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Обзор посвящен анализу экзотрансформаций жизненных циклов в эволюционной 
истории трипаносоматид (Kinetoplastea: Trypanosomatidae). Под экзотрансформация-
ми понимаются процессы, связанные с переходом трипаносоматид на новых хозяев. 
Их результатом могут служить как включение новых хозяев в циклы развития пара-
зитов, так и формирование паразитарных систем de novo. Показано, что экзотранс-
формации являются одним из основных модусов эволюции трипаносоматид. Обсуж-
даются разнообразные примеры экзотрансформаций жизненных циклов у представи-
телей всех групп в сем. Trypanosomatidae. 
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Под экзотрансформациями жизненных циклов трипаносоматид (Kine-
toplastea: Trypanosomatidae) мы подразумеваем эволюционные процессы, 
связанные с различными формами переходов этих жгутиконосцев на но-
вых хозяев. Причины экзотрансформаций могут быть разнообразны, как и 
их последствия. Возможность данного события обычно связывают с «широ-
той нормы реакции» или «пластичностью фенотипов» паразитических орга-
низмов (West-Eberhard, 1998, 2003; Brooks, Ferrao, 2005; Brooks, Hoberg, 
2007; Agosta, Klemens, 2008). В этом смысле большинство трипаносоматид 
демонстрируют исключительные возможности. Об этом можно судить по 
способности жгутиконосцев к длительному культивированию in vitro на до-
статочно простых, в том числе синтетических питательных средах, дли-
тельном выживании и даже размножении их трофических стадий в природе, 
вне круга хозяев (в воде, в соке плодов и т. п.) и, наконец, по многочислен-
ным примерам неспецифических инвазий, характерных для многих трипа-
носоматид (McGhee, Cosgrove, 1980; Подлипаев, 1990; Lukes et al., 2014). 

Необходимым условием для осуществления «перехода» является про-
странственно-временная кооперация паразита и потенциального хозяина, 
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возникновение которой обычно связывают с воздействием на популяции 
одного или обоих участников процесса динамических внешних факторов: 
локальных или глобальных экологических трансформаций, изменений 
климата и т. п. (Brooks, Ferrao, 2005; Brooks, Hoberg, 2007; Agosta, Kle-
mens, 2008). Спектр вероятных последствий экзотрансформаций также 
многообразен: от в той или иной степени продолжительного персистиро-
вания паразита в новом хозяине до включения такого хозяина в существу-
ющую паразитарную систему или формирование новой паразитарной сис-
темы. 

Сейчас уже накоплено множество свидетельств переходов трипаносо-
матид на новых хозяев особенно среди гетероксенных представителей се-
мейства (Hamilton et al., 2007). Следует, однако, заметить, что в отличие от 
установленных фактов экзотрансформаций, каковыми являются, напри-
мер, переход трипаносоматид насекомых Herpetomonas sp., к паразитиро-
ванию в инфузориях (Fokin et al., 2014) или включение в качестве перенос-
чика лейшманий мокрецов из рода Forcipomyia Kieffer (Dougall et al., 
2011), многие предлагаемые гипотезы «переходов» трипаносоматид на но-
вых хозяев не следует считать безусловно доказанными. Анализ эволюци-
онных процессов, происходивших десятки и сотни миллионов лет назад 
в группах организмов, о филогении которых мы имеем очень поверхност-
ные представления, неизбежно связан с очевидными рисками. Также 
сложным, а во многих случаях, по-видимому, не решаемым остается во-
прос о выявлении первичных хозяев в большинстве современных группи-
ровок трипаносоматид. Проблема заключается в том, что палеонтологи-
ческая летопись группы практически отсутствует, а сложный характер 
эволюционных процессов, в том числе возможность вторичных и последу-
ющих «переходов» паразитов на новых хозяев затрудняют поиск исходно-
го варианта. 

Ранее мы уже обращали внимание на то, что хозяева парафилетической 
группировки гомоксенных трипаносоматид насекомых (ГТН) представле-
ны главным образом в трех отрядах Insecta: Diptera, Siphonaptera и Hete-
roptera с предковыми формами которых, вероятнее всего, и следует связы-
вать их происхождение (Фролов и др., 2015). В процессе анализа возмож-
ных путей происхождения рода Trypanosoma, возникшего вследствие 
одного из наиболее ранних дивергентных процессов в эволюционной ис-
тории трипаносоматид, мы рассмотрели «диптерную» гипотезу гомоксен-
ного предка трипаносом (Фролов и др., 2015). Учитывая это и тот факт, 
что базальное положение на филогенетическом древе трипаносоматид за-
нимает паразит двукрылых насекомых Paratrypanosoma confusum (Flegon-
tov et al., 2013), можно предположить, что именно Diptera являлись анцест-
ральными хозяевами ГТН, а освоение трипаносоматидами представителей 
Heteroptera и Siphonaptera происходило в результате первичных экзотранс-
формаций исходного жизненного цикла этих паразитов. Возможен, одна-
ко, и другой сценарий, при котором предок ГТН мог быть паразитом древ-
них Mecopterida, от которых произошли Antliophora — монфилетический 
таксон, объединяющий скорпионниц, блох и двукрылых насекомых (Си-
нев, 2013). В этом случае Siphonaptera и Diptera могли «унаследовать» го-
моксенных трипаносоматид от их общего предка, а переход этих жгутико-
носцев на Heteroptera произошел позднее. Отчасти эта гипотеза подтверж-
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дается тем фактом, что представители недавно описанного рода 
Blechomonas — гомоксенных паразитов блох из всех ГТН (за исключени-
ем паразита двукрылых P. confusum) занимают на филогенетическом древе 
Trypanosomatidae положение наиболее близкое к его основанию (Votypka 
et al., 2013). Гипотезу, связывающую происхождение ГТН с Heteroptera, 
мы не рассматриваем, поскольку на настоящий момент для нее нет ника-
ких оснований. 

Ряд экзотрансформаций жизненных циклов ГТН может быть просле-
жен на примере представителей современного рода Herpetomonas. Боль-
шинство херпетомонасов являются облигатными паразитами двукрылых 
насекомых, с которыми в последнее время связывают возникновение и 
эволюцию этой монофилетической группировки ГТН (Borghesan et al., 
2013). Вместе с тем херпетомонасы регулярно обнаруживаются и в хищ-
ных клопах, из которых описаны 4 их вида. Жизненный цикл Herpetomo-
nas nabiculae (Подлипаев, 1985) демонстрирует пример настоящей экзо-
трансформаций, связанной с освоением в качестве хозяев клопов Nnabicu-
la flavomarginatus (Костыгов и др., 2011). Этих трипаносоматид отличает 
ряд специфических адаптаций к развитию в пищеварительной системе на-
бид, которые с одной стороны не встречаются у других паразитов полуже-
сткокрылых, а с другой, сближают Н. nabiculae с паразитами двукрылых 
насекомых. Прежде всего это эндогенная агломерация жгутиконосцев в 
«передней позиции» (Фролов, Скарлато, 1995). Деления происходят у жгу-
тиконосцев, прикрепленных измененным жгутиком к поверхности кутику-
лярной выстилки глоточного клапана. Ранее примеры подобной локализа-
ции мы отмечали у трипаносом и лейшманий при формировании ими ме-
тациклических стадий в пищеварительной системе двукрылых насекомых 
(Фролов и др., 2015). Все другие известные паразиты полужесткокрылых 
насекомых минуют передний, кутикулизированный отдел кишечника сво-
их хозяев транзитом (Фролов, Скарлато, 1995). Пролиферация в «передней 
позиции» сопряжена с морфофункциональной адаптацией систем, обеспе-
чивающих поступление в клетки жгутиконосцев питательных веществ. 
Herpetomonas nabiculae — пока единственный известный представитель 
ГТН, обладающий полнофункциональным цитостом-цитофарингеальным 
комплексом, аналоги которого встречаются только у трипаносом (Frolov, 
Karpov, 1995). Вполне вероятно, что жизненный цикл Н. nabiculae может 
быть сопряжен и с еще одной экзотрансформацией. Недавно изоляты это-
го вида были получены в Чехии из блох Chaetopsylla globiceps (Siphonapte-
ra: Vermipsyllidae) и Paraceras melis (Ceratophyllidae) — паразитов обыкно-
венной лисицы Vulpes vulpes (Votypka et al., 2013). Анализ, выполненный 
по последовательностям генов сплайсируемого лидера (SL-RNA) и конка-
тенированным данным (SSU rRNA+gGAPDH), достоверно показал, что 
изоляты трипаносоматид, выделенные из блох (В08-873) и клопов 
(Nfm-2), принадлежат к одному виду Н. nabiculae (Костыгов и др., 2011; 
Votypka et al., 2013). 

Другим примером экзотрансформаций жизненного цикла представите-
лей рода Herpetomonas могут служить жгутиконосцы Н. swainei (Smirnoff, 
Lipa, 1970). Эти трипаносоматиды паразитируют в личинках и имаго сос-
нового пилильщика Neodiprion swainei (Hymenoptera: Tenthredinidae). Эн-
догенная агломерация паразитов происходит в кишечнике хозяев, где они 
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локализуются на поверхности эпителиальных клеток. Из кишечника жгу-
тиконосцы проникают в мальпигиевы сосуды и гемолимфу хозяев. Для 
Н. swainei установлена трансфазная передача инвазии в цикле хозяев 
(Smirnoff, Lipa, 1970). Высокий процент опистомастигот в полиморфных 
популяциях Н. swainei даже в отсутствии молекулярно-филогенетических 
данных свидетельствует о принадлежности этого организма к роду Негре-
tomonas, поскольку данный морфотип у других трипаносоматид отсутст-
вует. 

Анализируя разнообразие ГТН в различных группах насекомых, не-
трудно заметить, что перепончатокрылые редко выступают в роли их хо-
зяев (Подлипаев, 1990). Помимо Н. swainei известно еще 3 вида рода Cri-
thidia, паразитирующие в Hymenoptera: Crithidia mellificae из медоносной 
пчелы Apis mellifera, а также Crithidia bombi и Crithidia expoeki — всесвет-
но распространенные паразиты шмелей рода Bombus (Langridge, McGhee, 
1967; Горбунов, 1987; Lipa, Triggiani 1988; Schmid-Hempel, Tognazzo, 
2010). Эти три вида демонстрируют очевидное родство между собой и при 
этом дистанцированы как от представителей рода Herpetomonas, так и от 
рода Crithidia — настоящих критидий, паразитов двукрылых насекомых 
(Schmid-Hempel, Tognazzo, 2010; Runckel et al., 2014). На филогенетиче-
ских схемах они формируют кладу, общую с рядом видов трипаносоматид 
из полужесткокрылых насекомых, пока относящихся к роду Leptomonas 
(Schmid-Hempel, Tognazzo, 2010). Современные представления о филоге-
нии насекомых с полным превращением (Endopterygota) в качестве одного 
из возможных сценариев ранней дивергенции в этой группе предполагают 
раннее обособление монофилетической группировки Hymenoptera+Me-
copterida (Синев, 2013). Таким образом, гипотетически, трипаносоматиды 
из Hymenoptera, Diptera и Siphonaptera могли иметь общего предка — па-
разита древних эндоптеригот. Однако на филогенетических схемах семей-
ства Trypanosomatidae жгутиконосцы из Hymenoptera позиционируются 
среди многочисленных представителей подсем. Leishmaniinae, формирую-
щих «крону» филогенетических деревьев трипаносоматид, что указывает 
на их относительно недавнее происхождение (Schmid-Hempel, Tognazzo, 
2010; Runckel et al., 2014). По-видимому, Hymenoptera — новая для трипа-
носоматид группа хозяев, освоение которой представителями разных так-
сонов ГТН в процессе экзотрансформаций их жизненных циклов происхо-
дит независимо. 

Род Herpetomonas демонстрирует еще один пример экзотрансформаций 
жизненного цикла, уникальность которого заключается в преодолении 
жгутиконосцами ГТН своей зависимости от насекомых. Речь идет о трипа-
носоматид ах, паразитирующих в макронуклеусах инфузорий. К настояще-
му времени описано 2 вида этих паразитов: Leptomonas karyophilus из ци-
лиат Paramecium trichium и Leptomonas ciliatorum из Paraholosticha sterkii 
(Gillies, Hanson, 1963; Görtz, Dieckmann, 1987). Кроме того, трипаносома-
тиды обнаружены у нескольких представителей рода Euplotes (Wille et al., 
1981; Fokin et al., 2014). Во всех случаях мишенью для жгутиконосцев слу-
жат макронуклеусы инфузорий. Лабораторные изоляты зараженных инфу-
зорий, как правило, выживают непродолжительное время. Однако штамм 
Paraholosticha sterkii, инфицированный жгутиконосцем L. ciliatorum, куль-
тивировали в лабораторных условиях около двух лет и его утрата не была 
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связана с патогенным воздействием трнпаносоматид на инфузорий (Görtz, 
Dieckmann, 1987). Жгутиконосцы, способные поражать макронуклеусы 
инфузорий, имеют всесветное распространение, что наряду со специфиче-
ской локализацией в хозяине, уникальным способом преодоления ядерной 
оболочки и сходной морфологией паразитов позволяет говорить о неслу-
чайном характере инвазии. Скорее всего, речь должна идти о группе ви-
дов, осваивающих новую для трипаносоматид нишу. По имеющимся дан-
ным, эти трипаносоматиды проявляют очевидную избирательность при 
выборе хозяев (Gillies, Hanson, 1963; Wille et al., 1981; Görtz, Dieckmann, 
1987). Первое и пока единственное молекулярно-филогенетическое иссле-
дование этих трипаносоматид выполнено на жгутиконосцах из макронук-
леуса Euplotes encysticus (Fokin et al., 2014). Оказалось, что трипаносома-
тиды с промастиготной организацией, паразитирующие в макронуклеусе 
Е. encysticus, относятся к роду Herpetomonas, среди представителей кото-
рого демонстрируют близкое родство с двумя его видами: Н. trimorpha и 
Н. ztiplika — паразитами мокрецов (Diptera: Ceratopogonidae). Возмож-
ность перехода трипаносоматид с двукрылых насекомых, личинки кото-
рых ведут водный образ жизни, на инфузорий кажется при этом весьма ве-
роятной. 

К числу наиболее распространенных и, по-видимому, постоянно проис-
ходящих в группе ГТН экзотрансформаций жизненных циклов следует от-
нести переходы паразитов на новых хозяев, сопровождаемые включением 
последних в существующие паразитарные системы. В качестве примера 
здесь можно привести критидий, паразитирующих в полужесткокрылых 
насекомых. Так, жгутиконосцы Crithidia brevicula обладают простым жиз-
ненным циклом, при котором эндогенная агломерация и формирование 
расселительных стадий паразитов происходят в ректуме клопов хозяев 
(Фролов, Малышева, 1989а; Фролов, Скарлато, 1995). Crithidia brevicula 
паразитирует в различных представителях семейств Gerridae, Miridae и 
Nabidae (Kostygov et al., 2014). Эти семейства входят в состав двух различ-
ных монофилетических группировок Heteroptera, имеющих статус инфра-
отрядов: Gerromorpha и Cimicomorpha (Weirauch, Schuh, 2011; Li et al., 
2012). Считается, что обособление герроморф и цимикоморф происходило 
независимо в юрском периоде, а возможно и раньше (Nel, Popov, 2000; 
Yao et al., 2007; Damgaard, 2008; Li et al., 2012). Длительная независимая 
эволюция герроморф и цимикоморф и отсутствие у них общего предка не 
позволяют рассматривать С. brevicula в качестве «унаследованного» пара-
зита для любой из этих групп. Модель «перехода» в данном случае выглядит 
предпочтительней. Crithidia brevicula нетребовательна к пищевым ресур-
сам и легко культивируется на простых средах (Фролов, Малышева, 19896). 
Эффективность заражения новых хозяев трофическими стадиями С. brevi-
cula была подтверждена экспериментально (Малышева, Фролов, 1995). 
Среди наземных хозяев С. brevicula передача инвазии может происходить 
как в процессе хищничества, так и при зондировании клопами субстрата, 
контаминированного фекалиями зараженных особей (Малышева, Фролов, 
1995). Все это позволяет полагать, что данная многохозяинная паразитар-
ная система могла возникнуть в результате множественных переходов 
С. brevicula с первичного хозяина на хозяев реципиентов. Как и в других 
подобных случаях, исходный хозяин С. brevicula остается неизвестен. 
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Среди гетероксенных трипаносоматид примеры экзотрансформаций 
могут быть прослежены в эволюционной истории представителей всех 
трех родов. У жгутиконосцев из рода Phytomonas эти процессы наиболее 
очевидно связаны с освоением трипаносоматидами различных расте-
ний-хозяев (Dollet, 1984; Camargo, 1999; Maslov et al., 2013; Lukes et al., 
2014). Однако слабая изученность большинства представителей рода Phy-
tomonas не позволяет пока анализировать эволюционную историю их 
взаимоотношений с хозяевами. 

Жизненные циклы современных лейшманий демонстрируют ряд при-
меров экзотрансформаций, особенно отчетливо прослеживающихся (веро-
ятно в силу их лучшей изученности) у видов способных заражать челове-
ка. Лейшманиозы в большинстве своем имеют зоонозную природу. Вклю-
чение человека в цикл развития этих паразитов носит вторичный характер, 
демонстрируя примеры очевидных экзотрансформаций. Круг естествен-
ных хозяев многих лейшманий при этом может быть очень широк и также 
включать млекопитающих из групп, не имеющих близких филогенетиче-
ских связей. Так, например, неотропическая Leishmania (Viannia) brazilien-
sis помимо человека использует в качестве хозяев грызунов, сумчатых и 
неполнозубых в дикой природе и домашних собак, лошадей, ослов и их 
гибриды в антропогенных ландшафтах (Grimaldi, Tesh, 1993). Очевидно, 
что разнообразие хозяев-млекопитающих в данном случае не может быть 
объяснено иначе как результатом серии экзотрансформаций жизненного 
цикла L. braziliensis. Переносчиками этих лейшманий считаются от 11 до 
29 видов и подвидов москитов рода Lutzomia, примерно половина из кото-
рых относится к облигатным хозяевам L. braziliensis, а остальные рассмат-
риваются в качестве факультативных (Grimaldi, Tesh, 1993; Maroli et al., 
2012). Коэволюционые процессы, связанные с включением в жизненный 
цикл лейшманий различных переносчиков, пока не изучены. В значитель-
ной мере это связано с крайне противоречивыми и запутанными сведения-
ми о таксономии, филогении и экологии москитов, в том числе и рода Lut-
zomyia (Bauzer et al., 2007; Marcondes, 2007; Ready, 2011). Все без исклю-
чения лейшмании, паразитирущие в млекопитающих Нового и Старого 
Света, подобно L. braziliensis демонстрируют общую тенденцию к экзо-
трансформациям своего жизненного цикла, связанным в первую очередь с 
множественными переходами паразитов на неродственные группы млеко-
питающих животных (Сафьянова, 1982). Использование нескольких видов 
переносчиков — также общая черта, характерная для рода Leishmania (Ma-
roli et al., 2012). Однако, как и в случае с L. braziliensis, эволюционный ана-
лиз становления этой части жизненного цикла лейшманий пока не возмо-
жен. 

Два других примера экзотрансформаций жизненных циклов лейшма-
ний, которые мы рассмотрим ниже, связаны с эволюционным переходом 
паразитов на принципиально новых хозяев и формированием оригиналь-
ных паразитарных систем. Подрод Sauroleishmania объединяет кровепара-
зитов рептилий, распространенных в тропиках и субтропиках Старого 
Света (Сафьянова, 1982). В качестве переносчиков эти жгутиконосцы ис-
пользуют москитов из рода Sergentomyia (Psychodidae: Phlebotominae). По-
ложение Sauroleishmania на филогенетическом древе рода показывает, 
что становление данной группы происходило в относительно недавнее 
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время, а их предками были лейшмании, паразитировавшие в млекопитаю-
щих (Фролов и др., 2015). На различных филогенетических схемах, неза-
висимо от используемых маркеров, клада, объединяющая лейшманий из 
рептилий, оказывается в кроне вместе с кладой подрода Leishmania, а ба-
зальное положение неизменно занимают неотропические Viannia и Рага-
leishmania (Momen, Cupolillo, 2000; Noyes, et al., 2000; Fraga et al., 2010). 
До недавнего времени возможность перехода лейшманий с млекопитаю-
щих, переносчиками у которых в Старом Свете, как считалось, служат 
исключительно москиты рода Phlebotomus, на рептилий казалась необъяс-
нимой и сомнительной. Однако сейчас уже накоплено множество подтвер-
ждений того, что москиты рода Sergentomyia могут включаться в качестве 
переносчиков в жизненный цикл целого ряда видов лейшманий млекопи-
тающих, в том числе L. major и L. tropica (Parvizi et al., 2008; Berdjane-Bro-
uk et al., 2012; Campino et al., 2013; Nzelu et al., 2014). Таким образом, жгу-
тиконосцы подродов Leishmania и Sauroleishmania имеют потенциально 
общих переносчиков — москитов рода Sergentomyia, с которыми, вероят-
но, и была связана данная экзотрансформация, приведшая к обособлению 
группы облигатных кровепаразитов рептилий. 

Еще один уникальный пример возможных экзотрансформаций жизнен-
ного цикла лейшманий связан с разрушением парадигмы, до последнего 
времени связывавшей возможность их трансмиссии исключительно с мос-
китами (Phlebotominae). Относительно недавно на Северных Территориях 
Австралии был обнаружен очаг автохтонного кожного лейшманиоза у 
красных кенгуру Macropus rufus (Rose et al., 2004). Однако установить пе-
реносчика этих лейшманий авторам не удалось. Позднее анализ заражен-
ности москитов на этой территории был выполнен методом полуколичест-
венной ПЦР в реальном времени. Всего было исследовано более 1800 экз., 
принадлежащих к 4 видам рода Sergentomyia, и во всех случаях ДНК лей-
шманий в тестируемых образцах не была обнаружена (Dougall et al., 2011). 
Другие москиты в очаге заражения не встречались. Совершенно неожи-
данно положительные результаты были получены при аналогичном тести-
ровании других кровососущих двукрылых. Ими оказались мокрецы (Сега-
topogonidae) неизвестного вида из рода Forcipomyia Kieffer 1921. Сравне-
ние лейшманий из культур, полученных ранее от больных кенгуру, и 
жгутиконосцев из кишечника мокрецов подтвердили принадлежность тех 
и других к одному виду паразита, а последующий молекулярно филогене-
тический анализ показал их сходство с Leishmania enrietti (Dougall et al., 
2011). В мокрецах наблюдалась высокая интенсивность инвазии, сопро-
вождавшаяся формированием метациклических стадий лейшманий. Экзо-
трансформация жизненного цикла, связанная с переходом на принци-
пиально новых переносчиков, по сути открывает лейшманиям выход за 
границы ареалов обитания их основных переносчиков — москитов. Это 
открытие значительно осложняет будущий анализ и прогнозирование эпи-
демиологической обстановки по лейшманиозам во всем мире (Dougall 
et al., 2011). 

В отличие от лейшманий, освоивших в своей эволюционной истории 
в качестве хозяев представителей только двух классов позвоночных жи-
вотных: млекопитающих и рептилий, трипаносомы могут быть охарак-
теризованы в общем как паразиты позвоночных животных (Ноаге, 1972; 
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Рис. 1. Кладограмма, отображающая консенсус современных данных о филогении рода Trypa-
nosoma. «Водная клада». 

По данным разных авторов (Martin et al., 2002; Gibson et al., 2005; Ferreira et al., 2007; Hayes et al., 2014; 
Grybchuk-Ieremenko et al., 2014; Paparini et al., 2014). 

Fig. 1. Ciadogram depicting a consensus of modern data on the phylogeny of the genus Trypanoso-
ma. «Aquatic clade». 

Vickerman, 1994). Помимо млекопитающих и рептилий они паразитируют 
в круглоротых, хрящевых и костных рыбах, амфибиях и птицах. Так-
же широк и спектр переносчиков трипаносом. Среди них представители 
3 отрядов насекомых: Diptera, Hemiptera, Siphonaptera, а также пиявки и 
клещи. Хотя филогения рода Trypanosoma еще далека от совершенства, 
основа ее архитектоники поддерживается большинством современных 
исследований (Simpson et al., 2006; Hamilton et al., 2007; Stevens, 2008). 
Анализ эволюционной истории трипаносом, основанный на современных 
данных о филогении этой группы, показывает, что переход паразитов на 
новых хозяев из различных таксономических групп послужил основой 
формирования современного разнообразия рода (Hamilton et al., 2007, 
2012а; Stevens, 2008). Ниже мы рассмотрим некоторые из характерных их 
примеров. 
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Ранее (Фролов и др., 2015) мы неоднократно упоминали трипаносом из 
монофилетической «водной клады», которые паразитируют в рыбах, ам-
фибиях, рептилиях и млекопитающих (рис. 1). Их переносчиками служат 
пиявки и двукрылые насекомые. Формирование «водной клады» связано с 
одним из наиболее ранних дивергентных процессов, имевших место в эво-
люционной истории трипаносоматид. Принимая «диптерную гипотезу» 
происхождения трипаносом (Фролов идр., 2015), мы тем самым исключа-
ем возможность существования анцестральной паразитарной системы, 
включавшей рыб и пиявок. Поскольку пиявки не могли «унаследовать» 
трипаносом от насекомых-переносчиков, их включение в жизненный цикл 
паразитов следует признать следствием экзотрансформаций последнего. 
Двукрылые (Phlebotominae, Culicidae, Chaoboridae) в качестве переносчи-
ков трипаносом из «водной клады», очевидно, связаны в первую очередь с 
амфибиями (Anderson, Ayala, 1968; Desser et al., 1973; Johnson et al., 1993; 
Bartlett-Healy et al., 2009). При этом известно, что пиявки также могут пе-
реносить трипаносом амфибий, причем у некоторых видов, например у 
Т. rotatorium, переносчиками могут служить одновременно пиявки и дву-
крылые насекомые (Bardsley, Harmsen, 1973; Desser et al., 1973; Martin, 
Desser, 1990; Bartlett-Healy etal., 2009). Таким образом, наиболее правдо-
подобным представляется переход трипаносом из наземно-земноводных 
паразитарных систем (амфибии — двукрылые насекомые + пиявки) в вод-
ные (рыбы + амфибии — пиявки). Сохраняется, правда, вероятность суще-
ствования в прошлом и системы, в которой двукрылые исходно были пе-
реносчиками трипаносом одновременно у амфибий и рыб, ведших земно-
водный образ жизни. Известно, например, что современные илистые 
прыгуны рода Periophthalmus служат прокормителями ряда двукрылых 
насекомых (Wirth, Hubert, 1989). В этом случае включение пиявок в жиз-
ненные циклы паразитов амфибий и рыб должно было стать следствием 
независимых экзотрансформаций жизненных циклов трипаносом в обеих 
группах хозяев. Первое ветвление в «водной кладе» (рис. 1) демонстриру-
ет обособление двух крупных группировок трипаносом, паразитирующих 
в рыбах и в амфибиях (Martin et al., 2002; Gibson et al., 2005; Stevens, 2008; 
Hayes et al., 2014; Grybchuk-Ieremenko et al., 2014). При этом, как мы пока-
жем далее, обе они включают также ряд видов трипаносом из других 
групп позвоночных животных, переход на которых носит, очевидно, 
вторичный характер. Поскольку трипаносомы из рыб не занимают на 
филогенетических схемах рода базального положения по отношению к 
паразитам амфибий, возникновение последних не может быть объяснено 
процессами коэволюции паразитов и их хозяев из этих двух групп позво-
ночных животных. Очевидно, что в основе данного дивергентного процес-
са лежит экзотрансформация жизненного цикла предковой для обеих 
групп формы из наземного комплекса трипаносом, вероятнее всего, пара-
зита амфибий. Группировка трипаносом из рыб представлена двумя суб-
кладами (рис. 1), объединяющими соответственно паразитов морских 
(хрящевых и лучеперых) и пресноводных рыб (Gibson et al., 2005; Hayes 
et al., 2014). На филогенетических схемах «водной клады», построенных с 
использованием различных генетических маркеров (рис. 1), трипаносомы 
из рыб неизменно объединяются с двумя видами австралийских трипано-
сом: Trypanosoma chelodina из водных черепах и Т. binneyi из утконоса Ог-
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nithorhynchus anatinus (Shaw) (Jakes et al., 2001; Hayes et al., 2014; Paparini 
et al., 2014). И морфологические, и молекулярные характеристики этих 
трипаиосом однозначно сближают их с паразитами рыб (Jakes et al., 2001; 
Paparini et al., 2014). Переход трипаносом рыб на других позвоночных, ве-
дущих водный или земноводный образ жизни, вероятнее всего, может 
быть обусловлен постоянным контактом последних с переносчиками три-
паносом рыб — пиявками, возможность включения которых в паразитар-
ную систему «Т. binneyi + Ornithorhynchus anatinus» подтверждена недав-
ними молекулярно-генетическими исследованиями (Paparini et al., 2014). 
Субклада трипаносом — паразитов амфибий (рис. 1) объединяет несколь-
ко кластеров жгутиконосцев, группирующихся вокруг ряда таких при-
знанных видов, как: Т. rotatorium, Т. гапагит и Т. chattoni (Martin et al., 
2002; Ferreira et al., 2007). Считается, что эволюция этих трипаносом в 
значительной степени была связана с рядом экзотрансформаций их жиз-
ненных циклов уже после обособления группировок паразитов рыб и ам-
фибий. В частности, среди бесхвостых амфибий (Anura) таким образом 
мог осуществиться переход трипаносом, паразитирующих у Ranidae, на 
представителей Bufonidae (Martin et al., 2002; Ferreira et al., 2007). Очевид-
ным примером «поздней» экзотрансформации жизненного цикла трипано-
сом амфибий служит Т. therezieni, паразитирующая в крови мадагаскар-
ского хамелеона Chamaeleo brevicornis (Gunther) (Martin et al., 2002; Ferrei-
ra et al., 2007). Позиционирование этих трипаносом наземных рептилий 
глубоко в «амфибийной» части «водной» клады (рис. 1) в данном случае 
может быть объяснено лишь переходом паразитов амфибий на нового хо-
зяина. Очевидно, что такой переход мог осуществиться только при учас-
тии переносчиков из наземного комплекса (Diptera), которые пока неиз-
вестны. 

Рассмотренные выше примеры убеждают нас в том, что эволюционная 
история трипаносом, входящих в монофилетическую «водную кладу», 
была в значительной степени связана с экзотрансформациями их жизнен-
ных циклов, способствовавшими широкому расселению паразитов и фор-
мированию их разнообразия. Трипаносомы из «наземной клады» демонст-
рируют сходные тенденции. 

Трипаносомы, паразитирующие в крови млекопитающих, как известно, 
распространены всесветно (Ноаге, 1972). На филограммах рода абсолют-
ное большинство из них группируются в 4 клады, получившие свои назва-
ния в соответствии с наиболее известными из входящих в них видов: 
«Т. brucei», «Т. cnizi», «Т. lewisi» и «Т. theileri» (рис. 2). Нетрудно заме-
тить, что современные данные не поддерживают монофилию трипаносом 
млекопитающих. Это особенно отчетливо проявляется в изолированности 
клады «Т. brucei», объединяющей африканских трипаносом, переносчика-
ми которых служат мухи цеце из рода Glossina Wiedemann, от остальных 
трипаносом млекопитающих (Stevens, Gibson, 1999; Hamilton etal., 2007; 
Stevens, 2008). Трипаносомы из двух клад: «Т. cruzi» и «Т. lewisi», вероят-
но, связаны общностью происхождения и формируют на многих филог-
раммах рода монофилетическую группу (рис. 2, 3) иногда не оправдано 
(учитывая отсутствие в ней африканских трипаносом и Т. theileri) называе-
мую «mammalian» (Hamilton et al., 2007; Stevens, 2008). Наконец, трипано-
сомы клады «Т. theileri» — очень небольшая группа (рис. 2), в состав кото-
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Рис. 2. Кладограмма, отображающая консенсус современных данных о филогении рода Trypa-
nosoma. «Наземная клада». 

Прямоугольниками обозначены паразиты млекопитающих. По данным разных авторов (Hamilton et al., 
2007; Stevens, 2008; Adams et al., 2010). 

Fig. 2. Ciadogram depicting a consensus of modern data on the phylogeny of the genus Trypanoso-
ma. «Terrestrial clade». 

рой входят всего 2 номинальных вида {Т. theileri и Т. cyclops) и которая не 
связана очевидным родством с другими трипаносомами из млекопитаю-
щих (Rodrigues et al., 2006). 

Клада «Т. theileri», как мы увидим далее, несмотря на небольшой объ-
ем, предполагает целый ряд примеров экзотрансформаций жизненных 
циклов у ее представителей. Помимо указанных двух видов в филогенети-
ческий анализ группы обычно включается большое количество изолятов 
паразитов, полученных из различных позвоночных и беспозвоночных хо-
зяев. Они распределяются между двумя субкладами, одна из которых 
включает трипаносом Т. theileri, а другая Т. cyclops (Stevens et al., 1999; 
2001; Hamilton et al., 2005b; Rodrigues et al., 2006). Позвоночные хозяева 
трипаносом, входящих в кладу «Т. theileri» представлены тремя неродст-
венными группами млекопитающих и амфибиями. Трипаносомы субкла-
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Т. cruzi • 

Рис. 3. Кладограмма, отображающая консенсус современных данных о филогении рода Trypa-
nosoma. «Т. cruzi» и «Т. lewisi» клады. 

Трипаносомы летучих мышей отмечены черными кружками. По данным разных авторов (Hamilton et al., 
2007; Stevens, 2008; Hamilton et al., 2012a, в; Lima et al., 2013). 

Fig. 3. Ciadogram depicting a consensus of modern data of the genus Trypanosoma. «T. cruzi» и 
«Г. lewisi» clades. 

ды, включающей Т. theileri, паразитируют в крови жвачных (Ruminantia) и 
распространены всесветно (Ноаге, 1972; Rodrigues et al., 2006). 

Trypanosoma cyclops — описана как кровепаразит малазийских макак 
(Primates) (Weinman, 1972). Этот вид формирует общий кластер с изолята-
ми трипаносом, паразитирующих в крови австралийских валлаби (Marsu-
pialia) и лягушек Mixophyes fleayi (Hamilton et al., 2005b). Очевидно, что 
коэволюционная модель неприменима для объяснения феномена освоения 
одной группой трипаносом всех этих хозяев (Hamilton et al., 2005b, 2007). 
Если объединение данных паразитов в одну кладу не является ошибкой, то 
единственным вероятным сценарием происхождения группировки «Т. the-
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ileri» является серия переходов трипаносом с их исходного хозяина на хо-
зяев реципиентов, с последующим становлением новых паразитарных сис-
тем. Определяющую роль в подобных событиях призваны играть перенос-
чики, «предлагающие» трипаносом новым потенциальным хозяевам. 
Слепни и клещи — установленные переносчики для Т. theileri (Hoare, 
1972; Burgdorfer et al., 1973). Считается, что слепни являются основными 
переносчиками, с которыми, вероятно, и связана вся эволюционная исто-
рия Т. theileri (Hoare, 1972). Возможность включения клещей Hyalomma 
anatolicum в жизненный цикл этих трипаносом в качестве дополнительно-
го вектора доказана единичными наблюдениями в природных условиях и 
экспериментально (Burgdorfer et al., 1973; Shastri, Deshpande, 1981; Morza-
ria et al., 1986; Latif et al., 2004). Поскольку естественная инвазия клещей 
Т. theileri — явление редкое, а их участие в передаче трипаносом носит 
спорадический характер, экзотрансформация жизненного цикла Т. theileri, 
связанная с переходом трипаносом на нового хозяина (клещей), выглядит 
незавершенной. Для трипаносом из субклады «Т. cyclops» переносчики не-
известны, однако трипаносомы, обнаруженные в наземных пиявках (Нае-
madipsidae) из Австралии, Шри-Ланки и Папуа—Новой Гвинеи, согласно 
результатам молекулярно-филогенетического анализа по генам 18S рРНК 
и gGAPDH, оказались близкородственны Т. cyclops, а также трипаносомам 
из валлаби и лягушек М. fleayi (Hamilton et al., 2005b). Вне связи с конкрет-
ными видами позвоночных хозяев, Haemadipsidae, таким образом, могут 
рассматриваться в качестве потенциальных переносчиков трипаносом в 
субкладе «Т. cyclops». Теоретически и слепни, и сухопутные пиявки могли 
играть роль переносчиков в анцестральной паразитарной системе, с кото-
рой связано происхождение современной клады «Т. theileri». Возможно, 
дальнейшие исследования, в первую очередь определение основных пере-
носчиков трипаносом Т. cyclops и близких к ней видов из австралийских 
млекопитающих и амфибий, позволят более предметно подойти к анализу 
данной проблемы. 

Клада «Т. brucei» (рис. 2) объединяет трипаносом млекопитающих, для 
подавляющего большинства которых распространение ограничено ареала-
ми обитаний их основных переносчиков — африканских мух цеце (Dipte-
ra: Glossinidae) (Hoare, 1972). На филогенетических схемах рода Trypano-
soma клада «Т. brucei» демонстрирует происхождение, независимое от 
остальных трипаносом млекопитающих (Simpson et al., 2006; Hamilton 
et al., 2007; Stevens, 2008). Она включает 3 кластера паразитов хорошо 
дифференцируемых не только на филлограммах, но и классическими мор-
фологическими, биохимическими и серологическими методами исследо-
ваний (Hoare, 1972). Субклада, к которой принадлежит собственно Т. bru-
cei, объединяет 5 подвидов этих трипаносом, по крайней мере, часть из ко-
торых ряд исследователей склонен считать самостоятельными видами 
(рис. 2). Это — Т. gambiense и Т. rhodesiense, возбудители Африканского 
трипаносомоза человека или «сонной болезни», а также Т. brucei, Т. equi-
perdum и Т. evansi, возбудители ряда различающихся по этиологии и кли-
ническим проявлениям трипаносомозов диких и домашних животных (Ho-
are, 1972). Вторая субклада объединяет трипаносом филогенетически род-
ственных Trypanosoma simiae, паразиту диких и домашних свиней (рис. 2). 
Это — Т. godfreyi, описанная из мух цеце, и Т. congolense, паразитирую-
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щая в широком круге диких и домашних животных (Ноаге, 1972; McNama-
ra et al., 1994). Третья субклада представлена видом Т. vivax, также способ-
ным заражать различных млекопитающих (рис. 2). Четко очерченные аре-
алы большинства трипаносом из монофилетической клады «Т. brucei» и 
строгая приуроченность к одной группе переносчиков (Glossinidae) слу-
жат основой для гипотез, связывающих происхождение этих трипаносом с 
африканским континентом (Stevens, Gibson, 1999). Однако определить 
предковую группу для африканских трипаносом пока не представляется 
возможным. Гоар (Ноаге, 1972) полагал, что на эту роль может претендо-
вать Т. grayi, паразитирующая в крови африканских крокодилов, потому 
что ее переносчиками также служат мухи цеце. Однако последующие ис-
следования не поддержали эту гипотезу (рис. 2). По результатам анализа, 
выполненного с использованием различных молекулярных маркеров ока-
залось, что Т. gravi и трипаносомы из клады «Т. brucei» не связаны общ-
ностью происхождения (Stevens, et al., 2001; Hamilton et al., 2007; Stevens, 
2008). Более того, Т. grayi оказалась ближайшим родственником трипано-
сом, обнаруженных в крови южноамериканского каймана Caiman yacare 
(Viola et al., 2008). Еще один пока неописанный вид трипаносом, также 
выделенный из кишечника мух цеце, располагается на молекулярно-фило-
генетических схемах рода в суперкладе, объединяющей клады «Т. cruzi» и 
«Т. lewisi» и ряд других видов (Hamilton et al., 2007; Stevens, 2008). Это по-
зволяет заключить, что освоение мух Glossina трипаносомами на террито-
рии Африки было связано с экзотрансформациями жизненных циклов раз-
личных предковых форм. Многочисленные переходы на новых хозяев, как 
и в других группах трипаносом, очевидно, прослеживаются на примерах 
включения в жизненные циклы паразитов из клады «Т. brucei» представи-
телей неродственных между собой таксонов млекопитающих и, реже, дру-
гих позвоночных животных. 

Хозяева трипаносом клады «Т. brucei» отмечены как минимум в 5 отря-
дах млекопитающих Artiodactyla, Carnivora, Perissodactyla, Primates, Pro-
boscidea. Кроме того, эти же трипаносомы паразитируют в рептилиях и до-
машней птице (Zillmann, Mehlitz, 1979; Njagu et al., 1999). Однако анализ 
частных экзотрансформаций здесь крайне затруднен, поскольку большин-
ство исследований традиционно фокусируется на изучении высокопато-
генных видов, а разнообразие группы в целом и круг естественных хозяев 
отдельных видов трипаносом до сих пор изучены совершенно недостаточ-
но (Adams et al., 2010). Несколько характерных примеров экзотрансформа-
ций жизненных циклов африканских трипаносом могут быть прослежены 
в связи с выходом этих паразитов за границы обитания мух цеце. Ранее мы 
подробно рассмотрели один из случаев преодоления «зависимости» от их 
облигатного переносчика трипаносомами Т. equiperdum (Фролов и др., 
2015). По сути аналогичную стратегию используют и Т. evansi (Jensen 
et al., 2008; Lai et al., 2008; Lun et al., 2010; Schnaufer, 2010). Trypanosoma 
evansi — возбудитель сурры — заболевания, которому подвержены верб-
люды, лошади, буйволы и крупный рогатый скот. Подобно Т. equiperdum 
штаммы Т. evansi, утратившие способность к репликации кДНК, появля-
ются в популяции Т. brucei постоянно и относительно часто (Lun et al., 
2010). Известно, что дискинетопластные клетки также обнаруживаются и 
в старых лабораторных культурах трипаносом Т. brucei, которые ведутся 
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путем постоянного механического воспроизведения инвазии среди лабо-
раторных животных. Как мы уже отмечали ранее, подобные процессы на-
кладывают запрет на развитие трипаносом в переносчиках. Однако если 
Т. equiperdum при этом полностью утрачивают связь с беспозвоночными 
хозяевами, то трипаносомы Т. evansi демонстрируют иной способ решения 
данной проблемы. Для расселения путем механической передачи они ис-
пользуют широкий круг кровососущих двукрылых насекомых из родов 
Tabanus, Haematopota, Chrysops (Tabanidae), Stomoxys и Lyperosia (Musci-
dae), биология которых отличается склонностью к прерывистому пита-
нию. Также известен пример использования в качестве механических пе-
реносчиков Т. evansi плотоядных летучих мышей Desmodus rotundus в 
Южной Америке (Ноаге, 1972). Формально цикл развития Т. evansi во всех 
этих случаях сохраняет свою гетероксенную структуру, хотя никакого раз-
вития в новых переносчиках трипаносомы не претерпевают. Более того 
они утрачивают ряд важнейших биологических модусов, например, спо-
собность к рекомбинациям или генетическим обменам (Schnaufer et al., 
2002). Тем не менее переход мутантных штаммов Т. brucei с их естествен-
ного переносчика (мух цеце) на других кровососущих насекомых, исполь-
зуемых в качестве механических переносчиков, является необходимым 
условием поддержания жизнеспособности Т. evansi и рассматривается 
нами как пример экзотрансформации их жизненного цикла. Смена пере-
носчиков позволяет Т. brucei не только преодолеть географическую изоля-
цию, связанную с зависимостью этих трипаносом от внутриафриканских 
ареалов мух цеце Glossina, но и получить доступ к неосвоенным ранее 
группам хозяев. Среди них, например, азиатские слоны Elephas maximus и 
питающиеся нектаром летучие мыши Leptonycteris curasoae из Венесуэлы, 
а также множество представителей различных пород домашних животных 
(Ноаге, 1972; Brun et al., 1998; Silva-Iturriza et al., 2013). 

Трипаносомы Т. vivax — еще один вид африканских трипаносом, про-
являющий способность к аналогичному типу экзотрансформации жизнен-
ного цикла. В отличие от других видов Т. vivax распространена на конти-
ненте повсеместно, за исключением его северной части. Природным ре-
зервуаром этих трипаносом служат многие виды антилоп, с которых 
паразиты переходят на широкий круг домашних животных. Основным пе-
реносчиком Т. vivax здесь служат различные виды мух цеце (Ноаге, 1972). 
Однако показано, что слепни Atylotus fuscipes также могут осуществлять и 
механическую передачу Т. vivax среди африканского крупного рогатого 
скота (Desquesnes, Mamadou Lamine Dia, 2004). Этот способ трансмиссии 
оказывается единственным возможным при выходе зараженных хозяев 
за границы естественного ареала Т. vivax. Интродукция в страны Южной 
Америки африканских сельскохозяйственных животных, зараженных 
Т. vivax, начавшаяся еще в середине XVI в., остается пока единственным 
объяснением проникновения этих трипаносом в Новый Свет (Ноаге, 1972; 
Jones, Davila, 2001). В отсутствие естественных переносчиков, мух цеце, 
функцию передачи Т. vivax между позвоночными животными здесь вы-
полняют другие кровососущие двукрылые и, возможно, иксодовые клещи 
(Otte, Abuabara, 1991; Jones, Davila, 2001). Интересно, что штаммы трипа-
носом, прошедшие циклическое развитие при участии механических пере-
носчиков теряют способность заражать мух цеце (Ноаге, 1972; Jones, Davi-
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la, 2001). Механизмы, позволяющие преодолеть Т. vivax гостальный барь-
ер, обусловленный глубокими коэволюционными связями африканских 
трипаносом из млекопитающих с их специфичными переносчиками — му-
хами рода Glossina, пока не известны. В отличие от мутантных штаммов 
трипаносом Т. brucei переход к новой форме передачи инвазии не сопря-
жен у Т. vivax с катастрофическими изменениями организации их мито-
хондриального генома, т. е. у этого вида отсутствуют дис- и акинетопласт-
ные штаммы. Возможно, причины кроются в особенностях организации 
кДНК этих трипаносом, которая существенно отличается от таковой у 
других представителей рода (Borst et al., 1985). Так или иначе, паразитар-
ная система, сформировавшаяся по сути de novo в результате множествен-
ных переходов трипаносом Т. vivax на новых резервуарных хозяев (амери-
канских млекопитающих) и использующая отличный от первоначального 
способ передачи паразитов (механический перенос неспецифичными кро-
вососущими насекомыми), выглядит вполне успешной в плане освоения 
этими трипаносомами новых территорий и новых групп хозяев. 

Трипаносомы клады «Т. cruzi» (рис. 3) своей известностью обязаны, бе-
зусловно, двум южно-американским видам: Т. cruzi — возбудителю болез-
ни Чагаса у человека и Т. rangeli, также способной заражать людей (Ноаге, 
1972). Длительное время происхождение этих трипаносом связывали с 
сумчатыми американского континента. В русле парадигмы «один вид 
хозяина — один паразит» именно из них, наряду с другими млекопитаю-
щими Неотропиков, было описано значительное число видов подрода 
Schizotrypanum (Ноаге, 1972). Переносчиками этих трипаносом служат 
различные триатомовые клопы (Triatominae), которые за пределами аме-
риканского континента представлены лишь единичными видами, ^ассо-
циированными с трипаносомозами. Последние два десятилетия, однако, 
внесли существенные коррективы в эти представления. Широкое приме-
нение методов молекулярно-филогенетического анализа привело к корен-
ному изменению представлений как о разнообразии данной группировки 
трипаносом, так и ее возможном происхождении (Stevens, Gibson, 1999; 
Hamilton et al., 2007, 2012a, b; Franzen et al., 2012; Lima et al., 2012, 2013). 
Изменения взглядов на группу «Т. cruzi» в целом связаны с тремя основ-
ными моментами: доказательством ее монофилии, доказательством все-
светного распространения входящих в нее трипаносом и изменением 
представлений о ее разнообразии. Оказалось, в частности, что действи-
тельное разнообразие клады «Т. cruzi» из наземных млекопитающих Но-
вого Света гораздо ниже, чем предполагалось ранее. Многие прежние 
«виды» по своим молекулярным характеристикам оказались штаммами 
двух номинальных видов Т. cruzi или Т. rangeli или же членами других 
клад трипаносом (Stevens, Gibson, 1999; Hamilton et al., 2012a). Напротив, 
разнообразие трипаносом группы «Т. cruzi» в млекопитающих Старого 
Света и Австралии оказалось явно недооцененным. Эти трипаносомы 
были в недавнем прошлом обнаружены в австралийских сумчатых, евро-
пейских и африканских летучих мышах, в африканских хищниках и при-
матах (Hamilton et al., 2012а; Lima et al., 2012; 2013). Как и в ранее рас-
смотренных нами группах трипаносом, клада «Т. cruzi» включает несколь-
ко субклад, анализ которых позволяет убедиться, что экзотрансформации 
жизненных циклов играли определяющую роль в формировании их разно-
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образия (рис. 3). Так, например, Т. cruzi паразитирует в крови приматов 
(включая человека), в летучих мышах, неполнозубых, сумчатых, хищни-
ках, грызунах и различных домашних животных (Ноаге, 1972; Hamilton 
et al., 2012а). Модель, предполагающая множественные переходы Т. cruzi 
из первичного хозяина на широкий круг реципиентов и включение послед-
них в исходную паразитарную систему в данном случае выглядит пред-
почтительной еще и потому, что циркуляция Т. cruzi между разными мле-
копитающими поддерживается в ней за счет одной группы переносчи-
ков — триатомовых клопов. Напротив, коэволюционные процессы в этой 
кладе вряд ли играли существенную роль в видообразовании и формиро-
вании круга современных хозяев трипаносом (Hamilton et al., 2007). Так, 
паразиты из одних и тех же или родственных групп хозяев Т. cruzi демон-
стрируют, как правило, полифилетическое происхождение. Таковы, в ча-
стности, паразиты приматов из субклад «cruzi», «rangeli» и Т. «sp.» из аф-
риканских приматов Cercopithecus nictitans или трипаносомы из американ-
ских и австралийских сумчатых (Lima et al., 2013). Сейчас накоплено 
множество фактов, свидетельствующих о том, что ключевую роль в про-
исхождении и последующей эволюционной истории клады «Т. cruzi» игра-
ли, а по всей вероятности и продолжают играть, трипаносомы — паразиты 
летучих мышей (Hamilton et al., 2012а, b; Lima et al., 2012, 2013). Ранее с 
использованием морфологических методов было описано около 30 видов 
трипаносом из более чем 70 видов Chiroptera на разных континентах 
(Ноаге, 1972; Lima et al., 2013). Молекулярно-филогенетические исследо-
вания последнего десятилетия продемонстрировали, что клада «Т. cruzi» 
вполне обоснованно может быть переименована в кладу «трипаносом ле-
тучих мышей» (рис. 3). Это стало особенно ясно после включения в анализ 
филогении группы двух новых видов трипаносом Т. livingstonei и Т. ег-
neyi — паразитов африканских Chiroptera (Lima et al., 2012, 2013). Первая 
из них заняла в кладе «Т. cruzi» базальное положение, оттеснив с этой по-
зиции трипаносом из австралийских кенгуру (рис. 3). Тот факт, что трипа-
носомы из австралийских сумчатых дивергировали от общего ствола поз-
же трипаносом из африканских летучих мышей, серьезно скомпроме-
тировал прежнюю гипотезу происхождения группы, связывавшей эти 
процессы и трансконтинентальное распространение представителей клады 
«Т. cruzi» с эволюционной историей Marsupialia (Hamilton et al., 2012b; 
Lima et al., 2013). Другой африканский вид — Т. erneyi — вошел в кластер 
трипаносом близкородственных Т. cruzi (Lima et al., 2012). Расположение 
Т. erneyi и Т. dionisii (другого паразита летучих мышей Старого и Нового 
Света) на филогенетических схемах группы также убедительно доказыва-
ет и независимое происхождение трипаносом двух основных наземных 
комплексов из южно-американских млекопитающих: Т. cruzi и Т. rangeli 
(рис. 3). Тот факт, что большинство субклад в филогруппе «Т. cruzi» (все 
кроме австралийской) включают паразитов летучих мышей (рис. 3), а 
большинство широкоспецифичных видов способны в них развиваться (в 
том числе Т. cruzi и Т. rangeli), стал основанием для новой гипотезы, свя-
зывающей происхождение и распространение трипаносом клады «Т. cru-
zi» с Chiroptera (Hamilton et al., 2012a; Lima et al., 2013). Согласно пред-
ставлениям авторов, назвавших свою гипотезу «bat seeding», предками 
всех трипаносом клады «Т. cruzi» были паразиты летучих мышей. Дивер-
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сификация этих паразитов была связана с широким освоением группы Chi-
roptera, осуществлявшейся, вероятнее всего, в форме переходов на новых 
хозяев и освоением новых территорий (Hamilton et al., 2012а). Позднее та-
кие экзотрансформации стали включать и переходы трипаносом на других 
хозяев, в том числе из наземного комплекса. Авторы насчитывают не ме-
нее 5 таких переходов, включая возникновение Т. cruzi и Т. rangeli группи-
ровок (Hamilton et al., 2012а, b; Lima et al., 2013). Альтернативная гипотеза 
эволюционной истории, связывавшая происхождение трипаносом клады 
«Т. cruzi» с древними Marsupialia, также предполагала множественные эк-
зотрансформации их жизненных циклов, но связанные с переходами три-
паносом из наземных комплексов хозяев в летучих мышей, что, однако, не 
подтверждается последними данными (Hamilton et al., 2012а; Lima et al., 
2013). 

Клада «Т. lewisi» или, как ее еще называют «rodent clade» (Simpson 
et al., 2006), объединяет трипаносомы, жизненные циклы которых преиму-
щественно реализуются с участием двух хозяев: грызунов и блох. Эта фи-
логруппа (рис. 3) включает большинство представителей подрода Herpeto-
soma (Hoare, 1964, 1972; Stevens, 2008). На филогенетических схемах рода 
Trypanosoma она демонстрирует близкие филогенетические отношения с 
кладой «Т. cruzi» (рис. 2, 3), часто формируя с последней суперкладу более 
высокого порядка (Hamilton et al., 2007; Stevens, 2008). В пределах клады 
«Т. lewisi» выявляются два кластера трипаносом (рис. 3), существенно раз-
личающихся как кругом своих хозяев—млекопитающих, так и особенно-
стями развития в них. Первая субклада включает Т. lewisi — всесветно 
распространенных кровепаразитов крыс рода Rattus и ряда других пред-
ставителей сем. Muridae (Hoare, 1972; Jittapalapong et al., 2008). Также в 
представителях Muridae паразитируют трипаносомы Т. grosi, Т. musculi и 
Т. blanchardi. Кроме того, в эту субкладу входит Т. rabinowitschae — пара-
зит обыкновенного хомяка Cricetus cricetus (Maia da Silva et al., 2004; Ha-
milton et al., 2005a; Dobigny et al., 2011; Guan et al., 2011). Пролиферация 
всех этих трипаносом в позвоночных осуществляется на стадии эпимасти-
гот в периферической крови хозяев. Вторая субклада (рис. 3) включает 
трипаносом, пролиферация которых в хозяевах происходит на стадии ама-
стигот, преимущественно в лимфоидной ткани или капиллярах внутрен-
них органов (Hoare, 1972). В эту группировку входят Т. microti и Т. evoto-
mys, два вида трипаносом, паразитирующих в полевках (Arvicolinae), 
Т. otospermophili и Т. kuseli из беличьих (Sciuridae) и Т. nabiasi из европей-
ского кролика Oryctolagus cuniculus (Hamilton et al., 2005a). В обеих суб-
кладах переносчиками трипаносом служат блохи. Базальное положение в 
кладе «Т. lewisi» занимает Trypanosoma talpae — паразит европейского 
крота Talpa europea (рис. 3). Trypanosoma talpae существенно отличается 
от остальных представителей филогруппы. Ранее этих трипаносом по ряду 
морфологических критериев относили к подроду Megatrypanum (Hoare, 
1972). До последнего времени считалось, что землеройковые (Soricidae) не 
входят в круг потенциальных хозяев трипаносом из клады «Т. lewisi». Од-
нако недавно заражение трипаносомами группы «Т. lewisi» было выявлено 
молекулярно-генетическими методами у гигантской белозубки Suncus ти-
rinus в Юго-Восточной Азии (Pumhom et al., 2015). Пролиферация Trypa-
nosoma talpae происходит в периферической крови кротов, как это харак-
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терно для представителей субклады, включающей Т. lewisi, но на стадии 
амастигот, что типично для трипаносом родственных Т. microti (Mohamed 
et al., 1987). И наконец, переносчиками Т. talpae в отличие от всех осталь-
ных трипаносом из клады «Т. lewisi», по-видимому, служат паразитиформ-
ные клещи сем. Haemogamasidae (Mohamed et al., 1987). Хотя участие блох 
в переносе этих трипаносом также нельзя исключать (Ноаге, 1972). Факт 
более ранней дивергенции Т. talpae относительно представителей двух 
основных субклад филогруппы «Т. lewisi» существенно осложняет анализ 
эволюционных процессов, связанных с ее становлением. Тем не менее 
предполагается, что происхождение трипаносом, паразитирующих в по-
левках, беличьих и зайцеобразных (субклада «Т. microti») было в значи-
тельной степени связано с экзотрансформациями жизненных циклов три-
паносом из субклады «Т. lewisi» облигатных паразитов грызунов сем. Ми-
ridae (Hamilton et al., 2005a, 2007). Поскольку трипаносомы из обеих клад 
используют в качестве переносчиков исключительно блох, а заражение 
происходит перорально, при поедании млекопитающими блох или их эк-
скрементов (Ноаге, 1972; D'Alessandro, Behr, 1991), возможность таких пе-
реходов кажется вполне вероятной. Выпадение из этой схемы Trypanoso-
ma talpae, вполне возможно, связано с недостаточной изученностью фау-
ны трипаносом группы «Т. lewisi» из землеройковых и их основных 
переносчиков. Возможность перехода Т. lewisi на принципиально новых 
для этих трипаносом хозяев подтверждается их обнаружением в крови ди-
ких приматов в Южной Америке и людей в Африке, Индии и Юго-Восточ-
ной Азии (Shrivastava, Shrivastra, 1974; Howie et al., 2006; Sarataphan et al., 
2007; Maia da Silva et al., 2010). Показано, что риск инфицирования прима-
тов Т. lewisi обусловлен их контактами с естественными хозяевами этих 
трипаносом — грызунами и блохами. У приматов, включая человека, дан-
ный тип трипаносомоза носит спорадический и условно-патогенный ха-
рактер (Maia da Silva et al., 2010). 

Обобщенная филогенетическая схема рода Trypanosoma, которую мы 
использовали (рис. 2; см. также: Фролов и др., 2015: рис. 3) помимо рас-
смотренных выше основных клад, включает еще несколько филогрупп 
принадлежащих «наземной суперкладе». Это кластеры «птичьих» трипа-
носом («Т. avium», «Т. corvi» и «Т. bennetti») и два независимых кластера, 
объединяющие паразитов рептилий («Г. grayi» и «Т. varani»). Хотя эти и 
ряд других, не вошедших в этот обзор групп, безусловно, важны для пони-
мания эволюционной истории рода Trypanosoma, в том числе и в контек-
сте рассматриваемых нами процессов экзотрансформаций жизненных 
циклов, в настоящее время не представляется возможным включение их в 
проводимый нами анализ. Долгое время эти группы находились вне зоны 
внимания исследователей и, хотя за последние годы в отношении них по-
лучен ряд принципиально новых и важных данных (Viola et al., 2008; 2009; 
Votypka et al., 2012; Zidkova etal., 2012), этого все еще недостаточно для 
проведения интересующих нас обобщений. 

Приведенные в этом обзоре примеры экзотрансформаций жизненных 
циклов в различных группах трипаносоматид позволяют рассматривать 
переход на новых хозяев в качестве одного из основных модусов в эволю-
ции этого семейства. Экзотрансформаций играли и продолжают играть ве-
дущую роль в диверсификации Trypanosomatidae. Свидетельство тому — 
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наблюдаемые в настоящее время примеры переходов трипаносоматид на 
представителей «нетипичных» для этих паразитов хозяев из различных от-
рядов насекомых, инфузорий, отсутствие узкой гостальной специфично-
сти у большинства паразитов позвоночных животных и т. п. Очевидно, что 
трипаносоматиды — это группа, которая находится в активном эволюци-
онном состоянии. Ее представители постоянно «экспериментируют» с но-
выми хозяевами. Результаты таких «экспериментов», носящие незавер-
шенный характер мы рассмотрим в следующем обзоре, в разделе, посвя-
щенном аберрациям жизненных циклов трипаносоматид. 
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TRANSFORMATIONS OF LIFE CYCLES IN THE EVOLUTIONARY HISTORY 
OF TRYPANOSOMATIDAE. EXOTRANSFORMATIONS 

A. O. Frolov, M. N. Malysheva, A. Yu. Kostygov 

Key words: Kinetoplastea, Trypanosomatidae, life cycles, evolution. 

S U M M A R Y 

The present review is devoted to the analysis of exotransformations of life cycles in the 
evolutionary history of trypanosomatids (Kinetoplastea: Trypanosomatidae). Exotransfor-
mations are treated as processes associated with the transition of a trypanosomatid to a 
new host. The result of these transformations comprises both the inclusion of new hosts in 
life cycles of parasites and also epy formation of parasitic systems de novo. It is shown that 
exotransformations are one of the main modi in the evolution of trypanosomatids. Diffe-
rent examples of exotransformations of life cycle in all the taxonomie groups of Trypano-
somatidae are given. 
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