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Приведен обзор литературных данных, посвященных изучению цикла развития 
Toxoplasma gondii Nicolle et Manceaux, 1909. Очень кратко изложены данные о систе-
матическом положении этого паразита. 

Проблема токсоплазмоза, особенно в последнее время, привлекает вни-
мание как с точки зрения теоретической, так и практической. 

Многие млекопитающие и птицы различных систематических групп, 
восприимчивые к токсоплазмам, оказались весьма удобными моделями для 
изучения разных вопросов, интересующих паразитологов, иммунологов, 
патологов, инфекционистов, эпидемиологов, акушеров, педиатров и других 
специалистов. Как известно, токсоплазмы являются возбудителями тя-
желого заболевания людей и животных, вызывая у них заболевания с раз-
личной клинической картиной, поражая жизненно важные органы. Воз-
будитель токсоплазмоза может проходить через плаценту и поражать 
развивающийся плод как у человека, так и у животных. 

В последнее время получены многие данные, касающиеся самого возбу-
дителя, его цитологии, субмикроскопического строения, биологии, анти-
генной структуры, цикла развития и т. д., что также представляет значи-
тельный интерес с разных точек зрения.1 

В данном сообщении обобщены материалы, касающиеся цикла раз-
вития и систематического положения этого паразита. С момента открытия 
возбудителя токсоплазмоза (Splendore, 1908; Nicolle, Manceaux, 1908, 
1909) прошло свыше 60 лет. Указанные исследователи при находке этого 
паразита вначале считали, что они имеют дело с лейшманиями, однако 
позднее убедились, что это особый паразит, которому было дано наимено-
вание Toxoplasma gondii. Многими авторами токсоплазмы были затем 
обнаружены у диких и домашних млекопитающих и птиц. При этом при 
нахождении у разных хозяев этому паразиту давались разные видовые 
названия.2 Только Себин (Sabin, 1939) показал, что токсоплазмоз человека 
и животных обусловлен их заражением единственным видом — Т. gondii. 

Обстоятельное морфологическое описание, с хорошими цветными ри-
сунками токсоплазм, было дано Якимовым и Коль-Якимовой (1912). Цикл 
развития токсоплазм до 1958 г. был описан так: возбудитель проникает 
тем или иным способом (через рот, поврежденную кожу, слизистые или 
при посредстве кровососущих членистоногих) в организм человека или 
животного. Здесь паразиты проникают в разные клетки (РЭС, клетки 
печени, клетки нервной системы, мышечные клетки и др.). Вокруг пара-

1 Библиографию по этим вопросам см.: И. Г. Галузо, Д. Н.Засухин (ред.), 1963; 
J. Jira, V. Kozojed, 1970. 

2 В сводке Jira и Kozojed (1970) приведено 35 видовых наименований токсоплазм. 
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зита образуется вакуоль, в которой происходит размножение путем 
простого продольного деления. Такие стадии назывались псевдоцистами. 
Псевдоцисты содержат до нескольких сот особей паразитов. Оболочка 
вакуоли образована главным образом клеткой хозяина и морфологически 
не отличается от вакуолей непораженных токсоплазмами клеток. При раз-
рушении клетки токсоплазмы, освобождающиеся из нее, проникают в дру-
гие клетки. Этот цикл может повторяться многократно. 

Стадия цисты с ясно выраженной оболочкой хотя и описывалась неко-
торыми исследователями ранее, однако реальное наличие цист стало 
общепризнанным только после того, как было показано наличие у них 
общей оболочки, которая образуется самими паразитами. 

Наличие цист существенно изменило прежние представления, касаю-
щиеся патогенеза токсоплазмоза, цикла развития паразита, и некоторые 
другие. В отличие от трофозоитов цисты могут в течение длительного вре-
мени (в ряде случаев пожизненно) сохраняться в организме хозяина. 
Внутри цистной оболочки токсоплазмы надежно защищены от воздействия 
факторов гуморального иммунитета и устойчивы к действию химиотера-
певтических препаратов. Цистная стадия более устойчива и к воздействию 
различных неблагоприятных факторов и способна значительно дольше 
переживать в трупах. Интересно, что сами зоиты, т. е. паразиты, находя-
щиеся внутри цист, значительно устойчивее по сравнению с трофозоитами 
к действию переваривающих соков, что было выяснено работами многих 
авторов по экспериментальному заражению лабораторных животных путем 
скармливания им различных стадий паразита. Интересные данные по этому 
вопросу, подтвержденные впоследствии и другими исследователями, 
были получены Джекобсом с соавторами (Jacobs et al., 1960), которые изу-
чали способность к выживанию в пептическом растворе трофозоитов и зон-
тов. При этом оказалось, что пролиферативные токсоплазмы погибают 
в этих условиях через 1—2 мин., тогда как зоиты выживали в течение 2— 
3 час., несмотря на лизис цистной оболочки в течение нескольких секунд. 
Местом локализации цист могут являться разные органы и ткани: мозг, 
скелетные и сердечная мышцы, ткани глаза, легкие и некоторые другие 
органы (Засухин, 1962). 

Цисты токсоплазм — одна из стадий в цикле развития этих паразитов, 
и их появление не всегда связано с воздействием на токсоплазмы гумо-
рального иммунитета хозяина. Подтверждением этому является образова-
ние цист в культуре ткани (Hoganet al ., 1960) и в органах куриных эмбрио-
нов (Йыгисте и Ухов, 1968; Савина, 1970) и у мышей с угнетенными иммуно-
логическими реакциями с помощью кортизона или 6-меркаптопурина 
(Stahl et al., 1966). Размеры цист колеблются в больших пределах. Однако 
размножение токсоплазм в них продолжается до определенного предела. 
Это, видимо, ограничено возможностью обмена веществ токсоплазм (Waaij, 
1959). Таким оптимальным размером является 26—55 мк в диаметре. 
Основная масса зрелых цист именно такого размера (Савина, Засухин, 
1968). Их максимальный размер обычно не превышает 100—120 мк. 
Исключительно редко могут встречаться цисты до 150 мк (Werner, 1967) и 
даже 300 мк (Jira, Rosicky, 1970). Размножение зоитов в цисте происходит, 
видимо, только путем эндодиогении. Количество особей в одной зрелой 
цисте может достигать нескольких тысяч. 

До 1958 г. считалось, что единственным способом размножения токсо-
плазм является продольное деление. Правда, некоторые авторы (например, 
Chatton et Blanc, 1917) считали, что у токсоплазм имеется и шизогония. 
При этом в результате последовательных делений ядер образуются мно-
гоядерные шизонты. Из них образуются мерозоиты, которые проникают 
в другие клетки хозяина, и цикл повторяется. 

Деление токсоплазм часто имеет синхронный характер, что особенно 
демонстративно при образовании «розеток» из токсоплазм в культурах 
тканей (Lund et al., 1961; Акиншина, 1963, 1964). Метод окраски протар-
голом помог выявить в световом микроскопе специальный способ деления 
токсоплазм — эндодиогению (Goldman et al., 1958). Дискуссия о том, 
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является ли эндодиогения частным проявлением шизогонии с образова-
нием лишь двух мерозоитов, а также имеет ли место вообще шизогония, 
до сих пор продолжается. Однако метод электронной микроскопии несом-
ненно внес много нового в разрешение этих вопросов, в частности в во-
просы мембранообразования и возникновения новых структур в дочерних 
особях у токсоплазм. Каков бы ни был рассматриваемый способ деления, 
многие существенные детали его идентичны. Оно начинается делением 
ядра, а именно его сужением, причем ядро принимает подковообразную 
или гантелевидную форму. Параллельно начинаются активные процессы 
мембранообразования: формирование мембраны дочерних клеток, ко-
ноида, периферических фибрилл и др. По мере дифференциации дочерних 
особей появляются и «парные органеллы». Окончательно формируются 
дочерние ядра. Расположение дочерних особей токсоплазм в материнской 
различно, что обусловлено их подвижностью в цитоплазме. Высвобожде-
ние молодых особей происходит путем разрыва материнской. Некоторые 
авторы полагают, что окончательное их разделение происходит вне клетки 
(Gavin et al., 1962; Jacobs, 1963). К сожалению, до сих пор нет единого 
взгляда в отношении процесса формирования мембран дочерних токсоплазм. 
Этот вопрос тем более важен, что он лежит в основе выяснения способа 
деления токсоплазм. По мнению одних исследователей (Gavin et al 
1962; Jacobs, 1963; Senaud, 1967; Sheffield, Melton, 1968), эндодиогения 
является частным случаем шизогонии, при котором образуются лишь два 
мерозоита, а конечный этап эндодиогении можно иногда ошибочно при-
нять за продольное деление. Электронномикроскопическое изучение про-
цесса шизогонии у разных видов паразитических простейших несколько 
изменило наше представление о шизогонии, рассматриваемой как множест-
венное деление. Так, изучение этого процесса у некоторых видов Eimeria 
и Plasmodium (Aikawa, 1966; Aikawa et al., 1967; Sheffield, Hammond, 
1967; Снигиревская, 1969) показало, что образование мерозоитов происхо-
дит путем синхронного почкования, напоминающего в своей основе процесс 
эндодиогении у токсоплазм. Появившаяся в самое последнее время работа 
Вивье и Петитпре (Vivier, et Petitprez, 1969) о процессе мембранообразо-
вания при формировании дочерних особей токсоплазм приближает нас 
к решению данного вопроса. В этой работе впервые показано, что внутрен-
няя мембрана дочерней особи образуется из таковой материнской особи, 
а не заново, как было описано в указанных выше работах, посвященных 
Eimeria и Plasmodium. Наружная мембрана приобретается токсоплазмами 
лишь в момент выхода из материнской клетки, когда наружная оболочка 
последней облекает дочерние особи. Эти вопросы требуют дальнейшего изу-
чения. В частности, на данном уровне исследований было предложено 
называть встречающиеся картины так называемой шизогонии у токсо-
плазм множественной эндодиогенией (Акиншина и Доби, 1969). Это осо-
бенно относится к процессу образования «розеток» из токсоплазм в культу-
рах тканей, когда новое поколение токсоплазм остается связанным в зад-
них концах клеток, в то время как передние продолжают делиться. 

По мнению некоторых авторов, процесс эндодиогении начинается 
с исчезновения ядерной мембраны (Senaud, 1967). Однако большинство 
исследователей считает, что она остается интактной во время деления 
(Акиншина и Быковский, 1964; Sheffield and Melton, 1968; Vivier and 
Petitprez, 1969). До сих пор никто не наблюдал в электронном микро-
скопе у токсоплазм митоз с образованием хромосом, хотя в световом микро-
скопе это было описано еще Хольцем (Holz, 1954). Высказывалось предпо-
ложение о наличии структур, возможно, хромосомной природы, наблю-
даемых в электронном микроскопе у делящихся в культуре тканей 
токсоплазм (Sheffield and Melton, 1968). 

Таким образом, по мнению многих авторов, хотя бесполый цикл разви-
тия токсоплазм и остается еще не полностью изученным, видимо, может 
протекать относительно просто у многих восприимчивых животных. 
Трофозоиты размножаются путем эндодиогении в клетках многих типов, 
вызывая те или иные патологические изменения. В последующем происхо-
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дит образование цист с большим количеством паразитов, в особенности 
в головном мозгу и мышцах. 

Совершенно неожиданные и интересные данные о жизненном цикле 
Г. gondii были получены в самое последнее время в большой серии иссле-
дований, проведенных различными авторами. Началом для них послужила 
работа Хатчисона (Hutchison, 1965), показавшего, что при скармливании 
цист Т. gondii кошкам, предварительно зараженным нематодой Тохосага 
cati, токсоплазмы могут выводиться из кишечника инвазированного жи-
вотного внутри яиц гельминта и оставаться более года инвазивными для 
восприимчивых хозяев. В дальнейшем, однако, выяснилось, что токсо-

Цикл развития токсоплазмы по Френкелю (Frenkel, 1970). 
1 — стадии развития в кишечнике кошки; 2—4 — ооцисты токсоплазм (разные 
стадии развития); 5 — пролиферативные стадии токсоплазм в организме мыши; 
6 — циста токсоплазм в головном мозгу мыши; 7 — новорожденный мышонок, 

зараженный токсоплазмами от самки трансплацентарно. 

плазмы каким-то образом выводятся с faeces кошек, совершенно свободных 
от Тохосага ceti (Dubey, 1968; Frenkel et al., 1969; Hutchison et al., 1968; 
Sheffield and Melton, 1969). Вскоре выяснилось, что с faeces у зараженных 
токсоплазмами кошек во внешнюю среду выводится особая, ранее никем 
не описывавшаяся стадия паразита, которую на первых порах назвали 
«новой цистой» (Hutchison and Work, 1969; Work and Hutchison, 1969a, 
1969b). Более тщательное исследование выявленной стадии показало, 
что она представляет собой ооцисту, типичную для кокцидийрода Isospora,3 

а ее образованию предшествуют шизогония и гаметогония, происходящие 
в эпителиальных клетках кишечника зараженных кошек (см. рисунок) 
(S i imeta l . , 1969; Dubey et al., 1970; Hutchison et al., 1970a, 1970b; 
Janitschke, 1970; Overdulve, 1970a, 1970b; Sheffield and Melton, 1970; Wei-
land und Kiihn, 1970; Witte and Piekarski, 1970). Ооцисты токсоплазм 
проявляют весьма высокую устойчивость к ряду веществ, не отличаясь 
в этом отношении от ооцист кокцидий (Dubey et al., 1970; Frenkel et al., 
1970). В воде и влажной почве ооцисты сохраняют свою инвазивность 
в течение более чем 7—9 мес. 

3 У кошек описаны 5 видов кокцидий. Все они паразитируют в кишечнике. Из 
них 2 вида рода Eimeria — Е. felina Nieschulz 1924; Е. cati Jakimoff, 1933, и 3 вида рода 
Isospora — I. rivolta Grassi, 1879; I. bigemina Stiles, 1892; I. felis (Wasilewski, 1904); 
Wenyon, 1923 (см. Pellerdy, 1965). 
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Кишечный цикл Т. gondii, предшествующий образованию ооцист, 
происходит, по данным Вейланд и Кюн (Weiland und Kiihn, 1970), в дор-
зальных отделах эпителия тощей и подвздошной кишок. Проникшие 
в эпителиальные кишечные клетки токсоплазмы начинают размножаться 
путем шизогонии, в результате которой образуются «розетки», состоящие 
из 4—30 мерозоитов; в большинстве случаев (в 59%) количество меро-
зоитов колеблется от 10 до 16 (Hutchison et al., 1970b). Эти же авторы под-
черкивают, что другие формы деления (эндодиогения) не наблюдаются. 

Часть мерозоитов участвует в гаметогонии. По данным Хатчисона 
с соавторами (1970b), образующиеся микрогаметоциты состоят из относи-
тельно небольшого числа микрогамет — максимально до 24. 

Вейланд и Кюн (1970) предполагают, что мерозоиты, проникая из эпи-
телиальных кишечных клеток в другие ткани и органы зараженных кошек, 
дают начало трофозоитам и цистам. Шеффилд и Мелтон (1970) показали 
возможность заражения сцорозоитами Т. gondii клеточных культур. 
При этом спорозоиты, внедряясь в клетки, дают начало трофозоитам, часть 
из которых образует «розетки». Наличие же последних вообще весьма ха-
рактерно при культивировании токсоплазм на культурах клеток. 

Определенный интерес представляет работа Уоллес (Wallace, 1970), 
показавшая, что кошки являются носителями ооцист Т. gondii и в естест-
венных условиях. Этим автором был исследован фецес 262 кошек на нали-
чие ооцист токсоплазм путем постановки биологических проб на белых 
мышах. Паразитов удалось выделить этим способом от двух кошек, которые 
обе отрицательно реагировали при исследовании с помощью реакции 
с красителем. В фецес же серологически положительных животных (тако-
вых было 17% от 262 кошек) ооцисты выявлены не были. Это наблюдение 
подтвержает экспериментально полученные данные о том, что кишечный 
цикл длится недолго, и кошки, зараженные токсоплазмами, являются 
диссеминаторами ооцист паразита лишь на начальных стадиях инвазии 
(обычно с 3—5 по 14—20 дни), причем, как правило, продукция ооцист 
у инвазированных кошек происходит лишь однократно. Исключение 
составляют лишь данные Кюн и Вейланд (Kiihn and Weiland, 1969), 
наблюдавших повторное выделение токсоплазм с фецес у одной из подопыт-
ных кошек через 38 дней после ее заражения. 

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ ТОКСОПЛАЗМ 

Рассматривая положение Toxoplasma gondii в типе Protozoa так же 
как и степень систематической близости и таксономический ранг других 
представителей группы Toxoplasmatea (М-организм, Toxoplasma glareoli, 
Besnoitia, Sarcocystis), исследователи до сих пор не пришли к единой точке 
зрения. Как известно, до последнего времени мнения о природе этого 
организма были самые различные: токсоплазм относили к Mastigophora 
(Westphal, 1954, и др.), Sporozoa (Nicolle et Manceaux, 1909; Garnham, 
1965, и др.) или включали в группу паразитов неясной этиологии (Wenyon, 
1926, и др.). Интересно отметить, что Шаттон и Бланк в 1917 г. (Chatton 
et Blanc, 1917) сравнивают «споры» кокцидий кошек и вегетативные стадии 
токсоплазм. Биокка (Biocca, 1956) объединил Т. gondii, М-организм, 
Besnoitia, саркоспоридий и пироплазм в новый класс Toxoplasmea. Суб-
микроскопическое изучение указанной группы паразитов 4 обнаружило 
не только многочисленные черты сходства, но и специфические для неко-
торых из них структуры: сложно устроенный передний конец тела (коноид 
с отходящими от него токсонемами), система периферических микротру-
бочек; был детально описан характерный для этих паразитов процесс 
размножения — эндодиогения. На основе этого Шолтишек с соавторами 
(Scholtyseck et al., 1970) предложил даже создать специальный отряд 

4 Мы пишем «группы», так как разные исследователи по-разному расценивают 
ранг данной группы простейших, начиная от класса до семейства. 
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Endodyococcidiae для простейших, размножающихся путем эндодиогении, 
включив в эту группу и токсоплазм. 

Наконец, исследования, опубликованные рядом авторов в 1969— 
1970 гг. (Siim et al., 1969; Hutchison et al., 1970; Witte, Piekarski, 1970, 
и др.), показали наличие у Т. gondii полового цикла, происходящего 
в кишечнике кошек и заканчивающегося образованием ооцист, сходных 
с таковыми кокцидий рода Isospora. В связи с этими работами встает 
вопрос о существовании полового размножения и ооцистообразования 
и у других токсоплазмид. К сожалению, данных об этом очень мало, 
либо они отсутствуют. Необходимость исследований в этом направлении 
очевидна. Нужно отметить, что здесь встречаются большие трудности. 
Например, мы еще не знаем почти ничего о цикле развития М-организма, 
так как его не удается перевить экспериментально даже основным хозяе-
вам. Очевидно, описанные рядом авторов неизвестные ранее стадии в цикле 
развития Т. gondii, равно как и эпизоотологическое значение фекально-
оральной передачи ооцист, также требуют дальнейшего изучения. Напри-
мер (Witte und Piekarski, 1970), было показано, что не все штаммы Т. gondii 
способны к образованию ооцист. Более того, даже при заражении кошек 
токсоплазмами тех штаммов, которые образуют ооцисты, это происходит 
лишь у части из них.5 Необходимо учитывать также, что половое размно-
жение Т. gondii пока установлено только в кишечнике кошек; у белых 
мышей, белых крыс, золотистых хомячков, морских свинок, кроликов, 
свиней, опоссумов, скунсов, енотов, собак, японских перепелов, цыплят 
и голубей ооцисты не образовывались (Frenkel et al., 1970). Однако, воз-
можно, что кошки являются не единственными животными, у которых 
в кишечнике происходит половой процесс. Необходимо в этом отношении 
исследовать многих других животных и в первую очередь хищников. 
Весьма существенным обстоятельством, которое следует иметь в виду 
при обсуждении возможных систематических связей Т. gondii с кокци-
диями, является наличие у нее стадии цисты и эндодиогении (известных 
пока только в группе токсоплазмид), способности к паразитированию 
в различных органах и тканях многих теплокровных животных (лишь 
в классе млекопитающих в настоящее время известно около 200 видов 
естественных носителей токсоплазм (Калякин, 1969, 1970а, 19706) и 
отсутствие специфичности в отношении хозяина, что совершенно не ха-
рактерно не только для представителей рода Isospora, но и для всего се-
мейства Eimeriidae в целом). Исходя из приведенных данных, представ-
ляется преждевременным зачислять Т. gondii в отряд Coccidia, не говоря 
уже о том, чтобы рассматривать ее в качестве представителя семейства 
Eimeriidae и тем более рода Isospora. Данные о сходстве морфологического 
строения и определенных этапов в циклах развития Т. gondii и кокцидий 
безусловно свидетельствуют о родстве этих организмов.6 
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MODERN CONCEPTS OF THE CYCLE OF DEVELOPMENT OF TOXOPLASMS 

D. N. Zasukhin, V . N. Kaliakin and G. T. Akinshina 

S U M M A R Y 

The paper presents a review of the literature dealing with studies of the cycle of de-
velopment of Toxoplasma gondii Nicolle et Manceaux, 1909. Recently obtained data con-
cerning the presence of sexual stages and oocystformation in the life cycle of the parasite 
are discussed. These are very essential for further investigations of epizootology and epide-
miology of toxoplasmosis as well as for further elucidation of the taxonomic status of 
T. gondii and other similar Protozoa. 
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