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В средней кишке Nepa cinerea электронно-микроскопически исследованы прикрепленные 
к эпителию и л е ж а щ и е свободно в просвете пищеварительного тракта жгутиконосцы Leptomonas 
jaculum. Показано, что прикрепление L. jaculum к эпителиальной клетке происходит за счет 
сильно расширенного отдела жгутика, образующего на своей поверхности выросты неправильной 
формы. Расширенный жгутик может формировать обширную полудесмосому с плазматической 
мембраной эпителиальной клетки, десмосомоподобные контакты с плазмалеммой переднего конца 
тела самого ждутиконосца и отдельные десмосомы с расширенными жгутиками соседних особей. 
У прикрепленного паразита жгутик содержит короткую аксонему, рыхлый фибриллярный внутри-
жгутиковый матрикс и не имеет параксиального тяжа . У свободнолежащих особей L. jaculum 
жгутик имеет обычные форму и строение (без расширений и выростов), а также содержит пара-
ксиальный тяж. Описаны тонкое строение ядра, комплекса кинетопласт—митохондрия, аппарата 
Гольджи, гликосом, липидных включений, мультимембранных образований и ряда других структур 
у L. jaculum. 

Жгутиконосцы Leptomonas jaculum (сем. T r y p a n o s o m a t i d a e ) были впервые 
описаны из кишечника водяного скорпиона Nepa cinerea(сем. Nepidae) в 1902 г. 
во Франции (Leger , 1902а). Впоследствии этот вид неоднократно обнаружи-
вался в клопах N. cinerea и Ranatra linearis в различных странах Европы 
(Wal lace , 1966). На территории С С С Р L. jaculum ранее не отмечался. L. jacu-
lum относится к немногочисленной группе «надежных» видов низших трипано-
соматид, реальность существования и систематическая принадлежность кото-
рых не вызывает сомнений. Этим во многом определяется ценность L. jaculum 
как объекта исследований. Методами световой микроскопии морфология и 
жизненный цикл L. jaculum у ж е исследованы (Leger , 1902а, 1902b; Porter , 
1910). В частности, Л е ж е (Leger , 1902b) описал локализацию L. jaculum 
на поверхности кишечного эпителия N. cinerea. По его наблюдениям эти 
жгутиконосцы несут на своем переднем конце образование, напоминающее 
протомерит грегарин. Такие формы Л е ж е назвал грегариноподобными. Однако 
предложенный им термин, хотя и употребляется в современной литературе, ши-
рокого распространения не получил. Ч а щ е таких жгутиконосцев называют фор-
мами, локализующимися на поверхности кишечного эпителия, или прикреплен-
ными формами. Изучению прикрепленных и неприкрепленных форм L. jaculum 
и посвящена предлагаемая работа. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Жгутиконосцы Leptomonas jaculum изучены в средней кишке клопов Nepa 
cinerea. З а р а ж е н н ы х клопов собирали на территории Ленинградской и Псков-
ской обл. Светооптически изучение L. jaculum проводили на мазках из пище-
варительного тракта клопов, окрашенных по Романовскому—Гимза , и на сериях 
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парафиновых срезов средней кишки N. cinerea, окрашенных железным гема-
токсилином по Гейденгайну. Для исследования ультраструктуры L. jaculum 
кусочки зараженной средней кишки клопов фиксировали 3%-ным глутараль-
дегидом, постфиксировали 2%-ным 0 s 0 4 , обезвоживали и заливали в смесь 
эпона с аралдитом по методике, описанной ранее (Фролов, Скарлато, 1987). 
Ультратонкие срезы готовили на ультрамикротоме LKB III и после контрасти-
рования уранил-ацетатом и цитратом свинца исследовали в электронных 
микроскопах J E M 100С и J E M 100СХ. 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Эпителий средней кишки Nepa cinerea сформирован крупными удлиненно-
цилиндрическими клетками двух типов (рис. I, / , 2). Клетки первого типа, 
составляющие основную часть эпителия, обладают короткими микроворсин-
ками. Цитоплазматическая сторона плазмалеммы последних выстлана части-
цами диаметром около 12 нм (рис. 1, 2, 3; 2, / ; 3) , которые, по-видимому, соот-
ветствуют портасомам (Andries, Torpier, 1982). Вблизи плазмалеммы лежат 
цистерны гладкой эндоплазматической сети, а глубже — каналы шероховатого 
эндоплазматического ретикулума. Кроме того, клетки с микроворсинками 
имеют много митохондрий и электронноплотных гранул диаметром 0.15— 
0.4 мкм (рис. 1, 2\ 3) . Клетки второго типа почти полностью лишены микро-
ворсинок (рис. 1, 2). В их цитоплазме преобладает гладкий эндоплазматический 
ретикулум, а количество митохондрий, свободных рибосом и электронноплот-
ных гранул значительно меньше, чем у клеток первого типа. 

Как правило, апикальная поверхность клеток обоих типов покрыта двумя 
параллельными мембранами — плазматической и дополнительной внеклеточ-
ной, расстояние между которыми составляет около 10 нм (рис. 2, / ; 3) . Часто 
дополнительных мембран бывает несколько. В некоторых участках средней 
кишки внеклеточные мембранные образования могут полностью изолировать 
микроворсинки от просвета пищеварительного тракта. 

Жгутиконосцы L. jaculum либо свободно располагаются в просвете средней 
кишки, либо прикрепляются к поверхности всасывающего эпителия N. cinerea. 
Кроме того, в кишечнике водяного скорпиона были обнаружены жгутиконосцы, 
соединенные своими передними концами в розетки. Особенности строения 
паразитов, составляющих розетки, в настоящей статье не рассматриваются. 
В случае высокой зараженности клопов-хозяев жгутиконосцы полностью по-
крывают эпителий средней кишки (рис. 1, / ) . На ранних же этапах заражения 
паразиты локализуются на поверхности кишечных клеток поодиночке или 
небольшими группами (рис. 1 ,3 ) . Промастиготы L. jaculum могут с одинаковым 
успехом прикрепляться к эпителиальным клеткам обоих типов, если они не 
покрыты внеклеточными мембранными образованиями. Прикрепление L. jacu-
lum к стенке кишечника происходит за счет сильно расширенных жгутиков 
(рис. 1,3; 2, / ; 3) . По терминологии Леже (Leger, 1902b), прикрепленные таким 
образом жгутиконосцы и представляют собой «грегариноподобные формы». 
Поверхность расширенного жгутика, обращенная к эпителиальным клеткам, 
образует выросты неправильной формы (рис. 1, 3; 2, / ; 3) . Эти выросты нередко 
глубоко внедряются между микроворсинками и/или охватывают последние 
(рис. 2, / ) . Часто в зоне соединения жгутика с эпителиальными клетками пер-
вого типа микроворсинки прерывались или были частично редуцированы 
(рис. 1, 3) . В таких зонах эпителиальные клетки покрыты лишь одной плазма-
тической мембраной. В тесном контакте с плазматической мембраной кишечной 
клетки лежит плазмалемма расширенной части жгутика, несущая у своего 
внутреннего листка протяженный слой армирующего фибриллярного материала 
шириной 25—30 нм (рис. 1, 2\ 2, / ; 3) . Этот тип межклеточного соединения 
можно отнести к разряду зональных полудесмосом. 
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Рис. 3. Схема строения Leptomonas jaculum в сред-
ней кишке Nepa cinerea\ прикрепленная и неприкреп-

ленная к эпителию формы. 

О б о з н а ч е н и я такие же, к а к на рис. 1 и 2. 

Контакты другого типа наблюдаются 
около выхода расширенной части жгутика 
прикрепленных паразитов из жгутикового 
кармана (рис. 1, 3; 3) . У этих особей губы 
жгутикового кармана обычно сильно раз-
двйнуты. В этом случае расширенный жгу-
тик охватывает всю переднюю часть 
клетки L. jaculum, причем плазматические 
мембраны тела клетки и жгутика сильно 
сближаются. В районе развернутых и 
уплощенных губ жгутикового кармана 
формируются ряды десмосомоподобных 
соединительных комплексов, связанных 
друг с другом тонкими филаментами 
(рис. 1, 3; 3) . Десмосомоподобные комп-
лексы в рядах отстоят друг от друга на 
30—40 нм. В каждом отдельном комплексе 
к внутренним листкам плазматических 
мембран жгутика и переднего конца тела 
клетки прилегают плотные фибриллярные уплотнения толщиной около 25 нм. 
Щель между плазматическими мембранами в десмосомоподобном комплексе 
составляет около 12 нм и часто также содержит плотный фибриллярный компо-
нент (рис. 1, 3\ 3 ) . 

Наконец, расширенные жгутики соседних L. jaculum могут образовывать 
десмосомы между собой (рис. 2, 2) . Эти десмосомы также содержат в зоне 
соединения плотные фибриллярные уплотнения, прилегающие к внутренним 
листкам плазмалемм, и фибриллярный компонент между контактирующими 
жгутиками. 

Основной объем расширенной части жгутика прикрепленных к эпителию 
L. jaculum заполнен рыхлым фибриллярным матриксом, в котором обнаружи-
вается короткая аксонема (рис. 1, 5; 2, / ; 3) . Параксиальный тяж у этих 
жгутиконосцев отсутствует . У свободнолежащих в просвете кишки паразитов 
жгутик имеет обычную форму и строение, а также содержит параксиальный 
тяж в виде упорядоченной решетчатой структуры (рис. 2, 3) . В остальном 
ультраструктура прикрепленных и неприкрепленных L. jaculum имеет сходные 
черты. Жгутиконосцы покрыты плазматической мембраной с подлежащим 
слоем субпелликулярных микротрубочек (рис. 2, 4\ 3 ) . На уровне ядра L. jacu-
lum число поверхностных микротрубочек варьирует от 170 до 200. Жгутиковый 
карман укреплен лентой из четырех микротрубочек. L. jaculum содержит до-
вольно разветвленную митохондрию (рис. 2, 4; 3) . Капсула кинетопласта 
находится в передней части клетки. 

Ядро L. jaculum диаметром около 2 мкм обычно имеет неправильную форму 
(рис. 2, 4; 3) . Оно находится либо в центре, либо несколько сдвинуто к перед-
нему концу клетки. Одно крупное ядрышко лежит немного эксцентрично. 
Хроматин интерфазных ядер, как правило, прилегает к внутренней мембране 
ядерной оболочки, однако может образовывать и не связанные с оболочкой 
скопления. Наружная ядерная мембрана связана с немногочисленными цистер-
нами эндоплазматического ретикулума. Основная масса рибосом лежит сво-
бодно в цитоплазматическом матриксе (рис. 2, 4). Часть рибосом прикреплена 
к мембранам ядерной оболочки и эндоплазматического ретикулума. Комплекс 
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Гольджи расположен между ядром и кинетопластом (рис. 2, 4\ 3) . Нередко 
в цитоплазме паразитов встречались мультимембранные образования 
(рис. 2, 4). Обнаружена связь этих образований с цистернами аппарата 
Гольджи, оболочкой митохондрии (рис. 2, 4), капсулой кинетопласта и плазма-
леммой жгутикового кармана. 

В цитоплазме L. jaculum выявлено три типа включений. Включения первого 
типа, диаметром около 0.3 мкм, имеют округлую или овальную форму, ограни-
чены одной мембраной и содержат плотный гомогенный материал (рис. 2, 4). 
Эти включения имеют структуру, подобную микротельцам (гликосомам) дру-
гих трипаносоматид. Включения второго типа представляют собой липидные 
капли средней плотности, диаметром около 0.5 мкм (рис. 2, 4). Основная их 
масса сосредоточена в задней части клетки. Наконец, включения третьего типа 
представлены пузырьками диаметром около 0.25 мкм, также ограниченными 
одной мембраной, но содержащими материал низкой электронной плотности 
(рис. 2, 4). По-видимому, эти пузырьки содержат нестабильные липиды, кото-
рые вымываются в ходе фиксации. 

ОБСУЖДЕНИЕ 

В средней кишке водяного скорпиона Nepa cinerea было обнаружено боль-
шое количество прикрепленных к эпителию и меньшее число лежащих свободно 
в просвете пищеварительного тракта жгутиконосцев Leptomonas jaculum. Тон-
кое строение обеих форм во многом сходно с таковым других трипаносоматид 
(Vickerman, Preston, 1976). Однако ультраструктура расширенных жгутиков 
«грегариноподобных форм» L. jaculum и образуемых ими специализированных 
клеточных контактов имеет ряд особенностей. На структуру и функции жгу-
тика L. jaculum большое влияние оказывает строение средней кишки водяного 
скорпиона. Как и у других изученных клопов, перитрофическая оболочка 
у N. cinerea отсутствует. Показано, что апикальная поверхность средней 
кишки клопов (включая микроворсинки) обычно покрыта двумя мембранами, 
из которых внутренняя мембрана плазматическая, а наружная — дополнитель-
ная внеклеточная (Andries, Torpier, 1982). Нередко дополнительных мембран 
бывает несколько, и они формируют мощные слои внеклеточных мембранных 
образований. Большинство исследователей полагает, что внеклеточные мемб-
ранные образования клопов возникают в результате отслоения наружной из 
двух параллельных мембран, покрывающих микроворсинки (Tieszen е. а., 1986; 
Фролов, Скарлато, 1988). Однако недавно для N. cinerea было показано, что 
в образовании внеклеточных мембран принимают участие специфические 
электронноплотные гранулы эпителиальных клеток (Andries, Torpier, 1982). 

Предположение о том, что внеклеточные мембранные образования клопов 
выполняют функции перитрофической оболочки, кажутся справедливыми. 
В частности, они могут з ащищать среднюю кишку клопов от паразитов. И дейст-
вительно, L. jaculum прочно прикрепляются в средней кишке N. cinerea лишь 
в тех местах, где эпителиальные клетки покрыты только одной плазматической 
мембраной. У некоторых других видов клопов в зоне специализированных 
контактов с паразитами эпителиальные клетки также не содержат на своей 
поверхности дополнительных мембран (Tieszen е. а., 1983; 1986). 

У прикрепленных L. jaculum жгутик после выхода из устья жгутикового 
кармана претерпевает значительные изменения. Он сильно расширяется, 
укорачивается, образует отростки, внедряющиеся между микроворсинками 
эпителиальных клеток, и теряет параксиальный тяж. По существу дистальная 
часть жгутика целиком преобразуется в специализированную органеллу при-
крепления, которая на светооптическом уровне напоминает протомерит грега-
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рин. В местах соединения расширенного жгутика L. jaculum с поверхностью 
эпителиальной клетки средней кишки N. cinerea микроворсинки обычно преры-
ваются или редуцируются. Известно еще несколько случаев, когда в местах 
прикрепления трипаносоматид микроворсинки в щеточной каемке клеток 
хозяина отсутствовали. Это происходит при заякоривании Trypanosoma rotato-
rium на эпителии желудка пиявки Batracobdella picta (Desser, 1976) и закреп-
лении Blastocrithidia gerridis в средней кишке водомерки Gerris odontogaster 
(Tieszen е. а., 1983). Однако редукции микроворсинок, как правило, не происхо-
дит в случае закрепления большинства других изученных паразитических 
кинетопластид на эпителии со щеточной каемкой (Molyneux, 1977, 1983; Cur-
rent, 1980; Tetley, Vickerman, 1985; Tieszen e. a., 1986). 

По степени сложности можно выделить несколько типов взаимоотношений 
жгутиков трипаносоматид с эпителиями, покрытыми щеточной каемкой. Наибо-
лее простым представляется вплетение ундулиподии жгутика в толщу микро-
ворсинок. Такие взаимоотношения отмечены между Leishmania mexicana ата-
zonensis и щеточной каемкой средней кишки Litzomyia longipalpis (Killick-
Kendrick е. a., 1974), Trypanosoma melophagium и микроворсинками средней 
кишки Melophagus ovinus (Molyneux, 1977), Herpetomonas ampelophilae и 
микроворсинками средней кишки Drosophila melanogaster (Rowton e. a., 1981). 

Более сложные отношения возникают, когда жгутик трипаносоматиды 
не просто вплетается между микроворсинками кишечного эпителия хозяина, 
а еще и содержит на своем конце локальное расширение с отростками. Подоб-
ная картина отмечена при заякоривании Blastocrithidia miridarum в средней 
кишке клопа Adelphocoris quadripunctatus (Фролов, Скарлато, 1988) и эпима-
стигот Trypanosoma cobitis в зобе пиявки Hemiclepsis marginata (Lewis, Ball, 
1979). У Blastocrithidia familiaris расширяются, образуют отростки и впле-
таются между микроворсинками не только концы, но и отдельные участки в сере-
дине жгутика (Tieszen е. а., 1986). У Cryptobia sp. в сперматеке улитки Triadop-
sis multilineata (Current , 1980) и у эпимастигот Trypanosoma brucei в слюнной 
железе мухи це-це (Tetley, Vickerman, 1985) жгутики расширяются и форми-
руют протяженные участки с многочисленными выростами жгутиковой мемб-
раны, внедряющимися в щеточную каемку указанных органов. 

Наконец, у прикрепленных форм L. jaculum весь отдел жгутика, что нахо-
дится вне жгутикового кармана, сильно расширяется и укорачивается. При 
этом утрачивается упорядоченный параксиальный тяж. Аналогичные изменения 
происходят со жгутиками прикрепленных промастигот Herpetomonas ampelo-
philae в мальпигиевых сосудах Drosophila melanogaster (Rowton е. а., 1981). 
Таким образом, хотя жгутики у простейших представляют собой в первую 
очередь органеллы движения, у большинства паразитических кинетопластид 
на некоторых стадиях жизненного цикла они преобразуются в совершенные 
органы прикрепления. Причем, если незначительно расширенные жгутики еще 
могут обеспечивать направленное перемещение кинетопластид по органам 
беспозвоночного хозяина, то сильно расширенные жгутики к этому уже неспо-
собны. К последнему типу как раз и относятся жгутики прикрепленных L. jacu-
lum. По-видимому, условия существования L. jaculum в средней кишке N. cine-
rea требуют особенно прочного прикрепления для эффективного питания и 
размножения паразита. 

Кроме того, удержанию трипаносоматид в кишечнике хозяев способствует 
образование специализированных контактов: полудесмосом и десмосом. Жгу-
тики трипаносоматид образуют полудесмосомы преимущественно с кутикуляр-
ными выстилками пищеварительного тракта беспозвоночных (Molyneux, 1977, 
1983). Однако жгутики L. jaculum и еще нескольких видов трипаносоматид 
(Desser, 1976; Tetley, Vickerman, 1985) формируют полудесмосомы с плазма-
тическими мембранами эпителиальных клеток, несущих щеточную каемку. 
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Обширные полудесмосомы обнаружены, наряду с L. jaculum, у Trypanosoma 
rotatorium при соединении их жгутиков с эпителием желудка пиявки Batracob-
della picta (Desser, 1976). Большинство других изученных трипаносоматид 
крепится к микроворсинкам без формирования каких-либо специализирован-
ных контактов (Molyneux, 1983; Tieszen е. а., 1986). 

В заключение отметим, что расширенные жгутики L. jaculum образуют 
десмосомоподобные контакты с плазмалеммой переднего конца тела самих 
жгутиконосцев и отдельные десмосомы с расширенными жгутиками соседних 
особей. Десмосомоподобные контакты жгутиков с мембранами устья жгутико-
вого кармана и передним концом тела клетки представляют собой обычное для 
трипаносоматид явление (Brooker, 1970; Desser, 1976, и др. ) . Специализирован-
ные контакты между жгутиками соседних особей этих паразитов также из-
вестны, но у небольшого числа видов (Brooker, 1970; Vickerman, 1973; Tieszen 
е. а., 1983). 
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ELECTRON M I C R O S C O P I C A L STUDY O F THE FLAGELLATES LEPTOMONAS 
J A C U L U M IN THE M I D G U T O F A HEMIPTERAN, NEPA CINEREA 

A. O. Frolov, S. O. Skar l a to 

S U M M A RY 

In the m i d g u t of Nepa cinerea, the f l a g e l l a t e s Leptomonas jaculum, both a t t a c h e d to the ep i the l ium and 
lying free in the lumen of the intestine, were studied. An electron microscopic s tudy revealed that 
the a t t achmen t of L. jaculum to the epithelial cell w a s achieved th rough the s t rongly expanded flage-
llar sheath with i r regu la r ou tg rowths on its sur face . The expanded distal par t of the f lagel lar sheath 
forms a cont inuous hemidesmosome with the p lasma m e m b r a n e of the epithelial cell, desmosome-like 
junct ions with the p l a sma lemma of the paras i te ' s anter ior end and some desmosomes with expanded 
f lagel la of the ad jacen t specimens. The f lagel lum of a t tached L. jaculum conta ins a short axoneme, 
loose f ibri l lar in t ra f lage l l a r matr ix and lacks a paraxial rod. The f lagel lum of non-at tached L. jaculum 
has usual form and s t ruc tu re (without en la rgemen t s and ou tg rowths ) and is supported by a paraxial 
rod. The fine s t ruc tu re of the nucleus, the kinetoplast-mitochondrion complex, the Golgi appara tus , 
the glycosomes, the lipid inclusions, the mul t imembraned bodies, and some other cell components 
were studied in both a t tached and free L. jaculum. 



Вклейка к ст. А. О. Фролова и др. 

Рис. 1. Leptomonas jaculum в средней кишке Nepa cinerea. 

1 « б а х р о м а » из п а р а з и т о в (п} на поверхности эпителиальных клеток {эк)', 2 — эпителиальные клетки 
с микроворсинками {мв) и без микроворсинок; 3 соединение расширенного жгутика ( ж ) паразита 
с участком эпителиальной клетки, лишенной микроворсинок , а — аксонема ; гэ — плотные гранулы эпители-
альных клеток; д — десмосома ; пд —• полудесмосома; пк — просвет кишки; по — портасома; эпс — эндоплаз-

матическая сеть. 
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Рис. 2. Leptomonas jaculum в средней кишке Nepa cinerea. 
1 соединение расширенного жгутика п а р а з и т а с эпителиальной клеткой; 2 — десмосома между двумя 
расширенными ж г у т и к а м и ; 3 — н е р а с ш и р е н н а я ундулиподия неприкрепленного п а р а з и т а с параксиальным 
т я ж е м (пт)\ 4 — ф р а г м е н т ы двух клеток жгутиконосцев , аг — а п п а р а т Г о л ь д ж и ; вмо— внеклеточные 
мембранные о б р а з о в а н и я ; г— гликосомы; кп — кинетопласт; лн — липидные включения низкой плотности. 
лс - липидные включения средней плотности; м — рукава митохондрии; мо — мультимембранное о б р а з о в а -

ние; мт — микротрубочки; р — рибосомы; хт — хроматин; я — ядро; яд — ядрышко. 
Остальные обозначения такие же, как на рис. 1. 


