигота (paramast igote) — для форм, характеризующихся 
ядром и кинетопластом, расположенными на одном уровне, и эндомастигота 
(endomastigote) — для клеток трипаносоматид, имеющих лишь «внутри-
клеточный» жгутик. Периодически эти термины можно встретить в спе-
циальной литературе, однако широкого признания они не получили (Janovy 
е. а., 1974; Molyneux, Ashford, 1983). 

Между тем исследователям, на практике сталкивающимся с описанием • 
трипаносоматид (будь то исследование жизненных циклов, фаунистические 1 

работы или описание новых видов этих жгутиконосцев), не всегда удается 
придерживаться рамок принятой классификации. Прежде всего это объяс-
няется удивительным разнообразием морфологических форм этих протистов, 
которое мы лишь частично можем проиллюстрировать в нашей работе 
(рис. 1). Однако возникающие подчас трудности, с нашей точки зрения, 
объясняются и рядом противоречий, которые заложены в принятой клас-
сификации и ее вариантах (рис. 2). Собственно говоря, таких противоре-
чий два. Первое связано с использованием в диагнозах различных морфо-
логических форм трипаносоматид несравнимых признаков, второе вытекает 
из относительной консервативности любой классификации, следствием чего 
является некоторое несоответствие устоявшихся взглядов и новых научных 
данных, в нашем случае касающихся представлений о клеточной организа-
ции трипаносоматид. 

Основу классификации морфологических форм трипаносоматид, предло-
женной Гоаром и Уоллесом (Hoare, Wallace, 1966), составляют признаки, 
характеризующие: 1. наличие или отсутствие у клеток трипаносоматид 
жгутика; 2. расположение отверстия жгутикового кармана на теле клетки; 
3. взаимное расположение ядра и кинетопласта относительно переднего 
конца клетки. По этим признакам у трипаносоматид выделяются 5 из 7 
морфологических форм: а-, про-, описто-, эпи- и трипомастиготы. В противо-
положность этим формам сферомастиготы и хоаномастиготы выделяются 
по признаку, характеризующему форму тела клеток, а основные признаки 
не учитываются или играют второстепенную роль. При этом обе морфо-
логические формы имеют определенную таксономическую зависимость. 
Термин хоаномастиготы предложен для обозначения стадий развития 
жгутиконосцев рода Crithidia, а сферомастиготы — для стадий Trypano-
soma cruzi (Brack, 1968; Hoare, Wallace, 1966). 
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Использование в классификации основных морфологических форм три-
паносоматид признаков, способных варьировать в широких пределах, с на-
шей точки зрения, неоправдано. То, что форма тела трипаносоматид отно-
сится к числу таких признаков, можно видеть по рис. 1. Можно выделить 
несколько основных типов клеток трипаносоматид, характеризующихся той 
или иной формой тела: веретеновидные, булавовидные, эллипсоидальные, 
сферические, кувшиновидные и т. п. Использование только части из них 
в качестве самостоятельных и основных признаков отдельных морфологи-
ческих форм приводит к путанице, особенно если приходится сталкиваться 
с неопределенными или новыми видами жгутиконосцев. Если классические 
формы, например промастиготы Leptomonas jaculum и хоаномастиготы 
Crithidia fasciculata, различаются довольно легко (по форме тела) , то 
клетки других трипаносоматид, не обладающие столь четко выраженными 
признаками, невозможно уверенно отнести к той или другой морфологической 
форме. С этой проблемой мы, в частности, столкнулись при описании жгутико-
носцев из рода Proteomonas (Фролов, Малышева, 1989а, 19896, 1992; 
Подлипаев и др., 1990). 

Задача еще более осложняется необходимостью взвешивания несопоста-
вимых признаков, ведь большинство хоаномастигот имеют промастиготную 
организацию: терминально открывающийся жгутиковый карман и кинето-
пласт, лежащий перед ядром, а сферомастиготы могут быть либо про-, либо 
эпи-, либо трипомастиготами. 

Перечисленные выше доводы убеждают нас отказаться от включения 
в схему классификации основных морфологических форм таких типов кле-
ток трипаносоматид, которые выделяются по признакам, характеризующим 
форму их тела (хоано- и сферомастиготы). Это не влечет за собой утраты 
какой-либо из форм, а связано лишь с их перераспределением между основ-
ными морфологическими формами трипаносоматид (рис. 3) . 

Термин парамастиготы был использован пока лишь в одном из вариан-
тов классификации морфологических форм (рис. 2, Г). Жанови с коллегами 
(Janovy е. а., 1974) предложил этот термин для обозначения переходных 
форм, кратковременно существующих в процессе трансформации промасти-
гот Herpetomonas в опистомастиготы, и наоборот. Позднее этот термин 
использовался при описании соответствующих форм жгутиконосцев из родов 
Herpetomonas, Crithidia, Proteomonas и Leishmania. Однако надо отметить, 
что формы, у которых кинетопласт располагается на одном уровне с ядром, 
есть не только у перечисленных выше жгутиконосцев с терминально откры-
вающимся жгутиковым карманом, но и у Trypanosoma и Blastocrithidia. 
Эти формы не имеют специального названия. Следовательно, либо в схему 
классификации основных морфологических форм мы должны ввести еще 
одну форму, ликвидирующую этот пробел, либо вообще отказаться от вклю-
чения парамастигот в эту схему. Учитывая, что парамастиготы — это, как 
правило, переходные формы, существующие непродолжительное время 
и не играющие поэтому существенной роли при описании трипаносоматид, 
мы предпочитаем второй путь. При этом, чтобы избежать путаницы в диаг-
нозах основных форм, особо оговорим, что положение кинетопласта опре-
деляется относительно задней границы ядра, а не всего ядра, как было 
ранее. 

Обратимся теперь к морфологическим формам трипаносоматид, полу-
чившим название амастигот. В эту группу, известную с начала века под 
названием «лейшманиальные формы», объединяют формы жгутиконосцев, 
которые под световым микроскопом сходны с «амастиготами» лейшманий. 
Амастиготами называют внутриклеточные и (или) внутритканевые формы 
Leishmania и Т. cruzi и цистоподобные формы Leptomonas и Blastocrithidia, 
а также любые мелкие округлые или эллипсоидальные формы других 
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Морфологические формы* 

Мастиготы 
(жгутик выходит за жгутиковый карман) 

Эндо-
мастиготы 

(жгутик 
не выходит) 

А-
мастиготы 

(жгутик 
отсутствует) 

4 Г\ 

® 

про-
мастиготы 

описто-
мастиготы 

I ® / 

эпи-
мастиготы 

трипо-
мастиготы 

Г\ 

Рис. 3. Схема классификации основных морфологических форм трипаносоматид. 
* Использованы морфологические признаки: место выхода жгутика из тела, положение кинетосом 

и кинетопласта относительно ядер. Пояснения в тексте. 

Fig. 3. Scheme of the c lass i f ica t ion of the bas ic morpholog ica l f o r m s of t r y p a n o s o m a t i d s . 

жгутиконосцев, лишенные (как минимум) свободной части жгутика (Hoare, 
Wallace, 1966; Vickerman, Preston, 1976; Molyneux, Ashford, 1983). Однако 
электронно-микроскопические исследования последних десятилетий пока-
зали, что на самом деле амастиготы представляют собой гетероморфную 
группу. Так, оказалось, что «амастиготы» трипаносом и лейшманий имеют 
жгутик, целиком помещающийся в жгутиковом кармане (Eperon, McMahon-
Prat t , 1989; Meyer, De Souza, 1973), сходные формы найдены у Herpetomonas 
и Proteomonas из насекомых (Фролов, Малышева, 1989а, 19896, 1990; 
Janovy е. а., 1974), тогда как «цисты» Leptomonas и Blastocrithidia пол-
ностью лишены жгутиков и, вероятно, даже кинетосом (Фролов и др., 1991; 
Фролов, Скарлато, 1990; Mehlhorn е. а., 1979; Tieszen е. а., 1985, 1989). 
В этой связи нам представляется необходимым разделить две эти формы 
трипаносоматид. Для обозначения форм, сохраняющих жгутик, целиком 
помещающийся в жгутиковом кармане (рис. 4, У; см. вкл.) , мы предлагаем 
использовать термин эндомастиготы (Janovy е. а., 1974), а название амасти-
готы мы сохраняем за формами трипаносоматид, полностью лишенными 
жгутика (рис. 4, 2). 

На рис. 3 представлена схема классификации морфологических форм 
трипаносоматид с учетом предложенных выше изменений. Эта схема, как 
нетрудно заметить, основывается на принципах, разработанных Гоаром 
и Уоллесом, и является по сути дальнейшим развитием их основных поло-
жений: освобождением понятия морфологическая форма от таксономиче-
ской зависимости, отказом от использования «расплывчатых» и несравни-
мых признаков и использованием современных сведений о клеточной орга-
низации трипаносоматид. Д л я включенных в схему основных морфологиче-
ских форм трипаносоматид предлагаются следующие диагнозы. 
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В с т р е ч а е м о с т ь о с н о в н ы х м о р ф о л о г и ч е с к и х ф о р м у р а з л и ч н ы х п р е д с т а в и т е л е й 
T r y p a n o s o m a t i d a e 

D i s t r i b u t i o n of t h e b a s i c m o r p h o l o g i c a l f o r m s a m o n g v a r i o u s m e m b e r s 
of t h e T r y p a n o s o m a t i d a e 

Жгути ко носец 
М о р ф о л о г и ч е с к а я форма 

Жгути ко носец описто-
мастигота амастигота 

промасти-
гота 

эндомасти-
гота эпимастигота трипомасти-

гота 

Herpetomonas — — — — — — — 
Crithidia — 
Proteomonas — — — — — 
Blastocrithidia — — «—— 
Leptomonas — — — _ — — 
Phytomonas — — — — — — 
Leishmania — — — — — 
Trypanosoma и з — — — — — _ 

а м ф и б и й 
Endotrypanum — — — « — — 
Т. cruzi с»»»»»»»»» 
Т. brucei — — — — — i 
Т. evansi — 

Амастиготы (amast igote) — клетки трипаносоматид, лишенные жгутика. 
Эндомастиготы (endomast igote) — клетки трипаносоматид, обладающие 

жгутиком, который не выходит за пределы жгутикового кармана. 
Промастиготы (promast igote) — клетки трипаносоматид, обладающие 

жгутиком, выходящим за пределы жгутикового кармана. Жгутиковый кар-
ман открывается терминально, кинетопласт располагается в пространстве 
между дном жгутикового кармана и задним краем ядра. 

Опистомастиготы (opisthomastigote) — клетки трипаносоматид, обла-
дающие жгутиком, выходящим за пределы жгутикового кармана. Жгути-
ковый карман открывается терминально, кинетопласт располагается в про-
странстве между задним краем ядра и задним концом клетки. 

Эпимастиготы (epimastigote) — клетки трипаносоматид, обладающие 
жгутиком, выходящим за пределы жгутикового кармана. Жгутиковый кар-
ман открывается на латеральной поверхности клетки, жгутик подходит 
к переднему концу клетки, прилегая к ее поверхности и формируя ундули-
рующую мембрану. Кинетопласт располагается в пространстве между дном 
жгутикового кармана и задним краем ядра. 

Трипомастиготы (trypomastigote) — клетки трипаносоматид, обладаю-
щие жгутиком, выходящим за пределы жгутикового кармана. Жгутиковый 
карман открывается на латеральной поверхности клетки, жгутик подходит 
к переднему концу клетки, прилегая к ее поверхности и формируя ундули-
рующую мембрану. Кинетопласт располагается в пространстве между задним 
краем ядра и задним концом клетки. 

Сочетание морфологических форм, выявляемых в жизненных циклах 
трипаносоматид, лежит в основе построения системы сем. Trypanosomat idae . 
В этой связи нам представляется необходимым привести в нашей работе 
и данные о встречаемости различных морфологических форм у представи-
телей группы родов трипаносоматид с учетом внесенных нами изменений. 
Поскольку отдельные виды и группы видов рода Trypanosoma сущест-
венно различаются набором морфологических форм, мы считаем целесо-
образным отразить это в приводимой ниже схеме (см. таблицу). 
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CLASSIFICATION O F THE M O R P H O L O G I C A L FORMS O F FLAGELLATES 
FAMILY TRYPANOSOMATIDAE 

A. O. Frolov 

Key words: Trypanosomat idae , Morphological forms, Klassification 

S U M M A R Y 

The part ial revision of the general ly accepted classification of the morfological fo rms of 
t rypanosomatid f lagel la tes (Hoare, Wallace, 1966) is proposed. Only «f lagel lar» character is t ics 
without evaluation of the form of the body and sistematic position of the f lage l la tes are used in the 
new variant of the classification. Six basic morfological forms of t rypanosomat ids have been 
included in proposed scheme: amas t igotes , endomast igotes , promast igotes , opis thomast igotes , 
epimastigotes, t rypomast igotes . 
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Вклейка к ст. А. О. Фролова 

Рис. 4. Различия в ультратонкой организации эндомастигот и амастигот. 
/ — эндомастигота Proteomonas brevicula; 2 — амастигота Leptomonas oncopelti\ ПС—плазмалемма 

с прилегающим слоем специализированной субпелликулярной цитоплазмы; РИ — рибосомы. 
Остальные обозначения такие же, как на рис. 1. 

Fig. 4. U l t r a s t ruc tu ra l differentiat ion between endomast igo tes ( / ) and amas t igo tes (2). 


