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ОСНОВНЫЕ ЗАДАЧИ РАБОТЫ. 

НЕКОТОРЫЕ ПОНЯТИЯ 

(ВВЕДЕНИЕ) 

Проблема происхождения полового процесса является одной из "го

рячих точек" современной биологии (Margulis, Sagan, 1986; Michod, 

Levin, 1988: Cavalier-Smith, 1995). Тайбэйренс с соавторами (Tibayrenc 

et al., 1991) считают ее центральной в эволюционной теории. Тем не 

менее до сих пор не решены самые базовые вопросы, связанные с этой 

проблемой. Например, неизвестно, у каких эукариот половой процесс 

появился впервые. Возникал он однократно или многократно (т.е. неза

висимо в разных таксонах)? Сформировался ли мейоз из митоза, или же 

эти два важнейших биологических явления произошли в процессе эво

люции эукариот относительно независимо? Какая функция полового 

процесса была первичной и ведущей, определяющей? Эти и подобные 

им вопросы активно обсуждаются в научном сообществе, вызывая под

час весьма жаркие дискуссии (Мэйнард Смит, 1981; Алексеев, 1980; 

Halverson, Monroy, 1985; Margulis, Sagan, 1986; Michod, Levin, 1988; Са

мовар, 1990; Maguire, 1992; Haig, 1993; Cavalier-Smith, 1995; и многие 

другие). Однако до сих пор являются справедливыми слова Мэйнарда 

Смита (1981): "Вопрос о происхождении мейоза, сингамии и гапло-дип-

лоидного клеточного цикла остается одним из самых трудных в эволю

ционной теории" (с. 19). Трудность эта такова, что Кроу готов считать 

происхождение пола таинственным (если не мистическим). Он пишет в 

своей работе: "The origins of meiosis and singamy and selective forces that 

brought these about remain a mystery" (Crow, 1988, p.72). 

Исторически сложилось так, что основные явления, связанные с 

половым процессом, были наиболее детально изучены сначала у 

многоклеточных животных. Это позволило установить, что из 

диплоидных клеток благодаря мейозу формируются гаплоидные гаметы 

- яйца у самок и сперматозоиды у самцов. В процессе оплодотворения 

происходит слияние яйца и спермия (гаметогамия, или сингамия), а 

4 

некоторое время спустя и их ядер (кариогамия). Образуется диплоидная 

зигота, способная в результате эмбрионального развития воспроизвести 

диплоидный организм. 

Полный или, по Кавалье-Смиту (Cavalier-Smith, 1995), классический 

половой процесс всегда состоит из трех основных этапов - мейоза, син

гамии и кариогамии. Правда, последовательность этих этапов неодина

кова у разных эукариот. Для диплоидных многоклеточных животных и 

протестов характерен следующий плоидный цикл: "диплоид-гаплоид-

диплоид" с кратковременным гаплоидным состоянием у гамет; мейоз, 

дающий им начало, называется гаметическим (Догель и др., 1962; 

Raikov, 1982). У гаплоидных протестов мейоз получил название зиго-

тического, поскольку происходит после завершения сингамии и карио

гамии, непосредственно в зиготе. Благодаря этому восстанавливается 

гаплоидность организмов. Плоидный цикл в данном случае таков: "гап

лоид- диплоид-гаплоид" с кратковременной диплоидной стадией у зиго

ты (Догель и др., 1962; Raikov, 1982). Для ряда протестов характерен 

гетерофазный жизненный цикл, т.е. имеет место чередование диплоид

ного и гаплоидного поколений, разделенных процессом мейоза, кото

рый поэтому получил название промежуточного (Догель и др., 1962; 

Raikov, 1982). 

Таким образом, там, где есть половой процесс, обязательно осуществ

ляется мейоз. Поэтому в свое время мы (Серавин, Гудков, 1984а) пред

ложили такое определение: "Половой (сексуальный) процесс - такой тип 

генетических взаимоотношений, который на том или ином этапе жиз

ненного цикла организмов связан с мейозом" (с. 1234). Неудивительно, 

что многие исследователи, выясняя происхождение пола, на самом деле 

рассматривают только явления, связанные с мейозом. Однако для того, 

чтобы правильно осветить проблему происхождения полового процесса 

необходим более широкий подход. Мы полагаем, что в этом случае не

обходимо решить, по меньшей мере, следующие задачи. 
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1. Как широко распространены в разных таксонах агамные слияния про

тистов, т.е. слияния обычных вегетативных клеток (соматогамия, или 

цитогамия). 

2. Выяснить, может ли вслед за соматогамией происходить слияние ока

завшихся в одной цитоплазме ядер (соматокариогамия). 

3. Может ли помимо слияния гамет происходить диплоидизация (и даже 

полиплоидизация) ядер у гаплоидных организмов и клеток. 

4. Обладают ли протисты способами, помимо мейоза, снижать плоид

ность своих ядер, т.е. осуществлять деполиплоидизацию, в частно

сти, гаплоидизацию. 

5. Выявить, не наблюдается ли при митотических делениях агамных 

протистов те или иные черты, признаки мейоза; иными словами, нельзя 

ли найти какие-то переходные ступени, ведущие от митоза к мейозу. 

Особенно было бы важно обнаружить процессы предмейоза или па-

рамейоза, т.е. нечто вроде не до конца завершенного в своем форми

ровании мейоза. 

6. Сравнивая распространение полового процесса внутри разных типов 

и классов протистов, определить, возникает ли он однократно у са

мых примитивных эукариот и затем последовательно передается от 

низших ветвей филогенетического дерева к высшим, или же такой 

последовательности не выявляется, поскольку в тех или иных круп

ных таксонах сексуальность возникает заново и независимо. 

Таковы основные задачи нашей работы. Их решение позволит объек

тивно рассмотреть главные гипотезы происхождения полового процес

са, выдвигаемые разными авторами, и определить, насколько они про

дуктивны и соответствуют накопленным в науке данным. Обобщая по

зитивные идеи предшествующих исследователей, а также предлагая не

которые свои, мы изложим новую, обобщенную гипотезу возникнове

ния пола у эукариот. 

В настоящей работе, наряду с понятием "половой процесс" (и в том 

же смысловом объеме) употребляются понятия "пол", а также "половое 
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размножение" 1). Если мы будем говорить, что данные организмы обла

дают полом (сексуальностью) или половым размножением, то, значит, 

что в их жизненном цикле присутствует мейоз. Когда к этим словам до

бавлено слово "классический", следует понимать, что у рассматривае

мых форм имеется и сингамия, и кариогамия. 

Поскольку целью работы является выяснение того, как происходило 

становление полового процесса, нам придется столкнуться с такими яв

лениями, как эндомитоз, автогамия и педогамия. Под эндомитозом бу

дет пониматься митоз, не сопровождаемый делением ядра (кариотоми-

ей); его результатом является кратное увеличение плоидности. Автога

мия - самооплодотворение - процесс слияния двух генетически одина

ковых (сестринских) гаплоидных ядер, образовавшихся внутри одной 

клетки (встречается, например, у некоторых жгутиконосцев гипермас-

тигид и диатомовых водорослей). Педогамия - половой процесс, при 

котором две гаплоидные сестринские клетки, образовавшиеся после мей-

огического деления протиста, вновь сливаются друг с другом, образуя 

диплоидный организм (характерно для некоторых солнечников). 

В заключение следует дать еще такое пояснение. Понятие "протист" в 

пределах данной работы используется не в таксономическом смысле. 

Под протистами мы понимаем одноклеточных, а также многоклеточных, 

но не достигших тканевого уровня, эукариот; это - простейшие, водо

росли и грибы. Близкой точки зрения придерживается Кавалье-Смит 

(Cavalier-Smith, 1995), однако он включает в состав протистов типы 

Myxozoa и Mesozoa, что, по нашему мнению, неправомерно. 

1) Мы, естественно, понимаем, что понятие "половое размножение" более узко, чем 

понятие "половой процесс", поскольку половой процесс у протистов (например, при 

конъюгации инфузорий) может не сопровождаться их размножением. Однако в пре

делах нашей работы, вслед за другими авторами (Богорад, Нехлюдова, 1963; Гиля-

ров, 1986), мы будем употреблять эти понятия как синонимы. 
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ГЛАВА 1. АГАМНЫЕ СЛИЯНИЯ (СОМАТОГАМИЯ) 

ПРОТИСТОВ 

Полное или частичное слияние клеток - известное явление для про

тистов, обладающих в своем жизненном цикле половым процессом. У 

них имеется два основных типа полового размножения, различающих

ся, в первую очередь, по характеру взаимодействия половых партнеров 

- копуляция и конъюгация (Догель, 1951). 

Копуляция чрезвычайно широко распространена среди самых различ

ных групп протистов - простейших, водорослей и грибов, что, по-види

мому, и обусловливает известное разнообразие ее форм. Однако общая 

черта полового процесса типа копуляции состоит в том, что здесь осу

ществляется полное необратимое слияние двух половых клеток (гамет) 

с образованием из них одной клетки (зиготы). 

Среди простейших большинство инфузорий (Ciliophora) обладает 

иным типом полового процесса - конъюгацией. При конъюгации отсут

ствует образование свободных гамет (их функцию выполняют специа

лизированные половые ядра - пронуклеусы) и происходит не полное, а 

лишь частичное и временное слияние компетентных в половом отноше

нии особей - конъюгантов, между которыми образуется цитоплазмати-

ческий мостик (мостики). Через этот мостик происходит обмен половы

ми ядрами, а частично и цитоплазмой, вскоре после этого эксконъюган-

ты расходятся. Размеры цитоплазматического мостика у разных видов 

инфузорий могут значительно варьировать: от узкой перемычки (обыч

но в области цитостома) до широкой зоны слияния на протяжении поло

вины длины тела и даже более, но, тем не менее, в любом случае взаимо

действовавшие друг с другом особи после окончания полового процесса 

расходятся и сохраняют свою морфологическую индивидуальность. 

Следует помнить, однако, что конъюгацией не ограничивается разно

образие способов объединения партнеров при половом процессе у ин

фузорий. Так, у многих представителей Peritricha, Chonotricha, Suctoria 

и некоторых Spirotricha наблюдаются так называемая "тотальная конъ-
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югация" (Янковский, 1973; Corliss, 1984; Nobili et al., 1981; Серавин, 

1996), когда происходит полное слияние взаимодействующих особей друг 

с другом, то есть, фактически осуществляется их копуляция. 

Таким образом, у протистов при протекании полового процесса могут 

происходить как полное и постоянное, так частичное и временное слия

ние клеток. И копуляция, и конъюгация представляют собой один из эта

пов полового процесса, который является специальным приспособлени

ем для объединения разнородного генетического (ядерного) материала 

двух партнеров в одной цитоплазме и обычно завершается кариогамией. 

Значительно менее известно, что у протистов довольно нередки слу

чаи частичных или полных естественных слияний вегетативных клеток. 

Такого рода агамные слияния неоднократно описывали старые авторы, 

называя это явление плазмогамией (пластогамией), цитогамией или со

матогамией (Rhumbler, 1898; Schaudinn, 1890, 1899; Zuelzer, 1904; Кал-

кинс, 1912; Шимкевич, 1923; Doflein, 1928; и др.). Данный феномен, к 

сожалению, не получил необходимого отражения в современных моно

графиях, сводках и учебниках, посвященных протистам. До настоящего 

времени по этому вопросу опубликовано лишь три работы обобщающе

го характера (Серавин, Гудков, 1984а, 19846; Гудков, Серавин, 1987). 

Конкретные сведения о явлении соматогамии у протистов разбросаны 

по частным публикациям, в которых дается описание тех или иных ви

дов и рассматривается биология этих организмов. 

1.1. ОСНОВНЫЕ ТИПЫ И ФОРМЫ АГАМНЫХ СЛИЯНИЙ 

Агамные слияния обнаружены у представителей различных макро

таксонов протистов (простейших, водорослей и грибов). Несмотря на 

то, что во многих случаях процессы такого объединения вегетативных 

клеток обладают некоторыми специфическими особенностями, у них 

имеются и четко выраженные общие черты. Это позволяет выделить 3 

основных типа агамных слияний (таблица 1). 

Псевдокопуляция. Полное слияние вегетативных клеток протистов, 

имитирующее копуляцию гамет (особенно при гологамии, когда гаметы 
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внешне ничем не отличаются от вегетативных клеток). Возникший "объе

диненный" организм по характеру движения и по своему внешнему виду 

подобен исходным особям. Встречаются две формы псевдокопуляции -

временная и постоянная. 

В самом простом случае происходит временное объединение только 

двух особей. Такое событие довольно часто наблюдается в культурах 

агамной многоядерной лобозной амебы Euhyperamoeba fallax (Rhizopoda, 

Lobosea) (Серавин, Гудков, 1982, 1983; Seravin, Goodkov, 1987). Две аме

бы, двигаясь по субстрату, вступают в более или менее длительный кон

такт друг с другом, продолжая при этом совместное передвижение. За

тем между ними возникает цитоплазматический мостик. Он быстро рас

ширяется, граница между клетками исчезает, и они сливаются в единый 

организм. Вскоре в нем возобновляются токи цитоплазмы, и "объеди

ненная" амеба начинает перемещаться по субстрату. Организм прини

мает типичную для Е. fallax моноподиальную форму тела и ничем, кро

ме размеров, не отличается от исходных особей. Благодаря цитоплазма

тическим токам, возникающим при движении, а также специальному 

механизму перемешивания цитоплазмы (Серавин, Гудков, 1983) проис

ходит равномерное распределение ядер, а также пищеварительных ва

куолей и других органелл исходных особей по всему объему тела "объе

диненной" амебы. 

После некоторого периода активного перемещения по субстрату про

исходит расхождение продукта слияния на две самостоятельные особи. 

Вполне понятно, что это - уже не прежние индивиды, а новые амебы, 

каждая из которых уносит смешанный набор ядер и клеточных орга

нелл. Весь цикл от момента полного слияния до момента окончательно

го расхождения амеб занимает обычно от 10 до 60 минут. 

Во временной псевдокопуляции могут принимать участие не две, а 

сразу несколько особей. Такие события также иногда наблюдаются у Е. 

fallax, хотя и значительно реже, чем бинарные слияния. В этом случае 

последовательно друг за другом полностью сливаются 3 или даже 4 аме

бы. Вскоре "объединенный" организм приступает к движению и прини-



мает обычную для локомоторных особей Е. fallax форму тела. В процес

се расхождения практически одновременно образуются соответственно 

3 или 4 амебы - по числу особей, участвовавших в слиянии (Серавин, 

Гудков, 1983; Seravin, Goodkov, 1987). 

Временная псевдокопуляция (как бинарная, так и множественная) 

встречается и у других видов лобозных амеб (Rhizopoda, Lobosea), на

пример, у представителей отряда Leptomyxida - Leptomyxa reticulata и L. 

flabellata (Pussard, Pons, 1976a, 1976b). Наиболее хорошо она выражена 

у первого вида, у которого каждый случайный контакт между особями 

обычно заканчивается их полным слиянием. По внешнему виду и харак

теру движения продукты слияния подобны исходным организмам. Иногда 

не успевает еще завершиться процесс объединения цитоплазмы двух 

особей, как в контакт вступает третья, поэтому в культурах очень часто 

наблюдаются целые гирлянды полуслившихся простейших. Соответ

ственно, у L. reticulata имеет место как бинарная, так и множественная 

плазмотомия. 

Многие виды филозных амебоидных протистов (Rhizopoda, Filosea), 

принадлежащих к роду Vampyrella, обладают способностью к полному 

временному объединению 2-4 и более особей, с последующей фрагмен

тацией "объединенного" организма на самостоятельные амебы (Гоби, 

1915; Громов, 1976). Чаще всего слияние происходит при нападении вам-

пирелл на крупную добычу (обычно на зеленые нитчатые водоросли, 

клетки которых значительно превосходят по размеру каждую взятую в 

отдельности особь Vampyrella), а расхождение - по завершении "коллек

тивного" питания. Кроме того, Гоби (1915) неоднократно отмечал слу

чаи, когда в слиянии участвовали два простейших, одно из которых было 

наполнено пищеварительными вакуолями, а другое голодное. После рас

хождения продукта слияния таких организмов, цитоплазма каждой из 

сформировавшихся особей включала равномерно распределенный запас 

пищевых включений. Совершенно аналогичные события наблюдаются 

также и у филозной амебы Vampyrellidium perforans (Surek, Melkonian, 

1980). 
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Способность к различного рода агамным слияниям очень хорошо вы

ражена у многих солнечников (Actinopoda, Heliozoa). Временная псев

докопуляция, как бинарная, так и множественная, весьма часто наблю

дается у одноядерного Actinophrys sol, кстати обладающего в своем жиз

ненном цикле половым процессом (Schaudinn, 1890; Sondheim, 1916; 

Hausmann, Patterson, 1981; Patterson, Hausmann, 1981). При нападении 

хищного солнечника на крупную добычу, которая нередко может дости

гать размеров самого A. sol, а иногда и превосходить его, находящиеся 

поблизости особи вступают в контакт, а затем сливаются с уже начав

шим питание простейшим, образуя единый крупный организм, сохраня

ющий аксоподии. Добыча при этом заключается в общую пищеваритель

ную вакуоль значительных размеров. По окончании такого "коллектив

ного" питания "объединенный" организм распадается на отдельных са

мостоятельных солнечников, каждый из которых уносит в своих пище

варительных вакуолях определенную долю захваченного пищевого ма

териала. Длительность такого цикла "слияние-расхождение" у A. sol 

значительно больше, чем у Euhyperamoeba fallax и может достигать 24 

часов. В том случае, когда параллельно с процессом питания в смешан

ной цитоплазме продукта слияния произошло деление ядра (или несколь

ких ядер), при его расхождении может образовываться большее, чем было 

исходно, количество особей. Временная псевдокопуляция весьма харак

терна также для другого хорошо известного вида солнечников - много

ядерного Actinosphaerium (Echinosphaerium) nucleofilum (Barrett, 1958; 

Shigenaka et al., 1976; Nishi et al., 1988a, 1988b ). 

В работе Паттерсона и Феншеля (Patterson, Fenchel, 1985), посвящен

ной изучению хризофитовой (Chrysophyta) гелиофлагеллаты 

Pteridomonas danica, отмечается, что «As with many heliozoa, cells which 

are actively feeding may fuse together to create multinucleated organisms" 

(p.384). 

Как известно, слияния одноядерных миксамеб, дающие начало разви

тию многоядерного плазмодия, являются составной частью жизненного 

цикла многих представителей миксогастриевых (Eumycetozoea, 
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Myxogastria). Более подробно мы рассмотрим такой тип клеточных сли

яний несколько позже, однако сейчас отметим, что в ряде случаев (на

пример, у Didymium nigripes), как пишет Олайв (Olive, 1975), 

"myxamoebae may fuse without giving rise to plasmodia and cell division 

continues..." (c.123). Причем этот автор тут же подчеркивает, что "Such 

fusions appear to resemble nonsexual cell fusions in protostelids...". Иными 

словами, и у миксогастриевых (Eumycetozoea, Myxogastria), и у прото-

стелиевых (Eumycetozoea, Protostelia) наблюдается временная псевдоко-

пуляция. 

Временная псевдокопуляция встречается также среди свободноживу-

щих и паразитических жгутиконосцев. Ярким примером может служить 

свободноживущий бесцветный жгутиконосец Thaumatomonas lauterborni 

(Thaumatomonadea) (Ширкина, 1987). Он обладает сложным жизненным 

циклом, который протекает несколькими альтернативными путями, но 

всегда включает этапы бинарной и множественной псевдокопуляции. 

Мелкие одноядерные формы легко сливаются попарно. Возникший 

"объединенный" организм может далее соединяться с новыми одноядер

ными клетками, либо с уже сформировавшимися продуктами слияния 

других особей. Когда общее число объединившихся особей невелико (не 

более 6-8), образовавшийся организм ("сомателла", по терминологии 

Ширкиной) сохраняет жгутики и плавает за счет их биений, подобно 

исходным формам, т.е. в этом случае имеет место множественная псев

докопуляция. 

В культурах двух видов лейшманий (Kinetoplastida), а именно 

Leishmania infantum и L. tropica, с помощью видеомикроскопической 

техники было показано попарное слияние промастигот, не сопровожда

емое кариогамией (Lanotte, Rioux, 1990). Впрочем, сами исследователи 

считают, что они наблюдали у этих протистов половой процесс. 

В клетках кишечника промежуточного хозяина - мухи Glossina, а так

же в лабораторных культурах были обнаружены гигантские особи 

Trypanosoma brucei, T. congolense и Т. conorhini (Kinetoplastida) с 2 или 

несколькими ядрами (Dean, Milder, 1966, 1972; Brener, 1973; Evans, Ellis, 
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1979; Ellis et al., 1982, 1985). Исследователи обоснованно полагают, что 

такие необычные формы трипаносом образуются в результате слияния 

двух или нескольких одноядерных особей. Некоторое время спустя ги

гантские клетки распадаются на мелкие одноядерные трипаносомы. Дин 

и Милдер (Dean, Milder, 1966) специально подчеркивают, что этот про

цесс отличается от простого или множественного деления клетки. 

Гигантские формы, вероятно, также возникающие вследствие слия

ния, обнаружены и у других кинетопластид - трипаносоматиды Crithidia 

oncopelti (Скарлато, Малышева, 1987) и криптобии Trypanoplasma borelli 

(Skarlato, Lom, 1997). 

Кроме временной псевдокопуляции, у протистов встречается и другая 

форма рассматриваемого типа агамных слияний - постоянная псевдоко-

]туляция. В этом случае осуществляется необратимое объединение веге

тативных клеток, т.е. расхождение продукта слияния на отдельные осо

би не происходит 2). 

Постоянная псевдокопуляция достаточно широко распространена у 

несовершенных грибов (Deuteromycota 3 ) ) , являющихся гаплоидными 

агамными организмами. Когда две клетки, входящие в состав генетичес

ки разнородных мицелиев, образуют между собой цитоплазматический 

мостик, по которому содержимое одной из них полностью переходит в 

другую и смешивается с ее содержимым. Кариогамия при этом большей 

частью не происходит, и ядра сохраняют свою индивидуальность - яв

ление, которое получило название гетерокариоза (Fincham, Day, 1965; 

Горленко, 1981). Гетерокариоз встречается и в других крупных таксонах 

грибов - Zygomycota и Ascomycota, а также у представителей Oomycetes 

- грибоподобных протистов. По крайней мере в ряде случаев, он и здесь 

возникает в результате постоянной псевдокопуляции. 
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2) В одной из предыдущих работ мы относили такого рода агамные слияния клеток к 

самостоятельному типу, обозначая его как "конгрегация" (Seravin, Goodkov, 1987). 

Однако анализ накопленных к настоящему времени данных показывает, что их следу

ет рассматривать как постоянную форму псевдокопуляции. 
3) Таксон Deuteromycota сохраняется до тех пор, пока все его виды не будут идентифици

рованы как представители аско- или базидиомицетов (Мюллер, Леффлер, 1995). 
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Давно известно (Герасимов, 1890), что у некоторых нитчатых зеленых 

водорослей родов Spirogira и Spirogonium (Conjugatophyceae) между клет

ками соседних нитей может происходить постоянная псевдокопуляция, 

в результате которой, при отсутствии кариогамии, формируются дигете-

рокарионы. 

В ряде случаев имеющихся данных оказывается недостаточно для зак

лючения о том, какая из форм псевдокопуляции (временная или посто

янная) встречается у тех или иных протистов. Так, например, у морской 

фораминиферы из рода Shepheardella (Granuloreticulosea) наблюдаются 

полные слияния вегетативных особей (McInnes, 1983). Два организма, 

сблизившись друг с другом, вступают в контакт своими ретикулоподия-

ми, а затем цитоплазма одной из них постепенно перетекает в другую. 

Описан также случай множественного слияния мелких особей этого про

тиста с образованием единого крупного организма (McInnes, 1983). Од

нако судьба продуктов слияния ни разу не была специально прослежена. 

Типичная псевдокопуляция обнаружена недавно у ряда видов свобод-

ноживущих лобозных амеб (Rhizopoda, Lobosea), относящихся к родам 

Flamella и Flabellula (Michel, Smirnov, 1999; Smirnov, 1999). Авторам не 

удалось наблюдать случаев расхождения продуктов слияния на самосто

ятельные особи. Для решения вопроса о его наличии или отсутствии 

необходимо проведение дополнительных исследований. Отметим, что, 

как подчеркивают авторы (Michel, Smirnov, 1999), агамные слияния кле

ток у представителей этих таксонов, видимо, весьма распространенное 

явление. 

Наконец, пока не установлено, постоянная или временная форма псев

докопуляции имеет место в случае бинарных и множественных слияний 

подвижных особей у своеобразного морского амебоидного протиста не

ясного систематического положения Thalassomyxa australis (Grell, 1985, 

1991а). 

Плазмодизация. Полное слияние вегетативных особей протистов с 

образованием многоядерного плазмодия, который по форме тела и ха-
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рактеру движения отличается от исходных организмов (или вообще не 

способен перемещаться по субстрату). 

У ряда видов путем полного слияния вегетативных клеток формиру

ются временные плазмодии, которые рано или поздно распадаются на 

мелкие индивидуальные особи, подобные исходным. Так, у амебы 

Euhyperamoeba fallax в результате слияния большого числа особей (иног

да до 100 и более) образуются временные плазмодии неопределенной, 

иногда сетевидной формы (Серавин, Гудков, 1983; Seravin, Goodkov, 

1987). Обычно это происходит в процессе "коллективного" питания амеб 

длинными (значительно превышающими размеры одиночной особи Е. 

fallax) трихомами цианобактерий. Образующийся плазмодий, как бы 

нанизанный с разных сторон на хаотичное переплетение нитей, легко 

справляется с длинными и упругими цианобактериями, полупереварен

ные фрагменты которых вскоре оказываются включенными во множе

ство образующихся пищеварительных вакуолей, более или менее равно

мерно распределенных по всей цитоплазме плазмодия. Плазмодий отли

чается и от исходных, и от "объединенных" Е. fallax (возникающих вслед-

ствии псевдокопуляции) не только своими размерами и формой, но так

же и тем, что он не способен к активному перемещению по субстрату. 

После завершения питания он начинает постепенно распадаться на от

дельные моноподиальные амебы, которые далее продолжают самостоя

тельное существование (Серавин, Гудков, 1984б; Seravin, Goodkov, 1987). 

Жгутиконосец Thaumatomonas lauterborni помимо псевдокопуляции 

обладает способностью к плазмодизации (Ширкина, 1987). Могут обра

зовываться как небольшие, так и очень крупные плазмодии, при этом 

разными способами: а) путем последовательного слияния отдельных 

особей, б) из "сомателл" и в) путем предварительного формирования 

агрегатов, состоящих из большого числа одиночных особей. Рано или 

поздно происходит фрагментация (распад) плазмодия на отдельных са

мостоятельных жгутиконосцев. Полный цикл "плазмодизация-деплаз-

модизация" продолжается 9-10 суток. По форме и характеру своего дви

жения плазмодии, естественно, отличаются от исходных особей Т. 
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lauterborni. Поскольку в плазмодиях происходят многочисленные мито

тические деления ядер, то понятно, что в результате деплазмодизации 

образуется большее число особей, чем участвовало в слиянии. 

По-видимому, особым случаем временной плазмодизации нужно счи

тать своеобразное явление, наблюдающееся в жизненном цикле парази

тических кинетопластид Trypanosoma conorhini и Т. cruzi. На определен

ных этапах своего развития две или несколько крупных особей Т. conorhini 

сливаются друг с другом, округляются, теряют жгутики и образуют не

подвижное "цистообразное тело", которое, по общему признанию ис

следователей, не является цистой (Dean, Milder, 1966, 1972). После мно

жественного деления ДНК-содержащих органелл - ядер и кинетоплас-

тов - у слившихся партнеров, модифицированный продукт слияния рас

падается на большее количество, чем было исходно, одноядерных, жгу

тиковых особей. Подобные же события наблюдаются и у близкого вида 

Т. cruzi. Однако здесь в слиянии всегда принимает участие значительное 

число простейших (Brener, 1973). Впрочем, не исключено, что в данном 

случае имеет место особый случай временной псевдокопуляции. Вооб

ще, следует сказать, что граница между множественной временной псев

докопуляцией и временной плазмодизацией у некоторых видов протис

тов может быть весьма условной. 

Несомненно одно, что в результате временной плазмодизации проти

стов образуются плазмодиальные формы, которые в конечном итоге рас

падаются на отдельные особи, по внешнему виду и характеру движения 

ничем не отличающиеся от исходных, давших начало объединенному 

организму. В этом случае плазмодий - необязательная стадия жизненно

го цикла. Основными формами существования вида являются амебоиды 

или жгутиконосцы. 

Иное наблюдается при постоянной плазмодизации. Она связана с фор

мированием многоядерных плазмодиев, которые во всех случаях явля

ются основной трофической стадией жизненного цикла протистов. Не

посредственная деплазмодизация с образованием форм, подобных ис-
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ходным амебоидным или жгутиковым стадиям, отсутствует. Жизненный 

цикл таких протистов завершается формированием цист или спор. 

Многочисленные и разнообразные примеры постоянной плазмодиза

ции встречаются среди представителей миксогастриевых (Eumycetozoea, 

Myxogastria). У многих видов этих протистов начало плазмодию дает 

диплоидная миксамеба, возникшая в результате слияния двух одноядер

ных гаплоидных клеток - зооспор или миксамеб, либо зооспоры и мик

самебы друг с другом, за чем следует увеличение количества ядер благо

даря последовательным митотическим делениям образовавшегося дип

лоидного ядра (Olive, 1975; Мюллер, Леффлер, 1995). Впрочем, такое 

слияние может не сопровождаться кариогамией (Bailey et al., 1987). В 

некоторых случаях, как например у Didymium iridis, в слиянии могут 

принимать участие не две, а три, четыре, пять или более миксамеб. Про

дукты слияния, содержащие всего несколько ядер, способны объединять

ся друг с другом, а также с одноядерными гаплоидными или диплоид

ными миксамебами, поэтому окончательно сформировавшийся плазмо

дий обладает гетерокариотным ядерным аппаратом, причем с ядрами 

различной плоидности (Olive, 1975). Вообще, слияние молодых плазмо

диев друг с другом весьма характерное явление в жизненном цикле мик

согастриевых. 

Постоянная плазмодизация имеет место в жизненном цикле плазмо-

диофорид (Plasmodiophorea). Одноядерные вторичные зооспоры, превра

щающиеся в амебоиды после проникновения в клетки растения-хозяи

на, сливаются попарно (без последующей непосредственно за этим ка

риогамии), давая начало развитию вторичного ("цистогенного") плазмо

дия, который далее продолжает расти, проходя последовательные синх

ронные ядерные деления (Kole, 1954; Sparrow, 1960; Keskin, 1964, цит. 

по: Olive, 1970; Tommerup, Ingram, 1971; Ingram, Tommerup, 1972; 

Dylewski, 1990; и др.). При формировании первичного ("спорангиально-

го") плазмодия у этих паразитических протистов также, по-видимому, 

происходит множественное слияние одноядерных амебоидных особей, 
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оказавшихся в одной клетке при инфицировании растения-хозяина пер

вичными зооспорами (Tommerup, Ingram, 1971). 

Постоянная плазмодизация осуществляется также в жизненном цик

ле таких протистов, как Myxochrysis paradoxa (Chrysophyta) и Myxochloris 

sphagnicola (Xanthophyta). Многоядерный вегетативный плазмодий этих 

видов формируется путем слияния мелких амебоидных особей, вышед

ших из цист покоя или возникших в результате трансформации из жгу

тиковых зооспор (Горленко, 1981). 

Псевдоконъюгация. Частичное слияние двух или нескольких осо

бей протистов (с помощью специальных цитоплазматических мостиков 

или посредством объединения клеточных выростов - псевдоподий) с 

сохранением морфологической индивидуальности партнеров. 

Временная псевдоконъюгация весьма распространена среди предста

вителей различных таксонов низших эукариот, в особенности среди ри-

зопод и актинопод, т.е. протистов, формирующих различного рода псев

доподии - лобоподии, филоподии, акантоподии или ретикулоподии. 

Ранее мы уже отмечали, что способность к псевдокопуляции встреча

ется у многих представителей Heliozoa, однако помимо этого, у солнеч

ников нередко происходит бинарная и множественная псевдоконъюга

ция. Бинарную псевдоконъюгацию мы (Серавин, Гудков, 19846) наблю

дали у неопределенного до вида актинофриидного морского солнечни

ка. Между двумя особями, которые едва соприкасались своими аксопо

диями, образовался длинный неширокий цитоплазматический мостик в 

результате одновременного захвата не очень крупной добычи. В центре 

мостика располагалось вздутие, в котором находилась общая пищевари

тельная вакуоль. Естественно, что по окончании процесса пищеварения 

простейшие разошлись. 

Еще Сондгейм (Sondheim, 1915) описала множественную псевдоконъ

югацию у солнечника Actinophrys sol (обладающего, как мы уже отмеча

ли ранее, и способностью к временной псевдокопуляции). При питании 

крупной добычей от 2 до 11 особей временно объединяются друг с дру

гом с помощью цитоплазматических мостиков. 
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Бинарная и множественная псевдоконъюгация хорошо известны, на

пример, у представителей таких родов, как Raphidiophrys и Heterophrys 

(Leidy, 1879; Penard, 1904; Wetzel, 1925; Rainer, 1968; Bardele, 1975; 

Siemensma, Roijackers, 1988; и др.). Следует отметить, что в ряде случа

ев псевдоконъюгация может заходить столь далеко, что ее оказывается 

довольно трудно отличить от временной псевдокопуляции или плазмо

дизации. Например, Сиеменсма и Ройджакерс (Siemensma, Roijackers, 

1988) пишут, что если у Raphidiophrys elegans "all individuals aggregate 

by means of relatively thick cytoplasmic strings", то особи R. viridis "... 

form a nearly homogenous mass, in which separate individuals hardly can be 

recognised" (c.238). 

Псевдоконъюгация также нередко встречается у ризопод с филозны

ми (Filosea), лобозными (Lobosea) и ретикулярными (Granuloreticulosea) 

псевдоподиями, в особенности среди раковинных форм. 

Очень наглядное, можно сказать классическое описание бинарной 

псевдоконъюгации у амебоидного протиста Trichosphaerium sp. 

(Rhizopoda, Lobosea) приводится в работе Полне-Фаллер (Polne-Fuller, 

1987): "Movement of cytoplasm between cells was observed in dense cultures. 

When contact between cells was common, cells... formed cytoplasmic bridges, 

30-50 mm wide. Portions of me cytogel (20-30% of the cell volume) were 

observed being exchanged simultaneously between the cells. The process lasted 

5-60 min. Then cell membranes reformed, replacing the bridge, and the cells 

separated and moved away from each other. During such exchanges the two 

cells retained their individual morphology although their cytoplasm was 

bridged" (p. 165). 

Псевдоконъюгация найдена и у таких ризопод, как представители ро

дов Difflugiella (Griffin, 1972), Allogromia (Bowser et al., 1984), Lecythium, 

Chlamydophrys, Microgromia и целого ряда других (см. обзор: Schonborn, 

1966), причем часто она оказывается связанной с "коллективным" пита

нием этих, протистов. Случаи псевдоконъюгации были отмечены и у та

ких хорошо известных и широко распространенных видов раковинных 

амеб, как Arcella vulgaris (Reynolds, 1939) и Difflugia elegans (Erth, 1965). 
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Бинарная и множественная псевдоконъюгация достаточно подробно 

описаны у одноядерной Euglypha rotunda. В процессе бинарной псевдо

конъюгации некоторые филоподии двух особей входят в контакт и, час

тично сливаясь, формируют цитоплазматический мостик между орга

низмами. В том случае, когда подобные слияния происходят сразу меж

ду несколькими особями, простейшие располагаются определенным 

образом относительно друг друга, образуя так называемые "розетки" 

(Hedley, Ogden, 1973). В зоне слияния псевдоподий обнаруживаются раз

личные везикулы, в том числе и пищеварительные вакуоли с заглочен

ными бактериями. 

Временная псевдоконъюгация посредством объединения клеточных 

отростков отдельных особей для осуществления "коллективного" пита

ния имеет место у таких видов хризофитовых (Chrysophyta), как Heliapsis 

mutabilis, Chrysamoeba radians и Chrysarachnion insidians (Hibberd, 1971; 

Starmach, 1985; Масюк, 1989). 

У жгутиконосцев Amastigomonas caudata и Amastigomonas sp. 

(Apusomonadida) при совместном захвате и переваривании крупной до

бычи отдельные особи (от нескольких простейших до нескольких де

сятков клеток) временно сливаются друг с другом (Карпов, Мыльников, 

1989). Слияние может заходить столь далеко, что, как и в случае солнеч

ников Raphidiophrys viridis, отдельные особи становятся плохо различи

мыми в общей клеточной массе, которую Карпов и Мыльников (1989) 

даже назвали "плазмодием". Однако, как отмечают те же авторы, ульт

раструктурные исследования показали, что эти временные "плазмодии" 

на самом деле представляют совокупность особей, слившихся лишь вен

тральными участками или псевдоподиями. Они при этом сохраняют пол

ностью свои наборы клеточных органелл и структур. Таким образом, в 

данном случае также имеет место множественная псевдоконъюгация. 

Рассматриваемый тип агамных слияний клеток, наряду с псевдокопу

ляцией, встречается у протостелиевых (Eumycetozoea, Protostelia). Как 

пишет Олайв (Olive, 1975), "Anastomosis of protoplasts with the 

22 

establishment of cytoplasmic bridges has also been observed and offers a 

means by which cytoplasmic exchanges may occur between cells" (c. 14). 

У клеточных слизевиков (Eumycetozoea, Dictyostelia) при образова

нии клеточных контактов на стадии преагрегации и ранних этапах агре

гации неоднократно наблюдались случаи временной псевдоконъюгации 

и псевдокопуляции (Huffman et al., 1962; Huffman, Olive, 1964; Sinha, 

Ashworth, 1969; Olive, 1975). Наличие псевдоконъюгации в образующихся 

центрах агрегации было показано с помощью электронного микроскопа 

(Kirk et al., 1971). Существование цитоплазматических мостиков между 

клетками (и обмен содержимым их цитоплазмы) удалось обнаружить и 

на более поздних стадиях развития клеточного слизевика Dictyostelium 

discoideum (Ono et al., 1972). 

Наконец, следует выделять форму постоянной псевдоконъюгации. К 

настоящему времени она найдена пока лишь у немногих, исключитель

но морских ретикулоподиальных протистов неясного систематического 

положения Reticulosphaera socialis, R. japonensis и Leucodictyon marinum 

(Grell, 1989, 1990, 1991b), а также у Chlorarachnion reptans - своеобраз

ного протиста, обладающего хлоропластами и относимого ранее к типу 

Xanthophyta, а позднее выделенного в самостоятельный тип 

Chlorarachnida (Geitler, 1930; Hibberd, Norris, 1984; Grell, 1990; Hibberd, 

1990b). У таких протистов отдельные мелкие особи постоянно объеди

нены друг с другом своими ретикулоподиями, которые образуют еди

ную "пищевую сеть", покрывающую значительную площадь. Это ос

новная форма существования трофической (вегетативной) стадии их 

жизненного цикла - "мероплазмодий" по терминологии Греля (Grell, 

199 lb). Он возникает, как указывает Грель, вследствие "permanent fusion 

of the cells" (Grell, 1991a) с сохранением морфологической индивиду

альности отдельных особей, т.е. имеет место постоянная псевдоконъю

гация. 

Мы не ставили перед собой цель привести здесь все известные при

меры агамных слияний у протистов. Нам хотелось показать, что суще

ствуют 3 достаточно четко очерченные их типа - псевдокопуляция, псев-
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доконъюгация и плазмодизация. Бросается в глаза, что все основные типы 

и формы агамных слияний встречаются у представителей самых раз

личных групп протистов. Это означает, что они возникали независимо в 

разных филогенетических ветвях низших эукариот. Поэтому нет сомне

ния, что агамные слияния у протистов - более широко распространен

ное явление, чем это представляется сейчас, и в дальнейшем они будут 

найдены еще у многих видов. 

Мы считаем необходимым также упомянуть некоторые дополнитель

ные данные из области цитологии соматических клеток многоклеточ

ных животных. Ныне хорошо известно, что спонтанное слияние вегета

тивных клеток - довольно обычное явление, часто приводящее к форми

рованию многоядерных (иногда гигантских) клеток (Ганин, 1975; Kraus, 

1981; Хэм, Кормак, 1983; Ibbotson et al., 1984; Zambonin et al., 1984; и 

др.). Осуществляется своего рода псевдокопуляция, а у некоторых типов 

клеток наблюдается явление, подобное псевдоконъюгации. Так, между 

эндокринными клетками крыс возникают широкие цитоплазматические 

мостики, в которых обнаруживаются секреторные гранулы и вакуоли 

(Хомерики, Морозов, 1984), что говорит об активном транспорте даже 

относительно крупных образований из цитоплазмы одной клетки в ци

топлазму другой. На некоторых этапах развития агрегатов, образуемых 

диссоциированными клетками губок, между ними возникают цитоплаз

матические мостики, по которым происходит обмен различными веще

ствами (Evans, Bergquist, 1974; Ceccatty, Georges, 1982). Частичные сли

яния, подобные псевдоконъюгации, наблюдались у макрофагов, ретику-

лоцитов и лимфоцитов в эксплантантах лимфатических узлов одноме

сячных белых крыс (Михайловская, 1975). Число подобных примеров 

можно значительно увеличить. 

Приведенные выше факты очень важны, ибо они показывают общий 

характер механизмов, лежащих в основе слияния эукариотных клеток 

самой разной организации. 

Обращает на себя внимание также тот факт, что временная псевдоко

пуляция, временная плазмодизация и псевдоконъюгация очень часто 
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связаны с "коллективным" питанием протистов. Слияния позволяют от

носительно мелким особям захватывать крупную добычу, что предос

тавляет этим видам очевидные преимущества (Серавин, Гудков, 1984а). 

К такому же выводу приходит Грель: "For some reason it was advantageous 

to form temporary feeding communities in which several specimens are joined 

to capture prey together... In this way it become possible to engulf food 

organisms which are much larger than the cell bodies..." (Grell, 1991a, p. 317). 

Захваченная пища начинает перевариваться в общей пищеварительной 

вакуоли, которая затем дробится на множество мелких. Во время рас

хождения или деплазмодизации слившихся протистов они более или 

менее равномерно распределяются по цитоплазме вновь образующихся 

одиночных особей, способных к активному распространению во внеш

ней среде. 

При временной псевдоконъюгации, а также в некоторых случаях и 

при псевдокопуляции, по-видимому, осуществляется обмен и перерасп

ределение запасов пищевых частиц и веществ между особями неболь

ших популяций протистов. Доказательством этого служат слияния меж

ду сытыми и голодными особями, например, у Euhyperamoeba fallax, 

Leptomyxa reticulata, Vampyrellidium perforans и других. 

Наивысшей степени все эти преимущества достигаются у организмов 

с постоянной формой псевдоконъюгации. Как отмечает Грель (Grell, 

1991а), "... common network which serves not only for capturing and 

phagocytizing the prey, but also for digesting it (reticulopodial digestion)" 

(p. 317). 

Любопытно отметить, что в ряде случаев образование за счет слияний 

гигантских плазмодиоподобных многоядерных соматических клеток 

позвоночных также происходит в результате "коллективного" питания 

(Kraus, 1981; Хэм, Кормак, 1983). 

Таким образом, имеющиеся факты позволяют вполне обоснованно 

полагать, что пища является одним из важнейших факторов, индуциру

ющих агамные слияния протистов в естественных условиях. Однако со

вершенно очевидно, что при этом между партнерами может происхо-
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дить обмен ядрами, ДНК-содержащими органеллами клеток, а также 

иными носителями генетической информации. Поэтому несомненно, что 

изучение агамных слияний у протистов особенно важно именно по той 

причине, что открывает пути для исследования генетических взаимо

действий особей за пределами полового процесса, что, в конечном ито

ге, поможет понять как происходило его становление. 

1.2. НЕКОТОРЫЕ ФОРМЫ АГАМНЫХ ГЕНЕТИЧЕСКИХ 

ВЗАИМОДЕЙСТВИЙ У ПРОТИСТОВ 

Агамные протисты чаще всего являются гаплоидными организмами, 

что наиболее корректно установлено для видов, имеющих нечетное ко

личество хромосом в ядре (Raikov, 1982). Некоторые авторы (Dobzansky, 

1937; Тимофеев-Ресовский и др., 1969; Мауr, 1970) утверждают, что по

нятие "вид" в данных случаях неприемлемо, ибо если внутри какой-то 

группировки организмов отсутствует скрещивание, т.е. взаимный обмен 

генетической информацией, то нет условий для сохранения видовых 

признаков и поддержания видовой определенности и стабильности. 

Против подобных взглядов почти одновременно выступило несколь

ко протозоологов, в том числе Полянский (1957, 1976; Poljansky, 1982) и 

Соннеборн (Sonnebom, 1957). Полянский, опираясь на большое количе

ство фактов и теоретические представления Завадского (1968), показал, 

что возможность обмена генетическим материалом между особями -

лишь один из многих, а не единственный критерий вида. Он справедли

во считает поэтому, что агамные виды существуют и они могут быть на 

основании четких критериев отграничены друг от друга, что и делают 

систематики. Полностью соглашаясь с теми позитивными взглядами, 

которые развивает этот исследователь, нам хотелось бы затронуть иной 

аспект проблемы: а нет ли хотя бы у некоторых агамных видов низших 

эукариот каких-то несексуальных форм обмена наследственной инфор

мацией 4). 

4) Мы будем рассматривать вопрос о передаче и обмене лишь ядерной генетической ин

формации. 
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Как известно, уже прокариотные организмы обладают способностью 

передавать генетический материал от особи к особи, что проявляется в 

форме трансформации, конъюгации и трансдукции (Пехов, 1977; Стей-

ниер и др., 1979; Гольдфарб, 1980). Трудно поверить, чтобы столь важ

ное эволюционное приобретение было нацело потеряно крупными так

сонами протистов, например многочисленными агамными группами 

Protozoa, а затем, позднее, вновь приобретено некоторыми из них, к тому 

же сразу в сложной форме полового процесса. Необходимо допустить, 

что у низших эукариот существуют еще неизвестные нам формы несек

суальных (агамных) генетических взаимоотношений между особями, 

эволюционно предшествовавшие половому процессу и послужившие 

основой для его возникновения. 

Ранее было показано, что при временной псевдокопуляции два или 

несколько протистов сливаются друг с другом. Затем происходит рас

хождение такого объединенного организма на исходное или большее (в 

случае митоза части ядер) число особей. Однако не следует забывать, 

что ядра временно слившихся клеток достаточно длительное время на

ходились в цитоплазме одного "объединенного" организма. Какие по

следствия это может иметь для простейших? 

К настоящему времени накоплена обширная литература, посвящен

ная экспериментальному изучению взаимоотношений гетерогенных ядер, 

оказавшихся в одной цитоплазме у протистов, в частности у амеб (см.: 

Юдин, 1982). Искусственные дигетерокарионы получали путем подсад

ки амебе одного штамма дополнительного ядра от амебы другого штам

ма. Через некоторое время чужое ядро удаляли (в ряде опытов возвра

щая в исходную клетку). Оказалось, что достаточно всего нескольких 

секунд совместного пребывания разнородных ядер в общей цитоплаз

ме, чтобы между ними возникли генетические взаимоотношения. В фе

нотипе потомков таких амеб обнаруживается наследственная нестабиль

ность проявления ряда маркерных признаков (устойчивости к метиони-

ну или этиловому спирту, теплоустойчивости, скорости размножения и 

т.д.), которая сохраняется и у отдаленных потомков экспериментальных 
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дигетерокарионов. Юдин (1982) называет такой тип агамных взаимоот

ношений ядер, временно оказавшихся в одной цитоплазме, генетичес

кими взаимовлияниями. 

Рассматривая вопрос о том, как достигается такой генетический эф

фект у Amoeba proteus, Юдин (1982) пишет: "... взаимовлияние осуще

ствляется посредством межъядерного обмена факторами, обладающи

ми определенной генетической специфичностью (несущими определен

ную генетическую информацию). Это может быть, очевидно, сам гене

тический материал, либо более или менее непосредственные продукты 

его активности, в том числе специфические вещества, регулирующие 

работу генома (с. 111)". 

Можно предполагать, что временная псевдокопуляция (естественное 

слияние особей в популяции, когда генетически разнородные ядра на 

некоторый, иногда длительный срок, оказываются в объединенной ци

топлазме) ведет к тем же последствиям: обмену какой-то генетической 

информацией. Остается сожалеть, что экспериментаторы исследовали 

генетические взаимовлияния ядер пока лишь у искусственных дигете

рокарионов. Существование в естественных условиях агамных слияний 

нескольких особей - множественная псевдокопуляция, в процессе кото

рой взаимодействуют, хотя и временно, несколько генетически разно

родных ядер, по нашему мнению, дает возможность экспериментаторам 

найти более сложные и более важные формы генетических взаимовлия

ний у агамных видов. 

Мы предлагаем называть такие формы генетических взаимовлияний 

ядер, временно оказавшихся в одной и той же цитоплазме (в естествен

ных условиях и в эксперименте), интеркариотическими (Серавин, Гуд

ков, 1984а). Они, по нашему мнению, должны играть существенную роль 

в жизни агамных видов, обладающих псевдокопуляцией и плазмодиза

цией. 

Интеркариотические взаимовлияния, вероятно, могут иметь место 

также и в случае псевдоконъюгации, когда через цитоплазматический 

мостик осуществляется свободный обмен веществами и даже структур-
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ными компонентами клеток между генетически разнородными особя

ми. 

Рассмотрим далее возможные агамные генетические взаимоотноше

ния, которые имеют место при псевдокопуляции многоядерных протис

тов. Нам (Серавин, Гудков, 1983; Seravin, Goodkov; 1987) удалось до

вольно подробно проследить весь процесс слияния и последующего рас

хождения вегетативных особей на примере многоядерной лобозной аме

бы Euhyperamoeba fallax. Как уже говорилось, у этого простейшего мо

жет наблюдаться как бинарная, так множественная формы этого про

цесса. После слияния у "объединенного" организма производится мно

гократное перемешивание всего внутреннего содержимого (Серавин, 

Гудков, 1983; Seravin, Goodkov, 1987). Когда впоследствии происходит 

расхождение на две или несколько Е. fallax, это уже не исходные особи, 

а амебы, несущие в себе смешанную цитоплазму и "смешанный" набор 

ядер, т.е. ядра у них гетерогенного происхождения, принадлежавшие 

исходно тем разным особям, которые участвовали в слиянии. Иными 

словами, в результате псевдокопуляции возникает гетерокариоз. 

Подобное же, по-видимому, имеет место и у других многоядерных 

протистов, способных к псевдокопуляции - таких, например, как 

Leptomyxa reticulata, Actinosphaerium nucleofilum и др. (Barrett, 1958; 

Pussard, Pons, 1976a, 1976b; Shigenaka et al., 1976;Nishi et al., 1988a, 1988b). 

К сожалению, хотя это естественное и достаточно распространенное 

явление уже давно известно у целого ряда простейших, его генетичес

кие последствия и влияние гетерокариоза на фенотип этих организмов 

еще не исследованы. В то же время, существование гетерокариоза и его 

важные генетические последствия изучались экспериментально у таких 

протистов, как грибы-дейтеромицеты (Deuteromycota). При этом было 

установлено, что фенотип гетерокариотических мицелиев, возникающих 

в результате постоянной псевдокопуляции, контролируется ядрами обо

их типов в течение всей жизни гриба, подобно тому, как это имело бы 

место в случае их слияния с образованием диплоидных синкарионов при 

половом процессе (Pontecorvo, 1956; Стейниер и др., 1979; Горленко, 
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1981). Аналогия с половым процессом здесь может быть проведена и в 

другом отношении: при бесполом размножении несовершенных грибов 

наблюдается наследование признаков исходного гетерокарионта в раду 

поколений. 

У части видов таких организмов (например, у Aspergillus niger) в ко

нидиях обычно образуются споры, содержащие по одному (гаплоидно

му) ядру. Следовательно, гетерокариоз прерывается. Однако и у любых 

организмов, обладающих половым процессом, диплоидность клеток так

же прерывается в результате образования гаплоидных гамет; при этом у 

форм с одноступенчатым мейозом (аналогия с дейтеромицетами) - без 

рекомбинации хромосом (Райков, 1978). 

Ядро зиготы содержит лишь часть генетической информации от каж

дой из родительских форм. Нечто подобное наблюдается и у рассматри

ваемой группы дейтеромицетов. Правда, из одноядерных гаплоидных 

спор вырастают прокариотные мицелии, но в природных условиях они 

большей частью вступают в контакт с другими прокариотными мице

лиями того же вида, содержащими генетически иные ядра, и посред

ством постоянной псевдокопуляции восстанавливают свою гетерокари-

отность (Горленко, 1976). Учитывая, что каждая особь гетерокариотно

го гриба продуцирует большое количество спор, можно определенно 

говорить о наследовании у них признаков гетерокарионта в ряду поколе

ний (аналогия с половым процессом). 

У других видов грибов, имеющих одноядерные споры, это наследова

ние более упорядочено и стабилизировано. Здесь примером может слу

жить Penicillium expansum, у которого в природных условиях встреча

ются только гетерокариоты. Гомокариотические особи, выведенные из 

спор в лаборатории, растут изначально хуже, чем исходные гетерокари

отические (Горленко, 1976). 

Наконец, есть виды грибов, у которых гетерокариоз наследственно 

закреплен. Так, споры Aspergillus carbonarius содержат по 2-5 ядер. Их 

гетерокариотическая природа доказана экспериментально (Горленко, 
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1976). Следует отметить, что клетки мицелиев, выведенные из таких спор, 

способны к постоянной псевдокопуляции. 

Взаимоотношения ядер при гетерокариозе было предложено (Сера

вин, Гудков, 1984а) называть гетерокариотическим взаимодействи

ем. Оно достаточно широко встречается и за пределами дейтеромице

тов. Например, гетерокариоз встречается среди таких групп высших гри

бов, как Zygomycota, Ascomycota и Basidiomycota, а также и у Oomycetes 

(Горленко, 1981). Следовательно, в эволюционном отношении гетерока

риотические взаимодействия в каких-то условиях по своему значению 

не уступают половому процессу и вполне заменяют его. 

Поскольку гетерокариотические взаимодействия по некоторым сво

им важным результатам аналогичны половому процессу, то их по праву 

можно считать парасексуальными. Однако этот терминологический воп

рос мы обсудим позднее специально. 

При временной плазмодизации образовавшийся крупный многоядер

ный организм через то или иное время (иногда через несколько суток) 

распадается на мелкие индивидуальные особи, подобные исходным (яв

ление депазмодизации). Понятно, что в данном случае также должны 

иметь место агамные генетические взаимоотношения между гетероген

ными ядрами, причем, как и при псевдокопуляции, форма этих взаимо

отношений (интеркариотическое взаимовлияние или гетерокариотичес-

кое взаимодействие) существенно зависит от числа ядер (одно или бо

лее), характерного для исходных особей данного вида. Так, например, у 

одноядерного жгутиконосца Thaumatomonas lauterborni плазмодии мо

гут образовываться за счет последовательного слияния одиночных осо

бей или путем множественного слияния предварительно агрегировав

ших простейших (Ширкина, Селиванова, 1982; Ширкина, 1987). Через 

несколько дней временный плазмодий претерпевает деплазмодизацию, 

в результате которой вновь обособляются чаще всего одноядерные жгу

тиковые формы, хотя появляются и двуядерные. Понятно, что в после

днем случае между генетически разнородными ядрами, оказавшимися в 

общей цитоплазме, могут происходить не только интеркариотические 
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взаимовлияния, но и гетерокариотические взаимодействия. Поскольку 

жизненный цикл Th. lauterborni чрезвычайно сложен и осуществляется 

несколькими альтернативными путями, то вполне возможно, что буду

щие исследования выявят у этого простейшего и другие формы агамных 

генетических взаимоотношений. Так, не исключено, у него может иметь 

место факультативная кариогамия (Ширкина, Селиванова, 1982). 

Процесс деплазмодизации крупных временных плазмодиев, образо

ванных в результате слияния большого числа многоядерных особей, как 

это имеет место, например, у Euhyperamoeba fallax (Серавин, Гудков, 

1983), приводит к формированию новых многоядерных клеток, подоб

ных исходным. Однако возникшие таким образом простейшие, естествен

но, обладают ядерным аппаратом, включающим ядра от разных исход

ных особей, т.е. являются гетерокариотными организмами. Их гетерока-

риотность (как и у дейтеромицетов с многоядерными спорами) непре

рывно поддерживается в жизненном цикле этих простейших. Следова

тельно, и здесь можно ожидать существование гетерокариотических вза

имодействий. 

При формировании "цистоподобных тел" у Trypanosoma conorhini в 

общей цитоплазме происходит перемешивание и ядер, и кинетопластов. 

Так, что когда из них вновь образуются одноядерные жгутиконосцы, они 

уже не тождественны исходным особям (Dean, Milder, 1972). По данным 

Бренера (Brener, 1973), у слившихся Т. cruzi происходит реорганизация 

ДНК. Иными словами, в "цистоподобных телах", без сомнения, осуще

ствляются интеркариотические взаимовлияния. 

Постоянная форма плазмодизации характерна для тех протистов (на

пример, многие Eumycetozoea, Plasmodiophorea, некоторые Chrysophyta 

и др.), у которых крупный многоядерный плазмодий является основной 

стадией жизненного цикла, завершающегося спорообразованием. Как 

уже говорилось, у таких организмов не происходит распада продукта 

слияния на особи, подобные тем, которые дали ему начало, т.е. отсут

ствует процесс деплазмодизации. Понятно, что в данном случае следует 

ожидать те же агамные генетические взаимоотношения, что и при дру-
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гих рассмотренных выше типах полных слияний вегетативных клеток у 

протистов. Однако они могут быть дополнены некоторыми специфичес

кими особенностями. Как уже говорилось, у многих миксомицетов на

чало первичному плазмодию дает диплоидная миксамеба, возникшая в 

результате слияния двух гаплоидных: зооспор или миксамеб, за чем сле

дует увеличение количества ядер благодаря последовательным митоти

ческим делениям исходного ядра. Такие плазмодии обычно затем слива

ются с другими плазмодиями, а также с отдельными гаплоидными мик

самебами, так, что взрослый организм (вторичный плазмодий) обладает 

гетерокариотным ядерным аппаратом гаплоидно-диплоидного типа 

(Olive, 1975). 

Итак, из рассмотренных примеров видно, что у агамных протистов (а 

также и у ряда видов, обладающих в своем жизненном цикле половым 

процессом) при слиянии вегетативных клеток, в отсутствии кариогамии, 

могут встречаться две формы агамных генетических взаимоотношений: 

интеркариотическое взаимовлияние и гетерокариотическое взаимодей

ствие (а иногда, возможно, и обе формы одновременно). 

Как будет показано далее, соматогамия с низкой, но неизбежной час

тотой сопровождается кариогамией. В этом случае, естественно, генети

ческие последствия для протистов особенно велики, и, вероятно, созда

ются условия для возникновения полового процесса. 
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ГЛАВА 2. ОТ МИТОЗА ДО МЕЙОЗА 

Поскольку у низших гаплоидных протистов целые крупные таксоны 

(типы, классы) полностью лишены полового процесса или сексуальность 

встречается лишь у единичных видов (Догель и др., 1962; Райков, 1978; 

Raikov, 1982; см. также главу 3 настоящей работы), вполне обоснованно 

можно предполагать, что митоз (кариокинез) возник раньше мейоза. Хотя 

эти два важнейших биологических явления многократно и подробно 

описаны в учебной и научно-популярной литературе, мы считаем полез

ным вкратце рассмотреть основные этапы митоза и мейоза, что позво

лит еще раз подчеркнуть имеющиеся между ними сходства и различия. 

2.1. КРАТКОЕ СРАВНЕНИЕ ОСНОВНЫХ ЭТАПОВ 

КЛАССИЧЕСКОГО МИТОЗА И КЛАССИЧЕСКОГО МЕЙОЗА 

Классический клеточный (митотический) цикл состоит из трех пери

одов: интерфазы, митоза и цитокинеза. Нас, главным образом, будет ин

тересовать последовательность изменения хромосомного аппарата в про

цессе кариокинеза, который подразделяется на следующие этапы: про

фаза, метафаза, анафаза и телофаза (таблица 2). 

Во время профазы происходит конденсация хромосом. Они укорачи

ваются и утолщаются. Становится четко видно, что каждая из них со

стоит из двух сестринских (идентичных) хроматид, которые соединены 

одной небольшой хромомерой. В период метафазы формируется мито-

тическое веретено. Хромосомы выстраиваются в центре ядра поперек 

веретена, образуя так называемую метафазную пластинку. Специальные 

микротрубочки, идущие от двух противоположных полюсов веретена, 

приближаются к хромомерам с двух сторон. Для их прикрепления на 

каждой хромомере есть два противоположно расположенных специали

зированных участка - кинетохоры. Поэтому и сами микротрубочки ве

ретена, присоединяющиеся к ним своими концами, называются кинето-

хорными микротрубочками. Когда наступает анафаза, происходит про

дольное расщепление каждой центромеры. Сестринские хроматиды (те-
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перь их называют дочерними хромосомами) обособляются и с помощью 

своих кинетохорных микротрубочек перемещаются к противоположным 

полюсам веретена, каждая к своему. Во время телофазы осуществляется 

деконденсация дочерних хромосом и формирование двух новых ядер, 

имеющих идентичные наборы генов и одинаковую плоидность. Одно

временно происходит цитокинез, приводящий к возникновению двух 

дочерних клеток. Наступает интерфаза; в период S происходит синтез 

ДНК, ее количество в ядре удваивается, что приводит к восстановлению 

его хроматидного состава. 

Здесь, по-видимому, уместно привести сведения из каких-нибудь со

лидных источников, в которых говорится о значении митоза. Так, в "Ру

ководстве по цитологии" (Трошин, 1966, с.202) написано: "Основной 

биологический смысл митотического деления заключается в образова

нии равноценных в генетическом отношении дочерних клеток...". 20 лет 

спустя в "Биологическом энциклопедическом словаре" (Гиляров, 1986, 

с.365) говорится практически то же самое: "Биологическое значение 

М[итоза] состоит в строго одинаковом распределении редуплицирован-

ных хромосом между дочерними клетками, что обеспечивает образова

ние генетически равноценных клеток и сохраняет преемственность в ряду 

клеточных поколений". Иными словами, основная задача классического 

митоза заключается в том, чтобы сформировать два дочерних ядра, иден

тичных материнскому по плоидности и генетическому материалу. И эта 

задача успешно выполняется при кариокинезе как диплоидных, так и 

гаплоидных протистов и клеток вообще (таблица 2). 

Классический мейоз, как известно, состоит из двух главных этапов -

мейоза I, приводящего к редукции числа хромосом (снижению плоидно

сти ядер), и мейоза II (таблица 2). Профаза I начинается сходно с профа

зой митоза: происходит конденсация хромосом. Хорошо видно, что они 

состоят из двух хроматид, соединенных центромерой. Однако далее на

чинаются отличия. Гомологичные хромосомы подходят друг к другу и с 

помощью синаптонемального комплекса плотно соединяются (конъю-

гируют) по всей своей длине. Образуются так называемые биваленты. 
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Несколько позднее хромосомы частично отходят друг от друга, остава

ясь соединенными лишь в одном или многих участках. Здесь происхо

дят переплетения (хиазмы) гомологичных хроматид, обычно сопровож

даемые обменом участками хромосом, т.е. возникает кроссинговер. Та

ким образом, осуществляется рекомбинация генетического материала. 

Причем две сестринские хроматиды могут произвести несходный об

мен генами с парными им гомологичными хроматидами другой хромо

сомы. В результате все компоненты бивалента (хроматиды) становятся 

различными по своему генному составу 5). 

В метафазе I биваленты располагаются по экватору ядра, образуя ме

тафазную пластинку. К их центромерам подходят кинетохорные микро

трубочки. Во время анафазы центромеры сохраняют свою целостность 

и к противоположным полюсам веретена расходятся не отдельные хро

матиды (как это происходит при митозе), а исходные двухроматидные 

хромосомы. Начиная с телофазы, осуществляется формирование двух 

новых ядер, имеющих лишь половинный (гаплоидный) набор генети

ческого материала. Цитокинез завершает образование двух гаплоидных 

клеток. В их интерфазе, если она и выражена, стадия S отсутствует, т.е. 

синтеза ДНК не происходит. Да это и понятно: хромосомы в новых яд

рах состоят из двух хроматид, поэтому в таком синтезе нет необходимо

сти. 

Далее наступает мейоз II. Он протекает точно так же, как и классичес

кий митоз. В профазе нет образования бивалентов и кроссинговера. В 

анафазе II центромеры хромосом разделяются пополам, освобождая хро

матиды, которые благодаря кинетохорным микротрубочкам разводятся 

к противоположным полюсам веретена. Затем следует типичная тело

фаза, формируются два гаплоидных ядра. В результате из двух клеток, 

образовавшихся после мейоза I, возникает четыре гаплоидных клетки. 

5) Мы полагаем, что правы те авторы, которые считают обычную хромосому бивалентом 

(две хроматиды), а соединенные синаптонемальным комплексом хромосомы тетра-

валентами. Однако в тексте мы сохраняем принятую генетиками архаичность терми

нологии. 

37 

Andrew



Приведенные на таблице 2 обобщенные данные хорошо показывают, 

что между классическим митозом и классическим мейозом нет непрохо

димой пропасти. Имеются некоторые механизмы, являющиеся общими 

для того и для другого. Мейоз II вообще осуществляется точно так же, 

как и митоз. 

Мейоз I действительно сильно отличается от митоза, прежде всего в 

профазе I: здесь образуется синаптонемальный комплекс, который спо

собствует конъюгации гомологичных хромосом. В возникших бивален

тах осуществляется кроссинговер. В метафазе не отдельные хромосо

мы, а их биваленты формируют метафазную пластинку, потому что не 

происходит деления хромомеров. Поэтому в анафазе происходит рас

хождение к противоположным полюсам не хроматид, а гомологичных 

хромосом. 

Таким образом, для осуществления мейоза I требуется функциониро

вание целого ряда механизмов, которые не нужны при классическом 

митозе. Однако, повторяем, продолжает действовать и ряд механизмов, 

необходимых для протекания митоза. Это механизмы конденсации хро

мосом (профаза I), формирование веретена и метафазной пластинки (ме

тафаза I), расхождение хромосом (анафаза I), деконденсация хромосом 

и формирование нового ядра (телофаза I). Если происходит мейоз от

крытого типа, то используются те же, что и при митозе, механизмы де

зинтеграции ядерной оболочки и механизмы, обеспечивающие ее сбор

ку у вновь образовавшихся ядер. 

Проведенное сравнение ясно показывает, что мейоз, всего скорее, очень 

серьезная модификация митоза. А если это так, то следует ожидать, что 

у тех или иных протистов должны существовать неклассические формы 

митоза, которым присущи какие-то черты, характерные для мейоза. В 

дальнейшем мы попытаемся показать, что такие формы действительно 

имеются. 

Однако сразу следует отметить, что в процессе эволюции митоз и мейоз 

безусловно стали разными процессами, каждый из которых контролиру

ется своими регуляторными системами (Golubovskaya, 1979). Поэтому 
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на поверхности в первую очередь выступают различия, а не сходства. 

Инге-Вечтомов (1989) отмечает, что каждый этап мейотического про

цесса контролируется специальными генами. Подобное высказывание 

справедливо и в отношении митоза (Simchen, 1978). Однако если все же 

верна та точка зрения, что мейоз происходит от митоза, то следует ожи

дать, что по крайней мере часть регуляторных генов должна принимать 

какое-то участие в осуществлении того и другого. Генетические и био

химические исследования подтверждают такое предположение. Обоб

щенные данные, имеющие к этому отношение, мы дадим в интерпрета

ции Заварзина с соавторами (1992). 

Из ооцитов лягушки, находящихся в мейотическом состоянии, было 

выделено вещество, которое может индуцировать мейоз у незрелых яй

цеклеток. Его назвали фактором созревания (maturation promoting factor 

- MPF). Позднее было установлено, что активность MPF проявляется и 

во время митоза (исчезая в период интерфазы). Генетики обнаружили у 

дрожжей гены, регулирующие основные этапы клеточного (митотичес

кого) цикла (Simchen, 1978). Их назвали генами cdc (от англ. cell division 

cycle). Ныне они найдены и в клетках самых разных организмов (вклю

чая человека). Установлено также, что очень близкий гомолог белка cdc2, 

являющийся продуктом гена cdc2 дрожжей, входит в состав MPF - фак

тора, который, как уже говорилось, способен индуцировать мейоз. Сам 

же белок cdc2 - протеинкиназа - играет важнейшую роль в запуске ми

тоза. Таким образом, сходные (родственные) протеины нужны в осуще

ствлении как митотического, так и мейотического процессов. Для акти

вации этой протеинкиназы необходим другой компонент, входящий в 

состав фактора MPF, - циклин. Комплекс cdc2-циклин синтезируется в 

период G2 интерфазы. Он контролирует, помимо всего, синтез ряда бел

ков, например гистона Н1, запускает разборку ядерной оболочки, кон

денсацию хромосом и сборку веретена, т.е. процессов, общих для мито

за и мейоза. 

Итак, имеющиеся цитологические, биохимические и некоторые гене

тические данные независимо друг от друга, а тем более совместно, сви-
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детельствуют о том, что мейоз тесно связан с митозом и, по всей види

мости, является его производным. Тем не менее не следует затушевы

вать и различия, которые существуют между классическими формами 

митоза и мейоза; они выражаются и в различии их биологического зна

чения. 

Как уже говорилось, главным для митоза, обычно считают исследова

тели, является сохранение генотипа, а также плоидности ядра у обоих 

потомков разделившейся клетки. Биологическая значимость мейоза чаще 

всего оценивается так. Согласно "Руководству по цитологии" (Трошин, 

1966, с.430), мейоз "представляет собой механизм, с помощью которого 

начальное "соматическое", или диплоидное число хромосом... умень

шается вдвое, так что гаметы, или половые клетки получают гаплоид

ное их количество". В "Биологическом энциклопедическом словаре" (Ги-

ляров, 1986, с.349) говорится, что мейоз - "особый способ деления кле

ток, в результате которого происходит редукция (уменьшение) числа 

хромосом и переход клеток из диплоидного состояния в гаплоидное; 

основное звено гаметогенеза". 

Однако не следует забывать, что во время классического мейоза осу

ществляются и другие функции, имеющие биологическое значение для 

протистов (и клеток). При конъюгации хромосом с помощью синапто

немальных комплексов в профазе 1 осуществляется репарация повреж

денных молекул ДНК, в том числе двунитевых повреждений (репарация 

которых в иных условиях затруднена или даже невозможна). На этом же 

этапе мейоза I происходит рекомбинация генетического материала (крос

синговер). Очень многие исследователи обсуждают именно эти функ

ции, когда они рассматривают проблему появления пола у эукариот. При

чем большинство из них полагает, что только один из этих процессов 

был решающим при возникновении полового процесса у протистов. Одна 

группа авторов считает, что репарация ДНК является первичной функ

цией полового процесса (Гершензон, 1935, 1991; Bernstein, 1977, 1983; 

Walker, 1978; Bengston, 1985; Bernstein et al., 1985, 1988; Shields, 1988). 

Другая группа исследователей отдает предпочтение ведущей роли ре-

40 

комбинации генетического материала, которая осуществляется не толь

ко при кроссинговере, но и при слиянии гамет (Мэйнард Смит, 1981; 

Инге-Вечтомов, 1983, 1989; Brooks, 1988; Felsenstein, 1988). 

Сторонники репарационной гипотезы временами, пожалуй, переоце

нивают значение выделяемой ими функции мейоза, утверждая в некото

рых своих работах, что репарация была ведущей не только на первых 

этапах становления полового процесса, но остается главной и чуть ли не 

единственной на протяжении его эволюции. Так, Шилдс (Shields, 1988) 

пишет следующее: "... repair may be primary or even sole function of sex in 

many organisms" (p.256). Бернштейн с коллегами (Bernstein et al., 1988) 

утверждают в своей работе, что "meiotic recombination is designed for 

repair of DNA and that allelic exchange is an occasional by-product of DNA 

repair that has been reduced during evolution" (p. 155). 

Гершензон (1991, c.26) сообщает следующее: "Более полувека назад... 

я пришел к выводу, что самое важное в половом размножении - не опло

дотворение, сопровождаемое кариогамией, и не амфимиксис, вследствие 

которого смешиваются и комбинируются родительские гены, а мейоз и 

происходящая при нем конъюгация хромосом". Далее он поясняет, что 

благодаря конъюгации обеспечивается высокая степень регенерации 

поврежденных нитей хромосом. Благотворное действие репарации, по 

его мнению, и послужило причиной возникновения пола у эукариот и 

последующей его эволюции. 

Способность к репарации поврежденных молекул ДНК возникла еще 

у прокариот (Bernstein, 1977, 1983; Bernstein et al., 1985, 1988), т.е. задол

го до появления полового процесса, который мог лишь дополнить и усо

вершенствовать механизмы этого явления. "Удивительная стабильность 

генетического материала - ДНК, - пишет Инге-Вечтомов (1989), - свя

зана отнюдь не с ее консервативностью, а с существованием в клетках 

всех живых организмов специфических систем репарации, устраняю

щих из ДНК возникающие в ней повреждения" (с. 131). 

Ликвидация повреждений ДНК, вызванных действием ультрафиоле

тового света, успешно протекает не только в целых клетках дрожжей, но 
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и в их гомогенатах, если сохраняется весь набор ферментов, необходи

мых для репарации (фотореактивации). Ферменты, осуществляющие 

фотореактивацию ДНК, найдены у прокариот, протистов, а также в клет

ках высших растений и высших животных (Инге-Вечтомов, 1989). У всех 

этих живых систем имеются также энзимы, способные производить эк-

сцизионную репарацию ДНК. Поврежденные участки ее в этом случае с 

помощью набора ферментов вырезаются, удаляются, а интактные фраг

менты сшиваются воедино. Как у прокариот, так и в клетках эукариот 

существует, кроме того, так называемая пострепликативная репарация 

(SOS-репарация), протекающая медленно (в течение нескольких часов). 

Она осуществляется за счет синтеза новой ДНК, которая и заполняет в 

ней бреши. При этом ликвидируются как однонитевые, так и двуните-

вые разрывы (Инге-Вечтомов, 1989). 

Благодаря тому, что имеются эти и другие, пока менее известные ме

ханизмы репарации, прокариоты, являющиеся по существу гаплонтами, 

процветают на Земле 3,8-4,0 млрд. лет (Schopf, 1983; Schidlowski, 1988; 

Серавин, 1995). Эукариоты возникли, по-видимому, 1,5-2,0 млрд. лет 

назад (Тимофеев, 1982; Schopf, 1983; Видаль, 1984; Серавин, 1995). Од

нако до сих пор существует большое количество крупных таксонов агам

ных, т.е. гаплоидных по преимуществу, протистов (см. главу 3) или про

тистов, у которых гаплоидная фаза жизненного цикла преобладает над 

диплоидной. Все это, естественно, заставляет сомневаться в правильно

сти репарационной гипотезы в той ее форме, когда считается, что реком

бинация генов при мейозе нечто совсем второстепенное. Конечно же, не 

вызывает сомнения, что мейоз увеличивает репарационные способнос

ти протистов и способствует их выживанию. Однако помимо мейоза у 

протистов (и клеток вообще) есть и иные способы противостоять по

вреждениям ДНК в генетическом аппарате, например, путем увеличе

ния числа ядер в клетке или благодаря повышению плоидности имею

щегося одного ядра. При этом следует учитывать, что биологическое 

значение Многоядерности и полиплоидии не исчерпывается только ге

нетической устойчивостью. Эти изменения ядерного аппарата усилива-
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ют обмен веществ протистов, способствуют увеличению их размеров, а 

также ведут к дифференцировке клеток (Barlow, 1978; Cavalier-Smith, 

1978, 1985; Nagl, 1978; Brodsky, Uryvaeva, 1985). 

Мы рассмотрим некоторые аспекты Многоядерности и полиплоидии 

протистов; это поможет нам приблизиться к пониманию возникновения 

сексуальности у эукариот. 

2.2. МНОГОЯДЕРНОСТЬ 

Большинство низших эукариот считается одноклеточными и одноядер

ными организмами. Посмотрим, насколько строго это соответствует дей

ствительности. 

При анализе литературных данных о различных протистах обращает 

на себя внимание тот факт, что в культурах (даже клональных) одно

ядерных видов с той или иной частотой появляются особи с двумя, тре

мя и более интерфазными ядрами. 

Среди лобозных и гетеролобозных амеб (Rhizopoda, Lobosea и 

Heterolobosea) наблюдается следующая картина. Например, из 200 осо

бей в культуре Vahlkampfia cuterica три были двуядерными; из 400 ис

следованных клеток V. ustiana 16 оказались с двумя, а несколько амеб с 

тремя ядрами (Page, 1974). У Vannella septentrionalis иногда встречают

ся особи с 2, 4 и даже 6 интерфазными ядрами (Page, 1979). Число дву

ядерных клеток в культурах морской амебы Flabellula calkinsi может 

достигать 10%, реже встречаются экземпляры содержащие 3-5 ядер 

(Page, 1983). У Flamella egypti нередко появляются особи, имеющие 2-5 

ядер (Michel, Smirnov, 1999). В культурах Acanthamoeba castellanii на

блюдались амебы, содержащие до 8 интерфазных ядер (Byers et al., 1969). 

У Rhizamoeba polyura из 100 исследованных простейших только 78 были 

одноядерными, тогда как 14 - двуядерными, 7 - трехъядерными и 1 особь 

содержала 4 ядра (Page, 1972). В той же культуре однажды была обнару

жена амеба с 16 ядрами. Пэйдж говорит о таких видах амеб, что они 

"uninucleate with strong tendency to supernumerary nuclei", включая эту 

43 



характеристику в диагнозы соответствующих таксонов (Page, 1983, 1987, 

1988). 

Среди амеб есть и такие виды, которые могут быть как одноядерны

ми, так и, фактически, многоядерными. Например, у особей Rhizamoeba 

flabellata в норме наблюдается от одного до пятидесяти ядер (Page, 1988). 

Столько же ядер может присутствовать в клетках Pseudovahlkampfia 

emersoni (Sawyer, 1980). Неудивительно поэтому, что среди лобозных и 

гетеролобозных амеб имеются и постоянно многоядерные виды и даже 

роды - Chaos, Parachaos, Thecochaos, Leptomyxa, Gruberella, 

Euhyperamoeba (Page, 1983, 1984, 1987, 1988, 1991; Seravin, Goodkov, 

1987). 

Энтамебы (Entamoebidae), лишенные митохондрий и аппарата Голъд-

жи, традиционно занимают неопределенное систематическое положе

ние среди представителей Rhizopoda (Page, 1987, 1991), но некоторые 

исследователи в последнее время выделяют их в самостоятельный так

сон уровня класса или даже типа (Cavalier-Smith, 1993). Это одноядер

ные протисты, однако, как отмечает Эпштейн (1941), среди обычных 

мононуклеарных Entamoeba coli и Е. ranarum иногда встречаются и дву

ядерные особи. У Е. blattae, находящихся в предцистном состоянии, 

можно найти, помимо одноядерных особой, амеб, содержащих до 12-18 

ядер. Цисты у всех перечисленных видов энтамеб обычно содержат по 

несколько ядер. 

Все упомянутые выше амебоидные протисты (гетеролобозеи, лобо-

зеи и энтамебы) являются агамными организмами. Однако Многоядер

ность может возникать и у тех протистов, которые обладают половым 

процессом. Вероятно, наиболее наглядно это можно продемонстриро

вать на примере инфузорий (Ciliophora) из рода Paramecium. 

Paramecium caudatum считается типичным видом цилиат, имеющим 

наряду с одним макронуклеусом один микронуклеус (Ми), хотя изредка 

могут появляться особи с несколькими Ми (Wichterman, 1986; Fokin, 

1997). В связи с этим большой интерес представляет работа Скобло 

(1968), в которой подробно рассматривается вопрос о получении и дли-
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тельном существовании многоядерных (мультимикронуклеарных) осо

бей P. caudatum. Применяя скрещивание нестандартных клонов компле

ментарных типов спаривания, например аМи-клон x 1Ми-клон 6), 2Ми-

клон x 1Ми-клон, 2Ми-клон x 2Ми-клон и т.д., исследовательница полу

чала эксконъюгантные линии, особи которых имели 0-9 Ми. От параме

ций, обладающих разным количеством Ми, были выведены клоны. На

блюдения за их дальнейшей судьбой позволили установить, что мульти-

микронуклеарные клоны могут быть как стабильными, так и нестабиль

ными по количеству Ми в одной парамеции. 

Стабильные клоны бывают двух типов: а) все парамеции с самого на

чала имеют одинаковое количество Ми, которое поддерживается в ряду 

поколений и б) некоторый период времени особи в клоне имеют разное 

количество Ми, но при субклонировании с какого-то момента расщепле

ние по числу ядер прекращается и их количество становится стабиль

ным в каждом субклоне. 

У нестабильных клонов соотношение особей с разным количеством 

Ми продолжает варьировать даже при длительном культивировании. 

Анализируя полученные данные, Скобло (1968) приходит к такому 

выводу: "Образование мультимикронуклеарных клонов не является слу

чайным и в потомстве от многих скрещиваний возникает с определен

ной частотой. Возможно, мультинуклеарность является наследственной 

особенностью этих клонов" (с.225). В связи с этим отметим, что род 

Paramecium можно условно разделить на две группы видов.7) Для пер

вой группы (P. caudatum, P. bursaria, P. putrinum) в норме характерен 

только один Ми, тогда как ко второй группе относятся виды (P. aurelia, 

P. polycaryum, P. multimicronucleatum, P. woodruffi, P. calkinsi, P. dubos-

cqui, P. jenningsi), которые всегда имеют 2 или более (до 8-9 у Р. 

6) аМи-клон - амикронуклеарный клон; 1Ми, 2Ми, ЗМи и т.д. - клоны с 1, 2, 3 и т.д., 

соответственно, микронуклеусами. 
7) В роде Paramecium описано более 25 видов, однако мы упоминаем здесь только 10, 

ядерный аппарат которых был недавно переисследован на современном уровне (см.: 

Fokin, 1997). 
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multimicronucleatum) Ми (Wichterman, 1986; Fokin, 1997), т.е. как и в эк

спериментальных мультимикронуклеарных клонах P. caudatum. 

Наконец, среди инфузорий (Ciliophora) имеется немало видов, обла

дающих постоянной Многоядерностью (Raikov, 1982). 

Как же возникают многоядерные виды протистов? Во многих случаях 

они появляются тогда, когда кариокинез не сопровождается цитокине

зом. Кроме того, Многоядерность может возникать в результате фраг

ментации или мультиполярного митоза ядер. Как это происходит, мы рас

смотрим несколько позже. Наконец, третий способ возникновения Мно

гоядерности - агамные слияния протистов, достаточно подробно опи

санные нами в предыдущей главе. 

Постоянная двуядерность или Многоядерность у того или иного коли

чества видов возникает во всех типах протистов. Так, например, среди 

метамонад (Metamonada) только Retortamonadea являются полностью 

одноядерными, тогда как Diplomonadea, о чем свидетельствует и само 

название таксона, большей частью имеют два ядра (диплокарион). Для 

Oxymonadea характерны многоядерные формы (Levine et al., 1980; Куса-

кин, Дроздов, 1998). Представители Microsporidia могут быть одноядер

ными, но для многих видов свойственно наличие диплокариона, а на 

определенных этапах жизненного цикла и многоядерное состояние (Исси, 

1986; Larsson, 1986). Среди трихомонад (Parabasalia, Trichomonadea) есть 

целое семейство Calonymphidae, включающее полинуклеарные виды. 

Некоторые представители семейства Holomastigidae (Hypermastigida) 

также являются многоядерными организмами (Догель и др., 1962; Dyer, 

1990b). 

Такова ситуация у протистов, считающихся наиболее примитивными 

из низших эукариот и располагаемых обычно в основании филогенети

ческого дерева (см.: Cavalier-Smith, 1993). Подобное, как мы уже показа

ли выше на примере некоторых ризопод и инфузорий, наблюдается и в 

подавляющем большинстве других типов протистов (Догель и др., 1962; 

Raikov, 1982; Baccep, 1989; Мюллер, Леффлер, 1995), т.е. появление мно

гоядерных видов происходит независимо в каждом из них. К каким мор-
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фологическим последствиям это может приводить? Сразу бросается в 

глаза тот факт, что многоядерные формы всегда имеют наиболее круп

ные размеры как внутри соответствующих таксонов, так и среди проти

стов вообще. Например, Chaos carolinense, самый крупный вид среди 

лобозных амеб (Rhizopoda, Lobosea), может достигать 3-5 мм в длину и 

содержит до 1000 и более ядер (Page, 1988). Взрослый плазмодий мик-

сомицета Fuligo septica (Myxogastria) в естественных условиях дораста

ет до 20 и более сантиметров в длину (Горленко, 1981), а выращенный в 

лаборатории плазмодий Physarum polycephalum покрывал собой площадь 

около 5,54 кв.м. (Hausmann, Hulsmann, 1996). Зеленые сифоновые водо

росли (Siphonophyceae), тело которых не разделено на клетки, могут 

иметь в длину до 1,5 м. При этом слоевище у некоторых видов расчленя

ется столь сильно, что его части имитируют корни, стебли и листья выс

ших растений; мириады ядер содержатся в цитоплазме такого организ

ма (Виноградова, 1977; Зауер, 1980). 

Очень многие протисты, обладающие постоянной Многоядерностью, 

независимо от того, каким способом она была достигнута (Microsporidia, 

Eumycetozoea, Sporozoa, Siphonophyceae, Plasmodiophorea и др.), в сво

ем жизненном цикле проходят одноядерную стадию - через образова

ние цист, спор или гамет. Кондратов (Kondrashov, 1994) называет это 

явление ядерным циклом протистов. 

Обобщая имеющиеся данные, можно сделать следующее заключение. 

Многоядерность возникает многократно и независимо в самых разных 

таксонах протистов. Она может появляться у особей отдельных клонов 

того или иного одноядерного вида. В одних линиях такое состояние ока

зывается нестабильным и легко обратимым. В других же клонах оно 

стабилизируется, благодаря чему внутривидовое разнообразие увеличи

вается. Рано или поздно это может приводить к появлению постоянно 

многоядерных видов, а затем, в процессе эволюции, и к возникновению 

полинуклеарных таксонов более высокого уровня. 
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2.3. УВЕЛИЧЕНИЕ ПЛОИДНОСТИ 

Агамная диплоидизация гаплоидных протистов и их дальнейшая по

липлоидизация может осуществляться двумя способами: благодаря осо

бой форме митоза - эндомитозу и в результате слияния ядер, если в клет

ке имеется два или несколько нуклеусов. 

Райков (1978; Raikov, 1982) различает два типа полиплоидии. При 

обычной, или генеративной полиплоидии умножение наборов хромосом 

невелико. Деление ядра остается митотическим. Обычная полиплоидия 

появляется спонтанно в некоторых линиях гаплоидных видов, приводя 

к образованию диплоидных, а иногда и тетраплоидных клонов. Она иг

рает важную роль в возникновении внутривидового разнообразия. В 

процессе эволюции на ее основе могут возникать новые виды (Clevelend, 

Day, 1958). 

"Полиплоидия второго типа, или гиперплоидия, обычно отличается 

высокими степенями плоидности ядра. Она всегда сопряжена с утратой 

митоза и появлением особого типа деления ядер - сегрегацией геномов 

(деполиплоидизацией); эти ядра могут делиться с простым распределе

нием имеющихся хромосомных наборов, причем не только надвое, но и 

на множество дочерних ядер одновременно. Следовательно, они содер

жат ряд в какой-то степени автономных геномов" (Райков, 1978, с. 107). 

В этом случае вместо деления происходит фрагментация ядра. 

Ди- и полиплоидия может возникать у клонов и агамных видов самых 

низших протистов. Так, у метамонады Giardia lamblia в некоторых ли

ниях ядра могут содержать от 6 до 10 геномов (Fan et al., 1991; Kondrashov, 

1994). Гипермастигиды рода Holomastigotoides помимо гаплоидных, 

включают диплоидные и тетраплоидные виды (Clevelend, 1949a, 1953а; 

Grasse, Hollande, 1963). У гаплоидной парабазалии Tritrichomonas 

batrachorum спонтанно возникают дву- и триплоидные клоны (Samuels, 

1959). Некоторые линии Euglena gracilis содержат вместо одного 2-5 

комплектов хромосом (Овчинникова, Суханова, 1976). У представите

лей гаплоидного, рода Phacus найдены диплоидные клоны (Leedale, 1967). 
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Среди гаплоидных кинетопластид Trypanosoma brucei обнаружены как 

диплоидные, так и тетраплоидные формы (Paindavoine et al., 1986). У 

некоторых видов рода Entamoeba геном может достигать 4-8n, а у Е. 

histolytica - 14п и более. Ядро гаплоидных клонов Acanthamoeba 

castellanii содержит 0,045pg ДНК, тогда как у полиплоидных - l,28pg 

ДНК, т.е. равняется 25n (Byers, 1986). Фултон (Fulton, 1970) сообщает, 

что лабораторный штамм Naegleria gruberi NEG - гаплоидный, тогда 

как штамм NB-1 - диплоидный. Наверняка полиплоидны некоторые виды 

типа Dinophyta. Так, число хромосом у Gymnodinium dodei - 195±5, у 

Ceracium tripos - 200, у С. hirundinella - 264-284, а у Entodinium chattoni 

даже 500-1000. В то же время, например, представители отряда Syndnales 

имеют от 4 до 10 хромосом (Loeblich III, 1976). 

Полигеномными являются ядра Amoeba proteus, содержащие от 500 

до 1000 хромосом, а также ядра радиолярий - Pheodaria, Spumellaria и 

Acantharia (Догель и др., 1962; Райков, 1978; Raikov, 1982). Так, у фео-

дарии Aulocantha scolymantha ядро содержит свыше 1000 хромосом 

(Grell, 1973). 

До сих пор речь шла о полиплоидии, возникающей путем эндомитоза 

у агамных протистов, но она достаточно широко распространена и у 

видов, обладающих половым процессом. Приведем несколько приме

ров. 

У Chlamydomonas reinhardtii с довольно высокой частотой спонтанно 

возникают диплоидные (реже тетраплоидные) особи (Godward, 1966; 

Чемерилова, 1978; Чемерилова и др., 1979; Квитко, Чемерилова, 1982). 

В некоторых клонах разных видов Ciliophora увеличивается плоидность 

исходно диплоидных микронуклеусов (Осипов, 1981). В культурах дрож

жей Saccharomyces cerevisae и Schizosacharomyces pombe время от вре

мени появляются диплоидные особи (Ono et al., 1990; Broek et al., 1991). 

Особо следует отметить Opalina ranarum. Это диплоидный многоядер

ный протист, обладающий регулярным половым процессом, однако в 

отдельных его нуклеусах число хромосомных наборов может увеличи-
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ваться до 6-8 (Kaczanowski, 1968). Столько степеней защиты ядерного 

аппарата имеет этот протист. 

Повышение плоидности (возникновение диплоидности) за счет слия

ния ядер пока достаточно хорошо изучено лишь у высших грибов. На

помним, что в результате агамных слияний (см. главу 1) у них в клетках 

образуются гетерокарионы (Fincham, Day, 1965; Левитин, Федорова, 1972; 

Горленко, 1976; и др.). Экспериментально было доказано, что ядра этих 

гетерокарионов спонтанно с небольшой частотой (1 x 10-6), но неизбежно 

сливаются друг с другом, образуя гетерозиготные диплоидные ядра. Если 

это осуществляется при образовании конидиев, то появляются диплоид

ные линии грибов (Pontecorvo, 1956; Pontecorvo, Kafer, 1958; Fincham, 

Day, 1965; Левитин, Федорова, 1972). Следует подчеркнуть, что под вли

янием вредящих факторов, например, при действии повышенной темпе

ратуры, растворов камфары или УФ-лучей, частота слияния ядер, а сле

довательно, и частота их диплоидизации возрастает на несколько поряд

ков (Roper, 1952; Ishitani, 1956; Каменева, 1962). Это хорошо подтверж

дает адаптивное значение диплоидизации. Некоторые из таких штам

мов оказываются нестойкими и постепенно выщепляют гаплоидные 

линии. Стойкие диплоидные штаммы были получены эксперименталь

но у аскомицета Schizosacharomyces pombe (Leupold, 1955), у базидио-

мицета Ustilago moydis (Holliday, 1962) и относимого к несовершенным 

грибам Aspergillus nidulans (Roper, 1952). 

У Trypanosoma brucei, находящихся в мухе цеце, за счет кариогамии 

(на основе агамных слияний) могут возникать тетраплоидные формы 

(Paindavoine et al., 1986). Жгутиконосец Thaumatomonas lauterborni в 

результате псевдокопуляции и плазмодизации образует временные "со

мателлы" и плазмодии. Такие формы наряду с обычными гаплоидными 

ядрами, в небольшом числе содержат более крупные нуклеусы, содер

жащие в два раза больше ДНК (Ширкина, Селиванова, 1982; Ширкина, 

1987). Возникают они, по видимому, в результате кариогамии. Гаплоид

ные Chlamydomonas reinhardtii, имеющие ослабленную поверхностную 

оболочку, сливаются друг с другом. Этот процесс может сопровождать-

50 

ся кариогамией, что приводит к образованию диплонтов (Квитко, Чеме-

рилова, 1982). Саут и Уиттик (1990) сообщают, что в многоядерных клет

ках красной водоросли Griffitsia pacifica наблюдаются слияния ядер. 

Кариогамия, приводящая к увеличению плоидности, с невысокой ча

стотой происходит в клетках тканевых культур высших животных (Martin, 

Sprague, 1969; Блинова и др., 1972; Терци, 1977). Клетки трофобласта в 

плаценте млекопитающих могут сливаться друг с другом, образуя мно

гоядерные синцитии, в которых также может происходить кариогамия 

(Зыбина, 1986). Повышение плоидности в результате кариогамии, сле

дующей за слиянием клеток, установлено для клеток некоторых тканей 

насекомых (Соколов, 1955; Wigglesworth, 1967;Mello, 1978). Полиплои

дизация вообще широко распространена в соматических клетках Metazoa 

и Plantae, но большей частью она возникает благодаря эндомитозам (Тро-

шин, 1966; Бродский, Урываева, 1981; Brodsky, Uryvaeva, 1985). В неко

торых крупных таксонах высших растений полиплоидные виды состав

ляют 70-80% (Бродский, Урываева, 1981). 

Большое значение повышенной плоидности в жизнедеятельности, 

адаптациях и эволюции эукариот подчеркивают многие авторы (Полян

ский, Райков, 1977; Barlow, 1978; Nagl, 1978; Brodsky, Uryvaeva, 1985). 

Она обеспечивает у протистов, животных и растений устойчивость к 

повышенной и пониженной температуре, изменениям солености, к дей

ствию различных вредящих факторов. Она делает виды более эврибион-

тными, что позволяет им расширить свой ареал. Снижение или даже 

исчезновение сексуальности, например возникновение однополости у 

животных и вторичной бесполости (апомиксиса) у высших растений, 

обычно происходит у полиплоидных форм (Трошин, 1966; Bayer, 1987; 

Рубцова, 1989; Кашин, Куприянов, 1993). 

Резюмируя изложенное в разделе 2.3., следует подчеркнуть, что по

вышение плоидности достаточно широко распространено среди проти

стов и других организмов. Ди- и полиплоидия возникает в разных таксо

нах независимо. 
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В жизненном цикле многих агамных ди- и полиплоидных протистов 

наблюдается этап деполиплоидизации; диплоидные формы становятся 

гаплоидными. Осуществляется это благодаря неклассическим формам 

митоза. Затем вновь наступает период ди- или полиплоидизации. Райков 

(1978) называет такое явление циклической полиплоидией, а Кондра

тов (Kondrashov, 1994) асексуальным плоидным циклом. 

Неклассические формы митоза и асексуальные плоидные циклы бу

дут рассмотрены в следующем разделе. 

2.4. НЕКЛАССИЧЕСКИЕ ФОРМЫ МИТОЗА И СПОСОБЫ 

СОМАТИЧЕСКОЙ РЕДУКЦИИ ЧИСЛА ХРОМОСОМ В ЯДРЕ 

Напомним, что когда речь идет об отличиях классического митоза от 

классического мейоза, обычно подчеркивают, что при митозе не проис

ходит формирования синаптонемального комплекса (СК), отсутствует 

конъюгация хромосом (образование бивалентов), нет кроссинговера, не 

осуществляется гаплоидизация ядра (Альбертс и др., 1987; Смирнов, 

1991; Maguire, 1992). Например, Богданов (1971) пишет, что "СК-подоб-

ные структуры никогда не обнаруживаются в соматических клетках, в 

том числе не наблюдаются при соматической конъюгации... Таким об

разом, СК и СК-подобные структуры, оставаясь ультраструктурами, при

сущи только созревающим половым клеткам и т.д...." (с.760). Альбертс 

с соавторами (1987) утверждает, что конъюгация гомологичных хромо

сом происходит только при мейозе. Добавим, что хотя мы цитируем до

вольно ранние работы, но дух их идей питает и многих современных 

авторов. 

В процессе эволюции у ряда видов могут возникать неклассические 

формы мейоза. Так, хорошо известно, что при формировании половых 

клеток у самцов разных видов дрозофилы и самок тутового шелкопряда 

отсутствует кроссинговер (Stack, Brown, 1969; Дубинин, 1986; Смирнов, 

1991). СК не образуется при ахиазматическом мейозе, который встреча

ется у таких насекомых, как Tipula caesia и Phryne fenestrate и у некото

рых грибов аскомицетов (Смирнов, 1991). Например, у аскомицета 
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Podospora anserina при хорошо осуществляемом кроссинговере только 

в 5% ядер мейоцитов наблюдаются структуры, напоминающие СК (Смир

нов, 1991). В то же время, присутствие синаптонемального комплекса и 

образование бивалентов вовсе не означает, что будет осуществлен крос

синговер. У гаплоидного ячменя при мейозе происходит конъюгация 

негомологичных хромосом. И хотя СК формируется, кроссинговера не 

происходит (Gillies, 1974). 

Установлено, что конъюгация хромосом (основанная на формирова

нии СК) и кроссинговер контролируются двумя разными генетически

ми системами, а потому могут осуществляться независимо друг от друга 

(Engebrecht et al., 1990). Однако у ряда организмов мутанты, лишенные 

СК, не способны формировать хиазмы (Смирнов, 1991). Следовательно, 

в процессе эволюции связь кроссинговера с образованием СК может ста

новиться прочной и необходимой. 

Если мейоз, становясь неклассическим, теряет некоторые черты, при

сущие его классической форме, то неклассический митоз, напротив, мо

жет приобретать некоторые мейотические свойства. 

В 1936 г. Штерн (Stern) открыл, что в соматических клетках Drosophila 

melanogaster в процессе митоза может происходить кроссинговер. По

зднее было показано, что это вовсе не уникальный случай. С небольшой 

частотой митотический (соматический) кроссинговер встречается у са

мых разных организмов - протистов (в том числе у грибов), у насеко

мых, высших животных и высших растений (Pontecorvo, 1953, 1956; 

Pontecorvo, Sermonti, 1954; Pontecorvo, Kafer, 1958; Fogel, Hurst, 1963; 

Pritchard, 1963; Hirono, Redel, 1963; German, 1964; Holliday, 1964, 1965; 

Hurst, Fogel, 1964; Fincham, Day, 1965; Stack, Brown, 1969; Константи

нов, 1971; Левитин, Федорова, 1972; Дубинин, 1986; Смирнов, 1991). 

Недавно доказано наличие рекомбинации хромосом у агамного жгути

коносца Giardia lamblia. Митотическая конъюгация хромосом, изредка 

сопровождающаяся кроссинговером, обнаружена у агамных гипермас

тигид рода Holomastigotoides (Clevelend, 1949a, 1953a, 1961). Райков 

(1978) пишет по поводу этих жгутиконосцев следующее: "... у диплон-
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тов Holomastigotoides митоз приобретает многие черты мейоза: спари

вание гомологов, иногда разделение гомологов и кроссинговер. Собствен

но редукции числа хромосом здесь нет, поскольку каждое деление ядра 

сопровождается репликацией хромосом. Тем не менее возможность ге

нетической рекомбинации между гомологами в диплоидных расах су

ществует" (с. 157). 

В опытах на грибах (Saccharomyces, Ustilago и др.) и дрозофилах было 

установлено, что при действии некоторых вредящих факторов (напри

мер, под влиянием УФ-, Х- и у-лучей, а также ряда химических ингиби

торов) частота митотического кроссинговера может сильно возрастать 

(Kafer, 1960; Holliday, 1961, 1964, 1965; Morpurgo, 1963; Wilkie, Lewis, 

1963; Esposito, Holliday, 1964; Константинов, 1971; Смирнов, 1991). Так, 

Холлидей (Holliday, 1965) установил, что у диплоидного штамма бази-

диомицета Ustilago moydis соматический кроссинговер проявляется с 

частотой около 0,1%. После облучения гриба ультрафиолетовым светом 

она возрастает в 25 раз. Это, безусловно, способствует появлению кло

нов, более устойчивых к повреждающему воздействию такого рода. 

Соматический кроссинговер ныне рассматривается как обычное яв

ление в учебниках генетики и цитогенетики (Константинов, 1971; Инге-

Вечтомов, 1983; Смирнов, 1991). 

Применение электронного микроскопа позволило установить, что со

матическая конъюгация хромосом нередко связана с образованием СК 

(Menzel, Price, 1966; Stack, Brown, 1969; Kurgens, West, 1972; Zickler, 1973; 

Gillies, 1974; Sheath et al., 1987; Baccep, 1989; Haig, 1993). Этот комп

лекс, например, присутствует при митозе у агамного жгутиконосца 

Pyrsonympha (Hollande, Carruette-Valentin, 1970) и у агамной радиоля

рии Aulocantha scolymantha (Cachon et al, 1973; Lecher, 1978). Грассе 

(Grasse, 1970) уже 30 лет назад пришел к заключению, что наличие СК 

не обязательно связано с мейозом и не может свидетельствовать о нали

чии сексуальности у протистов. Подобной же точки зрения придержива

ются Хэйт и Кавалье-Смит (Haig, 1993; Cavalier-Smith, 1995). Как мы 

видели, факты свидетельствуют в ее пользу. 

54 

Можно думать, что СК возникает в разных таксонах протистов неза

висимо. Мэгюр (Maguire, 1992) предполагает, что этот комплекс возник 

из белка теплового шока, который образуется в цитоплазме, а затем про

никает в ядро и участвует в конъюгации хромосом. Исследователь ссы

лается на известные данные (Bouchard, 1990), показывающие, что у выс

ших растений этот белок обильно синтезируется именно в профазе мей

оза. В пользу мнения Мэгюра свидетельствует тот факт, что при форми

ровании половых клеток у Ascaris и некоторых других организмов СК-

подобные структуры формируются сначала снаружи ядерной оболочки 

и лишь в профазе I оказываются внутри ядра (Bogdanov, 1977). Правда, 

необходимо отметить, что в состав СК входят гистонные белки и не

большое количество ДНК, которая добавочно синтезируется во время 

профазы I (Богданов, 1975; Ляпунова, Богданов, 1975). 

Таким образом, к настоящему времени накопилось уже много дан

ных, которые показывают, что для неклассических форм митоза харак

терны некоторые свойства, которые традиционно считаются присущи

ми только мейозу - образование СК, конъюгация хромосом и кроссинго

вер. Харст с соавторами (Hurst et al., 1992) афористично говорят о суще

ствовании "скрытого пола" у агамных протистов. По-видимому, в связи 

с этим появилась идея, что митоз и мейоз возникли одновременно или 

почти одновременно. Так, Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1995) пишет, 

что "мейоз, вероятно, не развился из митоза, а коэволюционировал вме

сте с ним" (р. 198). По нашему мнению, однако, дело обстоит иначе. Митоз 

возник раньше мейоза, но в нем заложены механизмы, которые в про

цессе эволюции послужили основанием для возникновения мейоза. Уес-

тергаард (Westergaard, 1964, цит. по: Stack, Brown, 1969), опираясь на те 

факты, которые были собраны к тому времени, пришел к выводу, что 

соматическая конъюгация хромосом и митотический кроссинговер -

примитивные эволюционные черты, время от времени проявляющиеся 

при протекании митоза у ныне существующих клеток. 

Как уже говорилось, неклассический (модифицированный) мейоз мо

жет осуществляться без конъюгации хромосом, без образования СК или 
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без кроссинговера, но никакой мейоз не будет признан мейозом, если он 

не осуществляет гаплоидизации генома. Можно говорить о необходимо

сти репарации ДНК, о большой важности кроссинговера и еще каких-то 

других мейотических свойств, однако конечная цель любого мейоза -

гаплоидизация. Здесь следует согласиться с Кондрашовым (Kondrashov, 

1994). Однако накопилось довольно много фактов, показывающих, что 

снижение плоидности ядра может осуществляться и с помощью неклас

сических форм митоза. Это явление получило название соматической 

(Митотической) редукции. Рассмотрим разные типы ее, имеющие мес

то у протистов. 

Снижение плоидности ядер вплоть до их гаплоидии (деполиплоиди

зация и гаплоидизация) агамным способом показана для многих проти

стов - жгутиконосцев, амеб и радиолярий (Clevelend, 1949a, 1953а; Рай

ков, 1978; Квитко, Чемерилова, 1982; Raikov, 1982: Afon'kin, 1986; 

Maguire, 1992; Haig, 1993; Kondrashov, 1994), миксомицетов (Sussman, 

Sussman, 1963; Brody, Williams, 1974), красных и зеленых водорослей 

(Вассер, 1989; Haig, 1993), грибов (Pontecorvo, 1956; Kafer, 1961;Fincham, 

Day, 1965; Сидорова, 1976; Мюллер, Леффлер, 1995), а также для клеток 

высших животных (Константинов, 1971; Бродский, Урываева, 1981; Ilgern 

et al., 1983; Зыбина, 1986) и других объектов. 

Мы считаем, что существует четыре агамных способа снижения пло

идности (соматической редукции) у протистов. 

Деполиплоидизация гиперплоидных ядер осуществляется путем их 

фрагментации (сегрегации геномов). Так, первичное полигеномное ядро 

феодарий (например, Collodarina или Aulocantha) распадается на мно

жество вторичных нуклеусов. Радиолярия становится многоядерной. 

Затем ее цитоплазма распределяется по одноядерным преспорам, кото

рые делятся, образуя зооспоры (Cachon-Enjumet, 1964; Grell, 1973; Рай

ков, 1978; Raikov, 1982). Сегрегация геномов найдена не только у радио

лярий, но также у филозной ризоподы Gromia oviformis, солнечников 

Wagnerella borealis и Stycholonche zanclea (Raikov, 1982). Следователь

но, фрагментация ядра возникает независимо в таксонах протистов, не 
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связанных прямым родством. Вопреки мнению Райкова (Райков, 1978; 

Raikov, 1982), мы считаем, что соматическая редукция, ведущая к сегре

гации геномов, основана на крайне модифицированной форме неклас

сического митоза. 

Электронно-микроскопические исследования (Cachon et al., 1973; 

Lecher, 1978) показали, что при деполиплоидизации высокоплоидного 

ядра феодарии Aulocantha scolyantha происходит формирование СК и 

бивалентов. У радиолярий половой процесс отсутствует (см. главу 3); 

образовавшиеся мелкие ядра зооспор на следующем этапе жизненного 

цикла протиста (при формировании типичной аулоканты) путем множе

ства эндомитозов формируют новое полигеномное ядро. Так у них осу

ществляется агамный плоидный цикл. 

Кратное снижение плоидности высокоплоидного ядра у амебы Amoeba 

proteus достигается с помощью многополюсного митоза (Afon'kin, 1986). 

Такой способ соматической редукции может происходить и в тех случа

ях, когда плоидность ядра не очень велика. Например, у жгутиконосцев 

Chlamydomonas reinhardtii, спонтанно приобретших тетраплоидность, 

в 55% случаев наблюдается трех- и четырехполюсные митозы, которые 

дают сегреганты, имеющие число хромосом 1n, 2n или Зn (Квитко, Че

мерилова, 1982). В небольшом количестве многополюсные митозы по

являются и в клеточных культурах тканей позвоночных, если в них спон

танно возникают тетраплоидные клетки (Martin, Sprague, 1969). 

Соматическая редукция может осуществляться также путем серии 

последовательных неклассических митозов, когда потомки протиста 

имеют более низкую плоидность, чем исходная форма. Так, в результате 

4-5 последовательных митозов плоидность агамной оксимонады 

Pyrsonympha снижается соответственно в 16-32 раза. Каждый кариоки

нез в данном случае сопровождается цитокинезом. В процессе деполип

лоидизации у этих простейших происходит конъюгация хромосом с по

мощью СК (Hollande, Carruette-Valentin, 1970). По мере снижения пло

идности размеры ядра и размеры тела протиста уменьшаются. Если ис

ходная пирсонимфа достигает в длину до 170 мкм, то особи, возникшие 
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после серии соматических редукций мельчают до 25 мкм (первоначаль

но они даже были описаны в качестве представителей рода Dinenympha). 

В дальнейшем благодаря эндомитозам происходит полиплоидизация ядра 

и восстановление размеров пирсонимф. 

Вегетативные клетки ряда видов красных водорослей, например у 

Choreocolax и Glacilaria, полиплоидны (Goff, Coleman, 1984, 1986; Haig, 

1993). То же можно сказать об апикальных клетках Polysiphonia. Повы

шенная их плоидность возникает в результате эндомитозов. Однако с 

возрастом водорослей происходит частичная деполиплоидизация или 

даже гаплоидизация, особенно в той зоне, где позднее произойдет фор

мирование тетраспор (Goff, Coleman, 1984, 1986; Haig, 1993). Саут и 

Уиттик (1990) в разделе "Соматические жизненные циклы" своей книги 

"Основы альгологии" пишут по этому поводу следующее: "Жизненные 

циклы с мейозом, происходящим в вегетативной клетке (подчеркнуто 

нами - Л.С. и А.Г.) и непосредственно не ведущим к образованию спор 

или гамет, по-видимому, встречаются в нескольких группах водорослей, 

но достоверно продемонстрировано только у Prasiolaies из Chlorophyceae 

и у некоторых багрянок" (с.256). Горбунова (1991) называет это явление 

половым процессом, а Вассер (1989) соматической редукцией. Хэйг (Haig, 

1993) полагает, что сегрегацию аллелей в вегетативных клетках крас

ных водорослей, приводящую к их гаплоидизации, следует считать обыч

ным процессом деполиплоидизации, хотя отмечает, что в этом случае 

наблюдается образование СК. 

У гипермастигиды Barbulanympha настоящий мейоз происходит пос

ле кариогамии (в результате автогамии), но у некоторых линий он осу

ществляется сразу после окончания эндомитозов (без слияния ядер) 

(Clevelend, 1953b, 1954). "В последнем случае, - пишет Райков (1978, 

с. 143), - мейоз представляет собой в сущности соматическую редукцию, 

так как половой процесс отсутствует". 

Как мы видим, в некоторых случаях граница между неклассическим 

митозом, ведущим к гаплоидизации протиста, и мейозом становится не

ясной. 
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Насколько велика "сила" деполиплоидизации можно видеть на двух 

следующих примерах. Клетки печени позвоночных большей частью дву-

ядерны. Каждое из этих ядер может достигать плоидности 16п. При де

лении они могут подвергаться соматической редукции вплоть до гапло

идного состояния. Причем ядра в двуядерных клетках приобретают са

мые разные сочетания плоидности: 1n+1n, 2n+1n, 2n+2n, Зn+1n и т.д. 

(Жинкин, 1966). В тканевых культурах фибробластов кожи человека вре

мя от времени возникают тетраплоиды. Если их клонировать, то посте

пенно среди них появляются клетки с наборами хромосом Зn, 2n и даже 

в небольшом количестве с 1n (Martin, Sprague, 1969). И это в соматичес

ких клетках диплоидного организма! 

Только что рассмотренные нами примеры неклассической формы ми

тоза, обеспечивающей соматическую редукцию у протистов (и клеток) 

вплоть до их гаплоидизации (после достижения ди- или полиплоидии 

путем эндомитоза), следует выделить в особый тип редукционного или 

премейотического митоза. Он может независимо возникать в разных так

сонах, не связанных прямым родством. Когда при осуществлении такого 

митоза происходит образование СК, конъюгация хромосом, а тем более 

кроссинговер, граница между ним и мейозом становится просто иллю

зорной. Благодаря редукционному митозу у протистов осуществляется 

периодически повторяющийся агамный плоидный цикл (циклическая 

ди- или полиплоидия). 

Совсем иначе подобный цикл протекает у высших грибов. Как уже 

говорилось ранее, у этих организмов после соматогамии с небольшой 

частотой происходит соматокариогамия гетерокарионов с образованием 

диплоидных ядер. Входя в состав конидиев, они дают начало клонам 

диплоидных мицелиев. У части этих ядер происходит Митотическая гап

лоидизация. Гаплоидные конидии дают начало гаплоидным мицелиям. 

Впервые этот агамный плоидный цикл был установлен в опытах на 

Aspergillus nudulans (Roper, 1952; Pontecorvo, Sermonti, 1954). Позднее 

выяснилось, что он характерен для всех типов Fungi - Zygomycota, 

Ascomycota, Basidiomycota, Deuteromycota, а также для Oomycetes 

59 



(Fincham, Day, 1965; Левитин, Федорова, 1972; Горленко, 1976; Fincham 

et al., 1979; Мюллер, Леффлер, 1995). Деполиплоидизация (гаплоидиза

ция) у этих организмов происходит в ряду последовательных некласси

ческих митозов. При каждом кариокинезе теряется одна хромосома, так 

что возникает ряд анеуплоидов с набором хромосом 2n-1, 2n-2, 2n-3 и 

т.д. до 1n. Таким образом последовательно удаляется "лишний" набор 

хромосом и образуется гаплоидное ядро. Впервые это показал Кафер 

(Kafer, 1960) на Aspergillus nudulans, а позднее установлено и для других 

видов грибов (Сидорова, 1976; Fincham et al., 1979; Мюллер, Леффлер, 

1995). Интересно, что в полиплоидных клетках позвоночных восстанов

ление диплоидности (а иногда и появление гаплоидности) также может 

происходить путем потери "лишних" хромосом (Бахтин, 1964, 1974; 

Harris, 1971). Впрочем, в этих клетках процессы деполиплоидизации 

могут идти не до конца, поэтому возникают гетероплоиды, т.е. клетки, 

ядра которых имеют некратное количество хромосом, в частности гипо-

диплоиды и гипердиплоиды (Бахтин, 1964, 1974; Константинов, 1971; 

Смирнов, 1991). Учитывая существование в клетках животных диплои-

дии, полиплоидии, гаплоидии и гетероплоидии, Константинов (1971) 

пишет: "Практически каждый многоклеточный организм является ци

тологической химерой, т.е. состоит из клеток, ядра которых имеют раз

личное число хромосом" (с. 156). 

Однако вернемся к высшим грибам. У них осуществляется процесс, 

сходный с половым: постоянная псевдокопуляция гаплоидных клеток 

(соматогамия), кариогамия (с образованием диплоидного ядра) и далее 

мейозоподобный процесс, но протекающий не в одном ядре, а в после

довательном ряду дочерних ядер, что в конечном итоге приводит к обра

зованию гаплоидного мицелия. Таким образом осуществляется полный 

агамный плоидный цикл: гаплоид-диплоид-гаплоид. Понтекорво 

(Pontecorvo, 1956) предложил называть его парасексуальным циклом. Его 

существование показано у многих видов высших грибов - зигомицетов, 

аскомицетов, базидиомицетов и дейтеромицетов, а также у оомицетов 

(Buxton, 1956; Pontecorvo, Kafer, 1958; Kafer, 1961;Holliday, 1962;Tinline, 

60 

1962, 1963; Hastie, 1964; Tinline, MacNeil, 1969; Левитин, Федорова, 1972; 

Fincham et al., 1979; Мюллер, Леффлер, 1995). 

Итак, парасексуальный цикл включает вегетативные (агамные) слия

ния, кариогамию и растянутый во времени процесс, сходный с мейозом, 

ибо при этом происходит конъюгация хромосом, кроссинговер и посте

пенная потеря половины набора хромосом (гаплоидизация). Эту часть 

парасексуального цикла для краткости следует назвать парамейозом, 

поскольку он выполняет те же функции, которые характерны для полно

го нормального мейоза. Если принять этот термин, то можно сказать, 

что парасексуальный цикл осуществляется благодаря соматогамии, ка

риогамии и парамейозу. 

Как известно, Oomycetes не имеют прямого родства с Fungi (Cavalier-

Smith, 1993), однако, как уже было отмечено, и эти организмы осуще

ствляют парасексуальный цикл (Denward, 1970; Левитин, Федорова, 

1972). Следовательно, он может возникать независимо в разных таксо

нах протистов, не имеющих прямых филогенетических связей. 

Итак, существует по меньшей мере четыре типа соматической редук

ции: 1. фрагментация ядра, 2. многополюсный митоз, 3. деполиплоиди-

зирующие митозы и 4. парамейоз. Особый интерес, с нашей точки зре

ния, представляют два последних типа, ибо помогают понять происхож

дение мейоза. Как мы уже показали, деполиплоидизирующие митозы в 

том случае, когда они сопровождаются конъюгацией хромосом и крос

синговером, по сути дела, ничем не отличаются от мейоза и некоторыми 

исследователями квалифицируются как мейоз у вегетативных клеток 

(Саут, Уиттик, 1990; Горбунова, 1991). В связи с этим Кавалье-Смит 

(Cavalier-Smith, 1995) предполагает, что мейоз эволюционно возник рань

ше сингамии и кариогамии. Харст и Нарсе (Hurst, Nurse, 1991) высказыва

ются более осторожно, говоря, что механизм гаплоидизации возник рань

ше полового процесса. 

Как уже говорилось, в ходе парамейоза явления, характерные для мей

оза (конъюгация хромосом, кроссинговер, гаплоидизация), осуществля

ются в последовательном ряду дочерних ядер. Есть все основания пред-
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полагать, что в процессе эволюции под давлением естественного отбора 

все эти компоненты могут быть совмещены в одном ядре, что неизбеж

но приведет к возникновению настоящего мейоза. Если такое предполо

жение является правильным, то значит, мейоз у разных протистов может 

формироваться неодинаковыми способами. 

Имеющиеся данные свидетельствуют, что увеличение плоидности 

клетки (через Многоядерность или полиплоидизацию единственного 

ядра), а также обратный процесс - уменьшение плоидности - возникали 

в разных группах протистов независимо, т.е. полифилетически. Поэто

му можно полагать, что и половой процесс у эукариот имеет Полифиле

тическое происхождение. Впрочем, среди исследователей есть как сто

ронники, так и противники такой точки зрения. Подробнее этот вопрос 

будет рассмотрен в следующей главе. 

В заключение важно подчеркнуть, что у ныне живущих протистов 

сохраняются все основные промежуточные этапы, ведущие от класси

ческого митоза к классическому мейозу через неклассический митоз. 
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ГЛАВА 3. ПОЛИФИЛЕТИЧЕСКОЕ ПРОИСХОЖДЕНИЕ 

МЕЙОЗА И ПОЛОВОГО ПРОЦЕССА 

Длительное время господствующей была точка зрения, согласно ко

торой половое размножение полифилетично, т.е. возникало неоднократ

но и независимо в разных макротаксонах протистов (Догель, 1951; До

гель и др., 1962; Margulis, 1970, 1981; Heywood, Magee, 1976; Полянс

кий, 1976; Райков, 1978; Raikov, 1982; Серавин, Гудков, 1984а; Margulis, 

Sagan, 1986). Однако постепенно усиливается тенденция считать, что 

оно произошло единожды у низших эукариот, и его отсутствие в тех или 

иных группах протистов объясняется потерей ими сексуальности в про

цессе эволюции (Алексеев, 1980; Самовар, 1990; Cavalier-Smith, 1995). 

Чтобы доказать монофилетическое происхождение мейоза, Кавалье-Смит 

в одной из своих статей представил специальную таблицу, в которой рас

положил 33 типа эукариотных организмов, которых он считает протис

тами (Cavalier-Smith, 1995, Table 1). Образованный им вертикальный ряд 

этих макротаксонов представляет нечто вроде модифицированного фи

логенетического дерева, точнее условную "лестницу существ", на верх

них ступенях которой расположены наиболее примитивные эукариоты, 

а на нижних, напротив, более эволюционно продвинутые. Наша таблица 

3 полностью воспроизводит таблицу 1 из работы Кавалье-Смита. На ней 

показано, что мейоз, кариогамия и сингамия отсутствуют у всех пред

ставителей примитивного типа Archamoeba. Нет этих важнейших био

логических явлений также у Entamoebia, Paramyxia, Choanozoa и 

Glaucophyta. В принципе, конечно, допустимо предположение, что про

тисты данных типов потеряли мейоз и половой процесс вторично, в про

цессе эволюции. Во всяком случае эти "бесполые" таксоны расположе

ны в таблице разрозненно. Во всех остальных 28 типах, по Кавалье-Смиту, 

имеются виды, обладающие мейозом. Правда, несколько настораживает 

тот факт, что у них не всегда обнаруживается сингамия (Percolozoa, 

Haplosporidia, Heliozoa, Radiozoa, Myxozoa) или даже кариогамия 

(Percolozoa, Radiozoa, Myxozoa). К тому же в этих 28 типах наряду с 
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Таблица 3. Распространение мейоза, кариогамии и сингамии 

(цитогамии) среди 33 типов протистов 

(из: Cavalier-Smith, 1995, Table l) 
Таксон 

1 

Kingdom Archezoa 
Phylum 

1. Archamoebae 
2. Metamonada 

3. Microsporidia 

Kingdom Protozoa 
Phylum 

1. Percolozoa* 
2. Parabasalia 
3.Euglenozoa* 

4. Mycetozoa 
5. Entamoebia 
6. Opalozoa 
7. Dinozoa* 
8. Apicomplexa 

9. Ciliophora 
10. Haplosporidia 
11. Paramyxia 
12. Rhizopoda* 

13. Reticulosa 
14. Heliozoa 
15. Radiozoa 
16. Amoebozoa* 

17. Choanozoa 

Мейоз 
2 

-

± 

± 

± 
± 
± 

± 
-

± 
± 
± 
± 
± (?) 
-

± 

± 
± 
± 
± 

-

Кариогамия 
3 

-

± 

± 

-

± 
± 

± 
-
± 
± 
± 
± 
± 
-

± 

± 
± 
-

± 

-

Сингамия 
4 

-
+ 

± 

-

± 
± 

± 
-

± 
± 
± 
± 
-
-

± 

± 
-
-

+ 

-

Ссылки 
5 

Raikov 
(1982) 
Canning 
(1988) 

Breunig et 
al. (1993) 

Ropstorf & 
Hulsmann 
(1992) 

Mignot & 
Raikov 
(1992) 
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Продолжение таблицы З 

1 
Kingdom Chromista 

Phylum 
1. Cryptista* 
2. Heterokonta 
3. Haptophyta* 

Kingdom Fungi 
Phylum 

1. Chytridiomycota 
2. Zygomycota 
3. Ascomycota 
4. Basidiomycota 

Kingdom Animalia 
Phylum 

1. Myxozoa 
2. Mesozoa 

Kingdom Plantae 
Phylum 

1. Chlorophyta 
2. Charophyta 
3. Glaucophyta 
4. Rhodophyta 

2 

± 
± 
± 

+ 

± 
± 
± 

± 
± 

± 
± 
-

± 

3 

± 
± 
± 

± ±
 

± 
± 

-

± 

± 
± 
-

± 

4 

± 
± 
± 

± 
± 
± 
± 

-

± 

± 
± 
-

± 

5 

видами, имеющими мейоз, обязательно есть виды, у которых он не най

ден, что и подчеркивается в соответствующих графах знаком ±. Ни из 

таблицы, ни из текста статьи Кавалье-Смита (Cavalier-Smith, 1995) нельзя 

понять, какое количество видов скрьвается под верхним "плюсом", а 

какое - под ниже расположенным "минусом". 

Так или иначе, но формы с половым процессом, согласно таблице 

Кавалье-Смита, имеются в подавляющем большинстве типов протистов, 

что, вроде бы, дает ему право говорить о высокой вероятности монофи-
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Таксон 

Kingdom Archezoa 

Phylum 1, Archamoeba 

Phylum 2. Metamonada 
Class 1. Retortamonadea 
Class 2. Diplomonadea 
Class 3. Oxymonadea 

Phylum 3. Microsporidia 
Subphylum 1. Rudimicrosporea 
Subphylum 2. Polaroplasta 

Kingdom Protozoa 

Phylum 1. Percolozoa 
Class 1. Percomonadea 
Class 2. Heterolobosea 
Class 3. Lyromonadea 
Class 4. Pseudociliatea 

Phylum 2. Parabasalia 
Class 1. Trichomonadea 
Class 2. Hypermastigea 

Мейоз 

-

-
-

± 

-

± 

-
-
-
-

-

± 

Кариогамия 

-

-
-

± 

-

± 

-
-
-
-

-

± 

Сингамия 

-

-
-

± 

-

± 

-
-
-
-

-

± 

летического происхождения мейоза и полового процесса. Во всяком слу

чае этот автор пишет в резюме своей работы следующее: "It is argued 

that meiosis is monophyletic" (Cavalier-Smith, 1995, p. 189). Чтобы выяс

нить, прав или неправ Кавалье-Смит, рассмотрим встречаемость мейо

за, кариогамии и сингамии не только по отдельным типам, а по входя

щим в их состав таксонам более низкого уровня. 

На нашей таблице 4 самые примитивные типы протистов разбиты на 

подтипы или классы в соответствии с системой, принятой самим Кава

лье-Смитом (Cavalier-Smith, 1993), и приведены данные по распростра

нению среди них видов, обладающих половым процессом. Ссылки на 

необходимую литературу даются отдельно, в тексте работы. 

В типе Metamonada (таблица 4) мейоз, кариогамия и сингамия отсут

ствуют в пределах классов Retortamonadea и Diplomonadea и появляют

ся лишь у небольшой части более сложно организованных Oxymonadea. 

Об этом свидетельствуют работы разных исследователей (Honigberg et 

al., 1964; Levine et al., 1980; Vickerman, 1990; Dyer, 1990a; Margulis et al., 

1993: Кусакин, Дроздов, 1998). Большинство протистологов, опираясь 

на данные по тонкому строению разных метамонад, с оговорками или 

без них, считают, что оксимонады произошли от ретортомонад или дип-

ломонад и включают все три класса в единый тип (Corliss, 1984; Cavalier-

Smith, 1987а, 1991, 1993; Puytorac et al., 1987; Dyer, 1990b, и др.). А если 

это так, значит формирование полового процесса осуществлялось в пре

делах только самого класса Oxymonadea. 

Вайзер (Weiser, 1977) разделил тип Microsporidia на два класса -

Metchnikovellidea и Microsporoidea, а Спрэг (Sprague, 1982) на классы 

Rudimicrosporea (с одним отрядом Metchnikovellida) и Microsporida. Си

стема, предложенная Исси (1986), несколько отличается от двух преды

дущих. Эта исследовательница считает, что тип Microsporidia включает 

всего один класс Microsporidea, правда, с четырьмя подклассами, самый 

примитивный из которых - Metchnikovellidea. Кавалье-Смит (Cavalier-

Smith, 1993) разбил этот тип на два подтипа - Rudimicrospora и 

Polaroplasta "(таблица 4). В состав первого из них входят классы 
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Таблица 4. Распространение мейоза, кариогамии и сингамии 

(цитогамии) в пределах наиболее примитивных типов протистов *' 

*'Ссылки на литературные источники приведены в тексте. 

Metchnikovellea и Minisporea. Таким образом, как ни модифицировалась 

система микроспоридий, все авторы признавали исходным самый при

митивный таксон (отряд, подкласс или класс в разных системах) мечни-

ковеллид.' Действительно, эти протисты имеют примитивный экструзив

ный аппарат, который состоит из полярного якорного диска с короткой и 



незакрученной в спираль трубкой. Поляропласт, задняя вакуоль и эндос

пора у них не развиты. Спороплазма одноядерная. Мерогамия и половой 

процесс отсутствуют (Исси, 1986). Более сложное строение, в частности 

появление диплокариона и спороносной вакуоли, а также полового раз

множения, происходит у микроспоридий лишь в процессе дальнейшей 

эволюции. 

Анализируя тонкое строение разных микроспоридий и некоторые их 

физиологические аспекты, Хэйвуд и Мэйги (Heywood, Magee, 1976) при

шли к выводу, что в неродственных таксонах этих протистов половой 

процесс мог возникать независимо и параллельно. К этой же мысли скло

няется и Ларссон (Larsson, 1986). Данная идея нашла сильную поддерж

ку в результате молекулярно-биологических исследований. Бэкер с со

авторами (Backer et al., 1995) произвели сравнение нуклеотидных пос

ледовательностей 16S-подобной рДНК у 18 видов микроспоридий из 

разных отрядов и на основании полученных данных построили фило

генетическое дерево. По мнению этих исследователей, филогения мик-

роспорядий, основанная на молекулярно-биологических данных, оказа

лась весьма несогласующейся с традиционными взглядами протистоло

гов. Выяснилось, что некоторые важнейшие морфологические призна

ки, например диплокариоз и спороносная вакуоль, а также мейоз возни

кали неоднократно и независимо в разных таксонах подтипа Polaroplasta. 

Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1993) включает в состав типа Percolozoa 

4 класса (таблица 4). Согласно литературным данным, у представителей 

класса Percomonadea никто из исследователей полового процесса не на

блюдал (Fenchel, Patterson, 1986; Larsen, Patterson, 1990; Patterson, Zolffel, 

1991; Кусакин, Дроздов, 1998). Нет сообщений о наличии мейоза у 

Heterolobosea, включая Acrasida (Olive, 1975; Corliss, 1984; Page, 1987, 

1991; Blanton, 1990, Margulis et al, 1993; Кусакин, Дроздов, 1998). От

сутствуют сведения о половом размножении у Liromonadea (Broers et al., 

1990, 1993; Кусакин, Дроздов, 1998) и у Pseudociliatea (Raikov, 1982; 

Corliss, 1984; Margulis et al., 1993; Кусакин, Дроздов, 1998). 
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Кавалье-Смит несомненно ошибся, указывая в своей таблице суще

ствование мейоза у какого-то вида (или видов) Percolozoa. Никаких ссы

лок, подтверждающих это он в своей работе (Cavalier-Smith, 1995) не 

приводит, поэтом}' остается неясным, что послужило ему основанием 

для такого заключения. Правда, в книге "Illustrated Guide to Protoctista" в 

таблице 4 ошибочно указано, что акразиды имеют сложный половой 

процесс (Margulis et al., 1993). Однако там же, в таблице 6А, правильно 

сообщается, что о сексуальности этих протистов ничего не известно. 

Следует также напомнить, что было время, когда жгутиковые формы 

некоторых гетеролобозей (например, Naegleria) считали гаметами (см.: 

Fulton, 1970), однако позднее такая точка зрения не получила подтверж

дения (Fulton, 1993). Исследование различных изозимов в природных 

популяциях Naegleria lovaniensis привело Пернина с соавторами (Pernin 

et al., 1992) к мысли, что у этих протистов происходят генетические об

мены между особями. Более того, они решили, что такие обмены осуще

ствляются с помощью полового процесса. Однако прямой проверки сво

его предположения Пернин с коллегами не произвел, так что их работа 

не может служить доказательством существования мейоза и полового 

процесса у Naegleria как представителя Percolozoa. Таким образом, с 

полным основанием можно считать, что до сих пор не известно, суще

ствует ли половой процесс у протистов, относящихся к Percolozoa. 

В состав типа Parabasalia входят два класса - Trichomonadea и 

Hypermonadea (таблица 4). Ни у одного из представителей первого из 

них не найдены мейоз, кариогамия или цитогамия (Гинецинская, Доб

ровольский, 1978; Levine et al., 1980; Dyer, 1990b; Hausmann, Hulsmann, 

1996; Кусакин, Дроздов, 1998). Большинство гипермастигид обитает в 

кишечнике термитов и тоже лишено полового процесса. Однако неболь

шая часть видов является симбионтами кишечника тараканов рода 

Cryptocercus. У этих жгутиконосцев имеется половой процесс, причем в 

разных формах (автогамия, педогамия, изогамия и гетерогамия) (Гине

цинская, Добровольский, 1978; Levine et al., 1980; Raikov, 1982; Dyer, 
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1990b; Кусакин, Дроздов, 1998). Словно здесь происходит становление 

полового процесса (Clevelend, 1947, 1951). 

Существует другая точка зрения, согласно которой гипермастигиды 

первично обитали в тараканах и потеряли способность к половому про

цессу при переходе к симбиозу с термитами. Впервые Догель высказал 

предположение, что, возможно, у гипермастигид из кишечника терми

тов "отсутствие полового процесса представляет собой вторичное явле

ние, возникшее на почве перехода их хозяев к общественному образу 

жизни..." (Догель, 1951, с.346). Особенно настойчиво эту идею прово

дит в своей работе Алексеев (1980), поскольку он придерживается гипо

тезы монофилетического происхождения полового процесса. Этот ис

следователь пишет: "Возможно, термиты и тараканы унаследовали свою 

кишечную фауну еще от общих предков Protoblattoidea..." (Алексеев, 

1980, с.773). По его мнению, в процессе эволюции жгутиконосцы из тер

митов потеряли половой процесс, а обитающие в тараканах сохранили 

его. Подобной же точки зрения придерживается Бобылева (Bobyleva, 

1975). Рассмотрим, сколь соответствует такой взгляд имеющимся фак

там. 

На основании сравнительно-анатомических и палеонтологических 

данных установлено, что отряд Isoptera (термиты) возник в нижнем мелу 

от древних таракановых; (отряд Coridioidea) (Родендорф, Расницын, 1980). 

Значительно позднее, в период среднего мела, от того же таксона взяло 

начало надсемейство Plattoidea, к которому принадлежит семейство 

Cryptocercidae с единственным родом Cryptocercus. В состав последне

го входит всего три реликтовых вида: С. puncturales, обитающий в двух 

изолированных друг от друга регионах Северной Америки, С. relictus, 

живущий в лесах Приморского Края, и С. primarius, который был обна

ружен на высокогорьях Центрального Китая. Все эти три вида являются 

бескрылыми. Следовательно, криптоцеркиды не являются примитивны

ми среди надсемейства Plattoidea. Питаются все три вида, как и терми

ты, древесиной, хотя у них в кишечнике отсутствует фермент целлюла-

за. Переваривание целлюлозы обеспечивают и у термитов, и у этих тара-
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канов симбиотические жгутиконосцы Hypermastigea. Остальные пред

ставители надсемейства Coritioidea не питаются древесиной и, соответ

ственно, лишены гипермастигид. Следовательно, такие тараканы не мог

ли передать гипермастигид термитам. Обмен этими симбионтами мог 

произойти только между представителями отряда Isoptera непосредствен

но с представителями рода Cryptocercus, который, по-видимому, неког

да занимал значительно большие ареалы, соприкасавшиеся с местами 

обитания термитов. Поскольку древесиноядные термиты возникли зна

чительно раньше, чем древесиноядные тараканы, то несомненно, что 

гипермастигиды перешли от первых ко вторым. Следовательно, поло

вой процесс возник у этих жгутиконосцев только тогда, когда они стали 

симбионтами кишечника криптоцеркусов. 

Как мы уже упоминали выше, у представителей класса Trichomonadea 

не найдено цитогамии, кариогамии и мейоза (Гинецинская, Доброволь

ский, 1978; Levine et al., 1980; Dyer, 1990b; Hausmann, Hulsmann, 1996; 

Кусакин, Дроздов, 1998). Между тем, благодаря ультраструктурным ис

следованиям, установлено, что в процессе эволюции гипермастигиды 

произошли от трихомонад (Brugerolle, Taylor, 1977; Brugerolle, 1991, 

1993). А это означает, что половое размножение действительно возник

ло в пределах класса Hypermastigea заново, независимо от других типов 

протистов. 

Следующим таксоном в таблице Кавалье-Смита расположен тип 

Euglenozoa (см. таблицу 3). Правда, многие протистологи не признают 

его единым и разделяют на два отдельных типа - Euglenophyta и 

Kinetoplastida (Карпов, 1990; Walne, Kivic, 1990; Starobogatov, 1995; Фро

лов, 1997; Кусакин, Дроздов, 1998). Мы придерживаемся такой же точки 

зрения. Поэтому далее мы проанализируем данные, приведенные в таб

лице Кавалье-Смита, рассматривая эвгленовых и кинетопластид раздель

но. 

Добелл (Dobell, 1908) считает, что у эуглениды Scytomonas 

{=Copromonas) имеется половое размножение, поскольку исследователь 

видел слияние особей этих жгутиконосцев. Правда, мейоза он не наблю-
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дал. Полвека спустя Уэйланд (Wayland, 1964) в очень кратких тезисах 

сообщил, не приводя ни единого конкретного факта, что у S. pusilla и S. 

klebsi есть половой процесс. Развернутой публикации на эту тему в пе

чати так и не появилось. 

По Кришенбауэру (Krichenbauer, 1937), в клетках Phacus pyrum в ре

зультате кариокинеза, не сопровождающегося цитотомией, может обра

зовываться по два ядра, неравных по величине. Исследователь предпо

лагает, что более мелкое ядро, которое он считает "мужским", сливается 

с более крупным ("женским"). При следующем делении в таком ядре 

происходит сближение хромосом, так что образуется нечто вроде бива

лентов. Впрочем, такую картину удалось наблюдать только на одном 

препарате. 

Лидэл (Leedale, 1962) обнаружил, что у некоторых особей Hyalophacus 

ocellatus в цитоплазме появляются необычные крупные ядра, в которых 

особенно четко видны хроматиновые нити. Позднее эти нити укорачива

ются и группируются парами (образуется примерно 60 пар). В общем, 

возникает картина, напоминающая одну из фаз мейоза. Однако полной 

его картины, а также кариогамии и плазмогамии у гаплофакуса не на

блюдается. Несомненно, что ядро этого жгутиконосца, содержащее око

ло 120 хромосом, является полиплоидным. Как было показано в разделе 

2.4., конъюгация хромосом при митозе - достаточно обычное явление 

для самых разных клеток. Возможно, подобное и происходит у Н. 

ocellatus. 

Рассмотрим, как протистологи оценивают только что изложенные 

факты. Попова в своей книге "Эвгленовые водоросли" пишет: "Половое 

размножение в порядке Euglenales с достоверностью не известно, а в 

порядке Peranemales описано у одного вида [Scytomonas (Copromonas) 

pusilla] и нуждается в переописании" (Попова, 1955, с.36). Корлисс 

(Corliss, 1984), давая характеристику типа Euglenophyta, подчеркивает, 

что половой процесс у этих протистов никем не был наглядно проде

монстрирован. В книге "Кариология водорослей" (Седова, 1996) выска

зывается такое мнение: "Не исключено, что половой процесс как тако-
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вой у эвгленовых действительно отсутствует или имеет место как ред

кий феномен..." (с. 161). Ко всему этому можно добавить следующее. 

Маргулис с соавторами (Margulis et al., 1993) считают, что у Euglenophyta 

половое размножение отсутствует, а Хаусман с Гюльсманом (Hausmann, 

Hulsmann, 1996) и Кусакин с Дроздовым (1998) отмечают в своих кни

гах, что оно у этих протистов не выявлено. 

Таковы результаты исследования сингамии, кариогамии и мейоза за 

90 лет (если вести счет от года выхода работы Добелла) у интенсивно 

изучаемого многими исследователями типа Euglenophyta, в состав кото

рого входит около 600 видов (Corliss, 1984). 

В типе Kinetoplastida, по Фролову (1997), имеется всего один класс 

Kinetoplastoidea, объединяющий три отряда - Bodonida, Cryptobiida и 

Trypanosomatida. 

В книге "Филема органического мира" Кусакин и Дроздов (1998) со

общают, что у Bodonida встречается половой процесс и дают ссылку на 

статью Жукова (1981). Однако об этом в данной работе нет ни слова. 

Рассматривая жизненный цикл хищной бодониды Phyllomitus 

apiculatus, Жуков и Мыльников (1987; см. также: Жуков, 1993) отмеча

ют, что когда плотность протистов в культуре становится очень боль

шой, они образуют на дне сосуда плотные скопления. Часть филломиту-

сов начинает попарно сливаться друг с другом. Авторы в этом случае 

неосторожно пишут о копуляции протистов. К сожалению, они не выяс

нили, происходит ли в данном случае кариогамия. Не была прослежена 

и судьба продуктов слияния. Так что невозможно сказать, имели здесь 

место агамные слияния протистов или же осуществлялась гаметогамия. 

Никаких иных сведений о существовании полового или похожего на него 

процесса у бодонид в научной литературе найти не удалось. 

У криптобий, как и у бодонид, никто не наблюдал ни сингамии, ни 

кариогамии, ни мейоза. Однако у Dimastigella trypaniformis штамма D в 

ядрах были обнаружены синаптонемальные комплексы (Vickerman, 1991; 

Breunig et al., 1993). В отличие От Euglenophyta, у которых деконденса

ции хромосом не происходит даже в период интерфазы, в ядрах всех 
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Kinetoplastida, включая Criptobiida, хроматин всегда деконденсирован, 

так что морфологически оформленных хромосом в процессе митоза не 

наблюдается (Vickerman, 1991; Skarlato, Lom, 1997; Фролов и др., 1997; 

Frolov, Skarlato, 1998). Поскольку мейоз пока не был найден ни у одного 

вида кинетопластид, то говорить о поведении хроматина при его проте

кании нет никакой возможности. У D. trypaniformis синаптонемальный 

комплекс располагается в ядре, в котором нет конденсированных хромо

сом, что хорошо видно на рис.25 в работе Бреунига с соавторами (Breunig 

et al., 1993). Как известно, основная функция этого комплекса заключа

ется в том, чтобы образовывать биваленты из гомологичных хромосом. 

А для чего он может использоваться, когда морфологически выражен

ные хромосомы отсутствуют? Исследователи подчеркивают, что синап

тонемальный комплекс постоянно встречается в ядрах D. trypaniformis 

штамма D и никогда не встречается в штамме U, который во всех других 

отношениях по тонкому строению идентичен штамму D (Breunig et al., 

1993). В связи с этим следует отметить следующее. Фролов и Скарлато 

(Frolov, Skarlato, 1998) подробно изучили ультраструктуру всех основ

ных фаз митоза у D. mimosa. Строение ее ядра в предварительную фазу 

(в профазу) идентично строению ядра у D. trypaniformis в период, когда 

в нем обнаруживаются синаптонемальные комплексы. Это хорошо вы

является при сравнении рис.3 в работе Фролова и Скарлато (Frolov, 

Skarlato, 1998) с рис.25 из статьи Бреунига с соавторами (Breunig et al., 

1993). Единственное различие - отсутствие синаптонемальных комплек

сов в первом случае. Викерман (Vickerman, 1991), первым нашедший 

этот комплекс у штамма D D. trypaniformis, решил, что протисты этой 

линии имеют половой процесс. Однако в работе Бреунига с коллегами (а 

соавтором ее был и Викерман) сообщается, что синаптонемальный ком

плекс систематически встречается в ядрах D. trypaniformis штамма D и 

очень осторожно предполагается о возможности существования у них 

полового размножения. К тому же подчеркивается, что это надо прове

рить в будущих исследованиях. Памятуя о том, что синаптонемальный 

комплекс может формироваться при неклассических формах митоза (см. 
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раздел 2.4.), следует согласиться с таким мнением данной группы авто

ров. В общем, справедливо сделать вывод, что до сих пор ни для одного 

вида криптобий не доказано существование мейоза, а следовательно, и 

полового процесса. 

В главе 1 уже говорилось о том, что агамные слияния особей встреча

ются у разных видов отряда Trypanosomatida. Старые авторы, наблюдая 

соматогамию у трипаносом, нередко сообщали о том, что они обнару

жили у данных протистов половой процесс (см., например, сводку: Brener, 

1973). Более поздние исследователи, однако, показывали, что их пред

шественники ошибались. 

К настоящему времени накоплено много данных, которые рассматри

ваются в качестве косвенных доказательств существования полового 

процесса у паразитических трипаносоматид. Так, установлено для ряда 

представителей родов Trypanosoma и Leishmania, что при совместном 

существовании двух разных клонов одного вида в переносчике или в 

культуре (in vivo и in vitro) происходит рекомбинация их биохимических 

признаков (Tait, 1980, 1983, 1990; Glassberg et al., 1985;Paindavoine et al., 

1986; Zampetti-Bosseler et al, 1986; Jenni et al., 1986; Wells et al., 1987; La 

Page et al., 1988; Schweizer et al., 1988; Sternberg et al., 1988; Tait et al., 

1988, 1990; Gibson, 1989; Kooy et al., 1989; Lanotte, Rioux, 1990; Tait, 

Turner, 1990; Vickerman, 1990; Kelly, 1997; и др.). В некоторых из таких 

работ прямо утверждается, что полученные данные доказывают суще

ствование полового процесса у трипаносоматид. Одна из статей Тэйта 

(Tait, 1983), например, называется "Половые процессы у Kinetoplastida". 

В ней хорошо обосновано, что между особями Trypanosoma brucei су

ществует генетический обмен, но не приведено ни одного факта, кото

рый свидетельствовал бы о том, что это действительно осуществляется 

с помощью полового процесса. В работе Тарнера с соавторами (Turner et 

al., 1990), в которой, как они считают, приведены доказательства того, 

что в механизм обмена генов у Т. brucei вовлекаются мейоз и сингамия, 

полностью отсутствуют прямые данные о сингамии и мейозе. Эти явле

ния авторы даже не попытались обнаружить у изучаемых протистов. 
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Кроме биохимических данных, показывающих существование обмена 

генами между клонами Т. brucei, в статье больше нет ничего. 

Интерпретацию полученных на трипаносомах данных затрудняет их 

противоречивость. Тэйт (Tait, 1980) приводит биохимические доказатель

ства в пользу диплоидности трипаносом. Несколько позднее появляется 

работа (Zampetti-Bosseler et al., 1986), в которой приводятся также био

химические данные, доказывающие гаплоидность метациклических (на

ходящихся в мухе це-це) форм Т. brucei. Еще три года спустя в статье 

других авторов (Кооу et al., 1989) говорится о том, что метациклические 

формы африканских трипаносом (то есть, и Т. brucei) диплоидны. А по

скольку генетический обмен происходит в тот период, когда трипаносо

мы находятся в переносчике, делается вывод, что тогда же осуществля

ется у них и половой процесс, т.е. жгутиконосцы проходят временную 

фазу гаплоидизации. Хотя подобной версии придерживается большин

ство авторов, которые занимались генетическими обменами у этих про

тистов, она плохо согласуется с данными, полученными при изучении 

изменения количества ДНК у Т. brucei при совместном нахождении двух 

клонов этих жгутиконосцев в мухе це-це (см.: Paindavoine et al., 1986). 

Исходные диплоидные штаммы во время пребывания в переносчике ста

новились тетраплоидными (точнее, субтетраплоидными, ибо тетрапло

идность была несколько неполной). Авторы этого исследования полага

ют, что, вероятно, во время пребывания в переносчике происходит слия

ние трипаносом и их диплоидных ядер. В дальнейшем, возможно, про

исходит мейоз и ядра становятся диплоидными (или даже субдиплоид-

ными). Предположение о существовании мейоза у таких трипаносом 

опровергается данными, которые излагаются в работе самими исследо

вателями. Тетраплоидные (или субтетраплоидные) формы, вьделенные 

в виде клонов в культуру in vitro, нестабильны и постепенно снижают 

содержание ДНК в ядрах, достигая диплоидного или почти диплоидно

го состояния без всякого мейоза, постепенно теряя часть ДНК. Кстати, 

авторы отмечают, что слияние диплоидных трипаносом в мухе - не обя

зательный процесс и не вовлекает всех особей, а только часть их. 
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Штернберг и Тэйт (Sternberg, Tait, 1990) попытались обобщить не все

гда стыкующиеся, как мы видели, данные по рекомбинации биохими

ческих признаков у Т. brucei. В результате они предложили три модели, 

точнее три версии, генетических обменов у этих жгутиконосцев. 

1. Трипаносомы сливаются попарно, происходит кариогамия их дипло

идных ядер, так что образуются тетраплоидные формы, которые по

степенно теряют хромосомы, что приводит к восстановлению дипло

идности. (Как можно видеть, ни о каком половом процессе в данном 

случае нет и речи.) 

2. В исходных диплоидных клонах, совместно находящихся в мухе це

це, трипаносомы осуществляют мейоз; образовавшиеся гаплоидные 

клетки сливаются попарно, давая начало диплоидным потомкам. 

3. Две или даже несколько трипаносом сливаются друг с другом, так что 

образуются полиплоидные жгутиконосцы, которые через мейоз фор

мируют гаплоидные ядра. Гаплоидные формы, осуществляя сингамию 

и кариогамию, восстанавливают диплоидность. 

Штернберг и Тэйт (Sternberg, Tait, 1990) полагают, что, скорее всего, у 

Т. brucei осуществляются все три эти модели. 

Генетическая рекомбинация между особями отсутствует у Т. cruzi (Tait, 

1990). Это невольно вызывает удивление, поскольку, как уже было пока

зано в главе 1, особи данного вида способны сливаться друг с другом, 

как попарно, так и "коллективно", образуя иногда большие неподвиж

ные плазмодиоподобные массы (Brener, 1973). По-видимому, кариога

мия в таких случаях - достаточно редкое явление. 

Казалось бы, в пользу существования полового процесса у некоторых 

трипаносоматид говорят исследования бразильских ученых (Sousa et al., 

1993, 1997; Sousa, 1994, 1997). Ими показано, что у Herpetomonas sp., H. 

magaseliae, Leishmania major и Phytomonas davidi происходит слияние 

особей с последующей кариогамией. Посмотрим, как это осуществляет

ся, на примере Herpetomonas sp. (Sousa et al, 1997). Простейших культи

вировали в аксеничных условиях. При наблюдениях использовали ви

деосъемку. Было установлено, что некоторые герпетомонасы, соединя-
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ясь попарно, сливаются задними концами тела. Затем ядро из одной осо

би перемещается в другую, а позднее происходит кариогамия. Иногда 

задними концами сливаются не два, а три или даже четыре герпетомона-

са, напоминая множественную псевдоконъюгацию протистов (см. главу 

1). Что в этом случае происходит с их ядрами, не выяснено. Не просле

жена и судьба особей, которые обладают слившимися ядрами. Пока так

же не было сделано попыток выяснить, происходит ли у этих протистов 

мейоз. И хотя авторы утверждают в своей статье, что они получили в 

своей работе морфологические доказательства существования полового 

процесса у трипаносоматид, с ними нельзя согласиться. Вспомним, что 

среди трех моделей, с помощью которых Штернберг и Тэйт (Sternberg, 

Tait, 1990) пытаются объяснить генетические взаимодействия у клонов 

Trypanosoma brucei, есть и такая, которая не требует полового процесса: 

достаточно слияния клеток и их диплоидных ядер, а мейоз совсем не 

обязателен. Возможно, что и в рассматриваемом случае происходит не

что подобное. 

Для корректного доказательства существования полового размноже

ния у Herpetomonas sp., а также и у других видов трипаносоматид, у 

которых Соус с коллегами (Sousa et al., 1993, 1997; Sousa, 1994, 1997) 

наблюдали слияние клеток и кариогамию, обязательно следует показать 

существование в их жизненном цикле этапа мейоза. 

В одной из своих позднейших сводок Викерман (Vickerman, 1994) 

полагает, что накопленных к этому времени косвенных данных, возмож

но, достаточно для того, чтобы считать, что у Trypanosoma brucei имеет

ся половой процесс. Существование же сексуальности у других трипа

носоматид остается недоказанным. 

Гибсон и Бингл (Gibson, Bingle, 1998), обсудив имеющиеся многочис

ленные данные, считают, что факты действительно свидетельствуют о 

существовании генетического обмена между особями Trypanosoma brucei. 

Однако они подчеркивают, что механизм этого обмена пока неизвестен. 

По-прежнему остается неясным, участвует ли в нем мейоз. 
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Мы считаем, опираясь на изложенные факты по эвгленовым и кине

топластидам, что Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1995) совершенно на

прасно указал в своей таблице на наличие видов в пределах его типа 

Euglenozoa, осуществляющих мейоз. Соответствующих данных пока еще 

нет и, следовательно, существование полового процесса у этих жгутико

носцев никем не доказано. 

Фролов произвел тщательный сравнительный анализ тонкого строе

ния разных кинетопластид, опираясь на собственные и литературные 

данные. Он пришел к выводу, что эти жгутиконосцы составляют следу

ющий филогенетический ряд: Bodonida —> Cryptobiida —> Trypanosomatida 

(Фролов, 1993, 1997; Frolov, Karpov, 1995). Молекулярно-биологичеекие 

данные, основанные на сравнении нуклеотидных последовательностей 

16-18S-подобных рРНК, фактически, подтверждают правильность это

го ряда (Berchtold et al., 1994; Maslov et al., 1996; Hollar, Maslov, 1997; 

Hollar et al., 1998). Как уже было показано, у бодонид нет полового про

цесса. Следовательно, если предположить, что среди криптобий и три

паносоматид действительно имеются виды, обладающие им, то мейоз и 

половое размножение возникли у них заново в пределах типа 

Kinetoplastida, т.е. независимо от метамонад, микроспоридий и параба

залий. 

Следующий макротаксон в таблице Кавалье-Смита - тип Mycetozoa 

(см. таблицу 3). Исследователь включает в его состав три класса -

Protostelea, Myxogastrea и Dictyostelea. Для представителей двух после

дних характерно половое размножение (Olive, 1975; Мюллер, Леффлер, 

1995). 

При электронно-микроскопическом исследовании у протостелиды 

Ceratiomyxa fruticulosa был обнаружен' синаптонемальный комплекс 

(Furtado, Olive, 1971). Поэтому принято считать, что у этого протиста 

имеется половой процесс (Olive, 1975; Мюллер, Леффлер, 1995), хотя 

так и не было проверено, связано ли появление у цератомиксы этого ком

плекса с мейозом. У других протостелид половое размножение вообще 

никто не наблюдал (Кусакин, Дроздов, 1998). 
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Олайв (Olive, 1975) полагает, что Dictyostelea и Myxogastrea произош

ли от Protostelea. Он аргументирует это тем, что примитивные предста

вители миксогастрей, относящиеся к роду Echinosteliun, по своей орга

низации очень близки к протостелиде Cavostelium bisporum. В то же са

мое время миксамебы диктиостелид рода Acytostelium имеют много об

щего с безжгутиковыми протостелидами. Следует отметить и тот факт, 

что миксамебы видов рода Protostelium легко агрегируют друг с другом, 

образуя временные неподвижные "многоклеточные организмы" (Olive, 

Stoianovitch, 1969; Olive, 1975). Если действительно Dictyostelea и 

Myxogastrea произошли независимо от агамных Protostelea, то мейоз и 

половое размножение в этих двух классах возникли также независимо. 

Ультраструктурные исследования, проведенные Мыльниковым и Кар

повым, показали, что корешковые системы жгутиков Hyperamoeba 

flagellata, жгутиконосцев отряда Cercomonadida, жгутиковых клеток 

Protostelea и Myxogastrea обладают высокой степенью гомологии, что 

свидетельствует о родстве этих протистов (Мыльников, 1989; Карпов, 

1990; Karpov, 1997; Karpov, Mylnikov, 1997). Исследователи установили, 

что все эти таксоны можно расположить в следующий филогенетичес

кий ряд: Hyperamoeba —> Cercomonadida —> Protostelea —> Myxogastrea. 

У Hyperamoeba и Cercomonadida мейоз и половое размножение отсут

ствуют. Это еще раз подтверждает, что они возникли у Myxogastrea и 

Dictyostelea в пределах типа Myxozoa независимо от других протистов. 

К сожалению, молекулярно-биологические данные, относящиеся к 

миксомицетам, весьма противоречивы и пока на них невозможно доста

точно уверенно опереться. Так, согласно филогенетическим деревьям, 

построенным исследовательской группой Согина (Sogin et al., 1989, 1996; 

Leipe et al., 1993; Gunderson et al., 1995) на основании сравнения нукле

отидных последовательностей 16S-подобных рРНК у разных протистов, 

Myxogastrea (Physarum polycephalum) возникли значительно раньше и 

независимо от Dictyostelea (Dictyostelium discoideum). На подобных же 

деревьях, представленных Кавалье-Смитом, в одних случаях Myxogastrea 

возникли раньше, чем Dictyostelea (Cavalier-Smith, 1995; Cavalier-Smith, 
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Chao, 1996), а в других - эти классы являются сестринскими группами 

(Cavalier-Smith, 1993, 1996/97). 

Шпигель с соавторами (Spiegel et al., 1995) включили в число объек

тов, у которых сравнивали 16S-подобные рРНК, помимо Physarum 

polycephalum и Dictyostelium discoideum, еще и Protostelium mycophaga. 

Построенное в результате филогенетическое дерево показывает, что тип 

Mycetozoa является единым, т.е. монофилетичным таксоном. При этом 

Protostelea и Myxogastrea фактически оказываются сестринскими груп

пами. 

Еще более интересные данные были получены при сравнении после

довательностей аминокислот в белке фактора элонгации-1а. Филогене

тическое дерево эукариот, построенное на основании этого сравнения, 

показывает, что класс Protostelea (Planoprotostelium) возник раньше, чем 

класс Myxogastrea (Physarum polycephalum) и класс Dictyostelea 

(Dictyostelium discoideum), которые являются сестринскими группами. 

Общий предок этих трех классов был, по видимому, близок по организа

ции к протостелидам. Таким образом, молекулярно-биологические дан

ные, имеющие отношение к филогении таксонов внутри типа Mycetozoa, 

все более и более сближаются с данными по тонкому строению этих 

организмов, т.е. и они начинают подтверждать ту точку зрения, что по

ловой процесс возник независимо в пределах классов Mycetozoa. 

Следующий таксон в таблице 3 - тип Entamoebia 8); такой ранг придал 

Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1993) бывшему семейству голых амеб 

Entamoebidae. Нет никаких сомнений, что у всех представителей этого 

таксона сексуальность отсутствует первично, а не утрачена вторично в 

процессе эволюции. 

Далее мы выборочно рассмотрим встречаемость сингамии, кариога

мии и мейоза у типов, находящихся в средней части таблицы 3 (что со

ответствует их положению на филогенетическом дереве его середине и 

верхней части ствола до "кроны"). 

8) Свой новый тип Entamoebia Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1993) относит к созданно

му им же малому царству (parvkingdom) Entamoebia. 
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Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1993) разделил тип Apicomplexa на два 

подтипа - Apicomonada, куда включены жгутиконосцы, обладающие 

неполным апикальным комплексом, и Gamontozoa, который объединяет 

давно известных споровиков (от Gregarinida до Piroplasmida). Только 

представители последнего подкласса обладают половым процессом. 

Апикомонады, т.е. виды отрядов Spiromonadida и Perkinsida - лишены 

его (Foissner, Foissner, 1984; Corliss, 1984; Крылов, Мыльников, 1986; 

Vivier, Desportes, 1990; Кусакин, Дроздов, 1998). Несомненно, что сво-

бодноживугцие бесполые спиромонадиды были предками остальных 

протистов, входящих в тип Apicomplexa. Таким образом, мейоз и сексу

альность возникли в пределах этого макротаксона независимо от других 

протистов. 

В типе Heliozoa известно не менее 175 видов (Corliss, 1984). Мейоз и 

половой процесс (в форме педогамии) обнаружен только у солнечников 

рода Actinophrys, причем корректно его существование доказано лишь 

для одного вида A. sol (Mignot, 1979, 1980; Febvre-Chevalier, 1990; Margulis 

et al., 1993). Поскольку агамные слияния широко распространены среди 

солнечников (см. главу 1), не исключена возможность, что мейоз и поло

вой процесс будет обнаружен и у представителей других родов этих про

тистов. Однако это не затушует того факта, что половой процесс возник 

внутри типа Heliozoa, а не был передан от его предковых таксонов. 

К типу Radiozoa (бывшие Radiolaria) Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 

1993) относит 4 класса: Acantharea, Sticholonchea, Polycystinea и 

Pheodarea. Он отмечает в своей таблице, что сингамия и кариогамия у 

них отсутствует, но у каких-то видов имеется мейоз. На самом деле пока 

неизвестно ни одного вида среди радиолярий, у которого он был бы об

наружен (Raikov, 1982; Петрушевская, 1986; Cachon et al., 1990; Margulis 

et al, 1993). Указывая в своей таблице на существование мейоза у радио

лярий, Кавалье-Смит, к сожалению, не дает никаких ссылок на соответ

ствующие литературные источники. Можно полагать, что он имеет в виду 

работы французских авторов, показавших, что у феодарии Aulocantha 

scolyantha в ядре может появляться синаптонемальный комплекс (Cachon 
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et al., 1973; Lecher, 1978). Однако те же авторы показали, что у данного 

протиста этот комплекс формируется во время митотического деления 

ядра, играя роль в его деполиплоидизации. Поэтому у Кавалье-Смита 

(Cavalier-Smith, 1995) не было никаких оснований для указания в его 

таблице на то, что у радиолярий имеется половой процесс. Такие факты 

пока отсутствуют. 

В типе Amoebozoa в последнее время Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 

1996/97) выделяет три подтипа - Lobosa, Holomastigida и Archamoeba. 

Последний из них дублирует уже рассмотренные нами типы Archamoeba 

и Entamoeba, которые, как справедливо отмечено в таблице 3, лишены 

полового процесса. К подтипу Holomastigida этот исследователь отно

сит род Multicilia, в который объединено несколько видов своеобразных 

многожгутиковых протистов, для которых половое размножение неиз

вестно (Doflein, 1928; Foissner et al., 1988; Patterson, Zolffel, 1991). Его 

подтип Lobosa включает два класса - Amoebaea и Testacelobosea. Лобоз

ные амебы не имеют мейоза и не обладают половым процессом (Corliss, 

1984; Page, 1987, 1991; Schuster, 1990; Margulis et al., 1993). Есть только 

одна работа, четко доказывающая, что у тестацелобозеи Arcella vulgaris 

осуществляется полный половой цикл с нормальным мейозом (Mignot, 

Raikov, 1992). Поскольку агамные слияния весьма распространены сре

ди раковинных амебоидных протистов (см. главу 1), можно ожидать, что 

среди них будут в дальнейшем найдены и другие виды, обладающие сек

суальностью. Но пока известен только один вид. Несомненно, что 

Testacelobosea произошли в процессе эволюции от Amoebaea, для кото

рых известно только бесполое размножение. Это показывает, что мейоз 

и кариогамия у Testacelobosea (арцелла) возникли независимо от других 

протистов. 

Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1995) вполне справедливо отмечает, что 

у видов, входящих в состав типа Choanozoa, не найдено сингамии, кари

огамии и мейоза, Между тем, строя свои филогенетические деревья и 

схемы, он показывает, что Metazoa (Animalia) происходят именно от хо-

анофлагеллат (Cavalier-Smith, 1993, 1996/97; и др.). Отсюда следует про-

83 



стой логический вывод, что сексуальность возникла в процессе эволю

ционного формирования низших многоклеточных животных независи

мо от протистов. Впрочем, именно такой точки зрения давно уже при

держиваются многие исследователи, разрабатывающие гипотезы про

исхождения Metazoa (см., например, Иванов, 1968). 

Однако продолжим дальнейший анализ таблицы из работы Кавалье-

Смита (Cavalier-Smith, 1995). Он отмечает в ней, что в типе Criptista 

(=Cryptophyta) есть виды, у которых доказано наличие сингамии, карио

гамии и мейоза. Правда, никаких ссылок на соответствующие литера

турные источники Кавалье-Смит не приводит. Существует всего три ра

боты, в которых затрагивается вопрос о половом размножении этих про

тистов. Прежде всего, это две статьи Уарвика (Wawrik, 1969, 1971). в 

которых он сообщил, что у двух видов криптомонад (Cryptomonas sp. и 

Chroomonas acuta) существует половой процесс, поскольку особи у них 

могут сливаться попарно. Вот, что пишет по этому поводу Седова (1996): 

"Долгое время половой процесс у этих водорослей обнаружить не уда

валось. Он описан лишь в 70-х гг. (Wawrik, 1969, 1971), но мейоз пока 

остается неисследованным" (с. 162). Другими словами, пока еще не до

казано, в самом ли деле у этих видов имеет место половой процесс, а не 

агамное слияние особей. 

Хилл и Уэзерби (Hill, Wetherbee, 1986) установили, что у криптомона-

ды Proteomonas sulcata в жизненном цикле существуют две различные 

морфологические формы: крупная диплоидная и мелкая гаплоидная. Хотя 

авторы не исследовали, каким образом у этого протиста осуществляется 

гапло-диплоидный цикл, они делают заключение, что P. sulcate облада

ет половым процессом. Это нельзя признать достаточно серьезным, по

скольку такой цикл может протекать с помощью неклассического мито

за или постепенной потери части хромосом (см. главу 2). Мелкониан 

(Melkonian, 1989) справедливо критикует Хилла и Уэзерби за их вывод, 

указывая, что прежде всего надо доказать наличие мейоза у протеомона-

са, только тогда можно говорить о существовании сексуальности у этого 

жгутиконосца. 
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Не случайно, что большинство авторов считает, что у видов типа 

Cryptophyta половое размножение отсутствует (Corliss, 1984; Вассер, 

1989; Gillott, 1990; Саут, Уиттик, 1990; Margulis et al., 1993). Безусловно, 

Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1995) не имел права указывать в таблице, 

что криптофитовые имеют сингамию, кариогамию и мейоз. 

В единый тип Heterokonta Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1993) вклю

чил в качестве классов такие таксоны, которые давно считаются само

стоятельными типами - Chloromonadophyta (=Raphidiophyta), 

Eustigmatophyta, Xanthophyta, Chrysophyta, а также Bicosoecida и др. 

Известно, что у хлоромонадовых, эустигматофитовых и бикозоецид 

половой процесс отсутствует (Corliss, 1984; Вассер, 1989; Dyer, 1990c; 

Heywood, 1990; Hibberd, 1990а; Саут, Уиттик, 1990; Margulis et al., 1993; 

Седова, 1996; Кусакин, Дроздов, 1998). Правда, Сабрахманьян 

(Subrahmanyan, 1954) единожды наблюдал слияние клеток у хлоромона-

ды Chattonia subsulba (=Hornellia marina), однако он не сумел просле

дить судьбу продукта слияния и не выяснил, происходит ли мейоз в жиз

ненном цикле этого протиста. Поэтому осталось неизвестным, произошла 

ли в этом случае гаметогамия или же соматогамия. У других видов хло-

ромонад ничего подобного не наблюдалось. 

У низших представителей типа Xanthophyta, имеющих таллом в виде 

отдельных клеток или колоний клеток (классы Xanthopodophyceae, 

Xanthomonadophyceae, Xanthocapsophyceae и Xanthococcophyceae), раз

множение происходит только бесполым путем. Лишь у некоторых видов 

рода Tribonema из класса Xanthotrichophyceae, для которого характерны 

водоросли с нитчатым или пластинчатым талломом, а также для ряда 

видов родов Bothridium и Vaucheria из класса сифоновых ксантофицей 

(Xanthosyphonophyceae) известны сингамия, кариогамия и мейоз (Деду-

сенко-Щеглова, Голлербах, 1962; Догадина, Матвиенко, 1977; Вассер, 

1989; Hibberd, 1990c; Margulis et al., 1993). Таким образом, сексуальность 

появляется лишь у небольшого числа высших представителей класса 

ксантофитовых. 
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Половое размножение не часто, но встречается в типе Chrysophyta. 

Однако оно характерно для типов Bacillariophyta и Pheophyta (Голлер

бах, 1977; Виноградова, 1980а; Gayral, Frensel, 1983; Вассер, 1989; 

Margulis et al., 1993: Кусакин, Дроздов, 1998). 

Имеющиеся данные свидетельствуют в пользу того, что у связанных 

филогенетически типов, которые Корлисс (Corliss, 1984) объединил в 

несистематическую группу Chromobionta, а Кавалье-Смит (Cavalier-

Smith, 1993) соединил в единый тип Heterokonta, происходит формиро

вание полового процесса, при этом в крупных таксонах независимо и 

параллельно. 

Тип Rhodophyta - красные водоросли - принято делить на два класса: 

Bangiophyceae и Floridiophyceae. Самые примитивные бангиевые водо

росли (одноклеточные и колониальные) относятся к порядку 

Porphyridiales; они лишены полового процесса (Голлербах, 1977; Виног

радова, 1980б; Вассер, 1989; Gabrielson et al., 1990; Кусакин, Дроздов, 

1998). В порядке Bangiales, включающем виды с нитчатыми и паренхи

матозным талломом, он появляется только у самых высших форм. Для 

флоридиевых, которые в процессе эволюции возникли от бангиевых, 

половое размножение характерно для большинства видов. Основываясь 

на этих данных, можно полагать, что у Rhodophyta сингамия, кариога

мия и мейоз возникли и сформировались независимо от других типов 

протистов. 

Таблица 1 в статье Кавалье-Смита (Cavalier-Smith, 1995) составлена 

так, что создается впечатление, будто мейоз и половое размножение весь

ма широко распространены среди протистов, а типы, включающие толь

ко асексуальные виды, весьма редки и расположены на филогенетичес

ком дереве разрозненно. Поэтому, мысль о том, что в таких таксонах 

мейоз и половой процесс потеряны вторично, кажется вполне обосно

ванной. Вместо гипотезы Полифилетического происхождения пола ис

следователь предлагает гипотезу полифилетической потери его в раз

ных макротаксонах протистов. Он пишет:"... sex was lost polyphyletically 

in different protists and was never able to reevolve" (Cavalier-Smith, 1995, 
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p.202). Однако только что проведенный нами анализ распространения 

сексуальности среди низших эукариот показывает совершенно иную 

картину. 

Согласно Кавалье-Смиту, половой процесс отсутствует у 5 типов про

тистов из 33. Это - Archamoebae, Entamoebia, Paramyxia, Choanozoa и 

Glaucophyta. К ним, правда, следует добавить еще Haplosporidia, у кото

рых сексуальность (и мейоз) никогда никем не была обнаружена (Perkins, 

1990; Margulis et al, 1993). Тем не менее Кавалье-Смит в графе "мейоз" 

в своей таблице для гаплоспоридий указывает знак ±, правда под вопро

сом. В отношении нескольких типов протистов этот исследователь, как 

уже было показано, дает просто неверные сведения о существовании у 

них сексуальности и мейоза. Они отсутствуют или, по крайней мере, не 

•доказаны у представителей Percolozoa, Euglenozoa, Radiozoa и Cryptista. 

Следовательно, по имеющимся данным, которые мы обсудили ранее, 

мейоз и половой процесс отсутствует не у 5-6, а у 10 типов протистов. К 

этому следует добавить, что в типах Amoebozoa и Heliozoa известно все

го по одному виду, у которых исследователи смогли достоверно доказать 

способность к половому размножению. Разве в этом случае справедливо 

утверждать, что представителям данных макротаксонов присуща сексу

альность? Такие типы, по нашему мнению, следует отнести к агамным. 

Следовательно, сколько-нибудь серьезно говорить о существовании мей

оза и полового процесса можно лишь в отношении 20 типов протистов, 

внесенных Кавалье-Смитом в его таблицу. Продолжим ее анализ. Он 

показывает, что агамные типы, за исключением лишь Glaucophyta, рас

положены в стволовой части филогенетического дерева. 10 типов, кото

рые Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1995) относит к царствам Fungi, 

Animalia и Plantae, являются его "кроной". И они, если не считать 

Glaucophyta, все включают виды, большей частью обладающие поло

вым процессом. Таким образом, в стволовой части филогенетического 

дерева практически половина типов имеет только бесполых представи

телей. Проведя более подробный анализ, мы выявили следующую зако

номерность. В тех типах, у которых мейоз и половой процесс имеется 
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только у части видов, они присущи более высокоорганизованным, эво

люционно более подвинутым таксонам (подтипам, классам, отрядам), 

входящим в состав этих типов, и отсутствуют у более примитивных ис

ходных групп. Это было выявлено у Metamonada, Microsporidia, 

Parabasalia, Apicomplexa, Rhodophyta и некоторых Heteroconta (а имен

но, у Xanthophyta). Следовательно, во всех этих макротаксонах мейоз и 

сексуальность возникли независимо и параллельно. 

Правда, сторонники монофилетического происхождения мейоза и по

лового размножения (Алексеев, 1980; Самовар, 1990; Cavalier-Smith, 1995) 

полагают, что в более примитивных таксонах протистов в процессе эво

люции происходит вторичное исчезновение сексуальности. Однако ни

каких достаточно достоверных фактов в пользу своей точки зрения они 

не приводят. Зато имеются данные противоречащие ей. Так, в типе 

Rhodophyta действительно может в процессе эволюции вторично исче

зать половой процесс, но это наблюдается только у высших, наиболее 

высокоорганизованных представителей класса Floridiophyceae (Виног

радова, 19806). Кстати, Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1995) относит крас

ные водоросли к царству Plantae (см. таблицу 3). В связи с этим сооб

щим следующее. Хорошо установлено (Кашин, Куприянов, 1993; Кашин, 

1998), что потеря мейоза и полового процесса, а также полный переход к 

вегетативному размножению - так называемый апомиксис - широко рас-

пространен среди покрытосеменных, т.е. цветковых растений 

(Angiospermae = Magnoliophyta). Это явление достоверно установлено 

для 1112 видов 381 рода из 97 семейств. В то же время у голосеменных 

(тип Gymnospermae) апомиксис пока вообще не обнаружен, а среди па

поротниковидных (тип Polypodiophyta) найден у довольно небольшого 

числа видов (Кашин, Куприянов, 1993). 

Как мы видим, имеются хорошо обоснованные данные, которые воп

реки мнению сторонников монофилетической концепции происхожде

ния мейоза и полового процесса, свидетельствуют о том, что в результа

те эволюции именно наиболее подвинутые, сложно устроенные орга

низмы могут терять и мейоз, и сексуальность. Однако нам не удалось 
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найти достоверных фактов, которые позволили бы утверждать подоб

ное в отношении низкоорганизованных таксонов протистов (или других 

организмов). 

Другой аргумент, который в своих рассуждениях используют сторон

ники монофилетической концепции таков. Эти исследователи (Алексе

ев, 1980; Самовар, 1990; Cavalier-Smith, 1995) говорят, что с каждым го

дом половой процесс обнаруживают все у большего и большего количе

ства видов протистов. Со временем окажется, что он будет открыт и в 

тех таксонах, в которых пока числятся одни асексуальные представите

ли. Чтобы показать справедливость такого предположения, Кавалье-Смит 

в своей таблице (см. здесь таблицу 3) отметил звездочкой те типы проти

стов, в которых, по его мнению, за последние 20 лет были сделаны от

крытия по интересующему нас вопросу. Рассмотрим действительную 

ценность этих открытий. 

Первой звездочкой отмечен тип Percolozoa и в соответствующей гра

фе знаком ± показано, что у какого-то вида (или видов) этих протистов 

обнаружен мейоз, хотя сингамия и кариогамия отсутствуют. К сожале

нию, ссылки на литературные источники в таблице отсутствуют (нет их 

и в тексте статьи). По-видимому, у какого-то представителя (или пред

ставителей) данного типа был обнаружен синаптонемальный комплекс. 

Но его наличие не обязательно свидетельствует о том, что имеет место 

мейоз (а тем более половой процесс). Как уже говорилось, СК нередко 

образуется при неклассических формах митозов (см. главу 2). Наше пред

положение по поводу СК не является случайным. Следующая звездочка 

поставлена Кавалье-Смитом у типа Euglenozoa (Euglenophyta + 

Kinetoplastida) (таблица 3). В данном случае дается ссылка на работу 

Бреунига с соавторами (Breunig et al., 1993). Однако на самом деле в ней 

сообщается лишь, что у криптобии Dimastigella trypaniformis в ядрах 

обнаружен СК. Как уже говорилось, остается неизвестным, связан он с 

мейозом или же неклассическим митозом. Кавалье-Смит показывает в 

своей таблице, что у представителей Euglenozoa встречается не только 

мейоз, но также сингамия и кариогамия. Ранее мы подробно обсудили, 

89 



прав или не прав этот исследователь, сообщая такие сведения, и показа

ли, опираясь на многочисленные литературные источники, что для 

Euglenozoa пока не доказано как наличие мейоза, так и сингамии с кари

огамией. 

Более 20 лет назад Лоблих (Loeblich III, 1976) отметил в своей работе 

10 видов из типа Dinozoa (помеченного в таблице Кавалье-Смита звез

дочкой), которые имеют половой процесс. 12 лет спустя Бхауд с соавто

рами (Bhaud et al., 1988) расширили этот список вдвое. Сейчас известно 

не менее 30 таких видов. Напомним, что общее количество видов в типе 

Dinophyta (=Dinozoa) около 2200 (Corliss, 1984). Следовательно, никако

го принципиального прорыва в изучении полового процесса у этих жгу

тиконосцев в действительности не произошло. 

За 20 лет в типе Rhizopoda, тоже отмеченном звездочкой, произошло, 

по мнению Кавалье-Смита, событие: Ропсторф с соавторами (Ropstorf, 

Hulsmann, 1992; Ropstorf et al., 1993) установили, что у одного из пред

ставителей этого типа имеется мейоз, кариогамия и сингамия. В дей

ствительности же эти исследователи, изучая тонкое строение вампирел-

лиды Lateromyxa gallica, нашли в ее ядре СК; слияние клеток и кариога

мию у этого организма они не наблюдали. До сих пор неизвестно, связа

но или нет в данном случае появление СК с мейозом. 

Зато Миньо и Райков (Mignot, Raikov, 1992) действительно показали 

наличие у тестацелобозе и Arcella vulgaris, кариогамии и мейоза (с при

сутствием СК). И это можно признать открытием в пределах типа 

Amoebozoa (=Lobosea) (также отмеченного звездочкой в таблице), не 

только за 20 прошедших лет, но и за все время изучения протистов, вхо

дящих в состав этого таксона. 

Тип Cryptista Кавалье-Смит также отметил звездочкой, но совершен

но напрасно: как уже было показано ранее, существование мейоза и по

лового процесса не доказано ни у одного из видов этого таксона. 

Сказанного, мы считаем, вполне достаточно, чтобы понять, что с по

мощью своей таблицы (см. таблицу 3), Кавалье-Смит, приводя в ней 

множество неточных или неверных сведений, вводит читателя в заблуж-
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дение. Никаких принципиальных открытий, за исключением обнаруже

ния полового процесса у Arcella vulgaris, по интересующей нас пробле

ме не совершено. Видимо, следует добавить и то, что за 20 и более пос

ледних лет так и не был найден половой процесс у Retortamonadea, 

Diplomonadea (из типа Metamonada), Trichomonadea (тип Parabasalia), 

представителей типа Euglenozoa и т.д. 

Все сказанное нами ранее можно резюмировать так: наблюдения и 

эксперименты, проводимые многими исследователями в течение после

дних 20-25 лет, не изменили принципиально давно уже выявленную 

протистологами ситуацию, а именно ту ситуацию, которая свидетель

ствует о Полифилетическом происхождении мейоза и полового процес

са у протистов. И вряд ли она изменится в будущем. Хотя, безусловно, 

картина распределения таксонов, обладающих половым процессом, бу

дет уточняться и, конечно же, несколько изменится. Однако, повторим, 

общая ситуация, которая нарисована нами на основе уже известных фак

тов, сохранится. 

Маргулис и Саган (Margulis, Sagan, 1986) считают, что сексуальность 

возникла в разных таксонах эукариот независимо и параллельно не ме

нее 12 раз. Полностью соглашаясь с тем, что половое размножение (и 

мейоз) возникало у разных протистов многократно и независимо, мы не 

будем называть определенную цифру, поскольку не исключена возмож

ность, что даже в пределах одного и того же типа протистов оно появля

лось неоднократно. 

Необходимо отметить, что и в дальнейшем эволюция полового про

цесса шла в разных макротаксонах параллельно и в одинаковом направ

лении: от изогамии к гетерогамии и далее - к оогамии. Соответствую

щие данные в отношении водорослей и грибов приведены в таблице 5. 

На примере 6 классов типа Chlorophyta мы показываем, что и в этих 

таксонах формирование гетерогамии и оогамии происходило независи

мо и параллельно. Во всех приведенных в этой таблице случаях у проти

стов осуществляется сложный процесс превращения морфологически 

равных сексуальных партнеров в разнокачественные (мужские и женс-
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Таблица 5. Распространение изогамии, гетерогамии и оогамии среди 

грибов и водорослей, обладающих половым процессом (по: Горленко, 

1976; Голлербах, 1977; Виноградова, 1980а, 1980б; Саут, Уиттик, 

1990). 

Таксон 

Phylum 1. Dinophyta 

Phylum 2. Rhodophyta 

Phylum 3. Chlorophyta 

Class 1. Volvocidophyceae 

Class 2. Protococcophyceae 

Class 3. Ulotrichophyceae 

Class 4. Conjugatophyceae 

Class 5. Siphonophyceae 

Class 6. Charophyceae 

Phylum 4. Oomycetes 

Phylum 5. Chrysophyta 

Phylum 6. Xanthophyta 

Phylum 7. Primnesiophyta 

Phylum 8. Bacillariophyta 

Phylum 9. Pheophyta 

Phylum 10. Chytridiomycota 

Phylum 11. Zygomycota 

Phylum 12. Trichomycota 

Phylum 13. Ascomycota 

Phylum 14. Basidiomycota 

Изогамия 

+ 

-

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

-

+ 

+ 

-

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

Анизогамия 

+ 

-

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

-

+ 

+ 

+ 

-

-

+ 

+ 

+ 

-

+ 

+ 

Оогамия 

-

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

-

-

+ 

-

+ 

+ 

-

+ 

+ 

+ 

+ 

-

+ 

-

кие) гаметы, которые различаются на клеточном, субклеточном и моле

кулярном уровнях, а также по своему поведению. Такой процесс эволю

ционной трансформации не менее прост (а может быть, и более сло

жен), чем эволюционная трансформация митоза в мейоз. 
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Ранее в нашей работе уже было показано, что независимо и парал

лельно, т.е. сходным образом, в разных таксонах может возникать Мно

гоядерность протистов, повышение плоидности их ядер, способность к 

конъюгации хромосом и кроссинговеру, а также к деполиплоидизации и 

гаплоидизации этих эукариот. Накапливающиеся в биологии факты все 

отчетливее показывают, что существует направленность эволюционно

го процесса (Huxley, 1957, 1963; Северцов, 1990), причем параллельно и 

независимо сходные признаки возникают как у близкородственных, так 

и филогенетически весьма далеких друг от друга организмов. Морфоло

гические параллелизмы широко распространены на молекулярном, суб

клеточном, клеточном, тканевом и органном уровнях у протистов, выс

ших растений и многоклеточных животных и служат предметом ожив

ленного обсуждения среди исследователей (Шмальгаузен, 1969; Гиля-

ров, 1970а, 1970б; Мейен, 1975; Воробьева, 1980; Любищев, 1982; За-

варзин, 1986; Хрущев, Харазова, 1986; Вавилов, 1987; Серавин, 1987; 

Татаринов, 1987; Северцов, 1990; и др.). Исследователи, занимающиеся 

изучением этих явлений, небезуспешно доказывают, что к их. возникно

вению имеет отношение естественный отбор (Татаринов, 1987; Север

цов, 1990), однако и они не могут полностью затушевать тот факт, что 

независимое появление сходных структур и процессов у разных видов 

определяются также какими-то внутренними факторами. Так, Татари

нов (1987), обсуждая вопрос о различии параллелизмов и конвергенции, 

подчеркивает, что в параллельной эволюции внутренняя организация 

меняющихся сходным образом организмов имеет большее значение, чем 

влияние среды, которое несомненно при конвергенциях. Некоторые выс

казывания Северцова (1990) можно понять так: при параллелизмах сте

пень сходства может оказаться выше, чем степень родства. Все это пока

зывает, что результат морфологической эволюции сильно зависит не толь

ко от внешних. обстоятельств (например, естественного отбора), но и от 

внутренних причин. 

Как известно, любые живые существа (и клетки) представляют собой 

иерархические системы взаимосвязанных (но относительно независи-
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мых) морфо-функциональных блоков. По Уголеву (1982а, 1982б, 1985), 

эти блоки на одном уровне живой системы являются молекулами, на 

другом - группами молекул, на третьем - надмолекулярными структура

ми и т.д. Органеллы и ядро - особо крупные блоки клетки (или протис

та). По мнению исследователя, подкрепляемому многими фактами, в 

процессе эволюции клетки происходит- комбинация, рекомбинация и 

транспозиция простых блоков, что приводит к формированию более 

сложных. Естественно, что клетки (организмы вообще), имеющие гомо

логичные простые блоки, в процессе эволюции могут путем такой ком

бинаторики (на уровне генома) создавать независимо одинаковые слож

ные блоки (хотя бы под прессом естественного отбора). 

Фолсом (1982) полагает, что все биологические системы используют 

одинаковые пути метаболизма и одинаковые молекулы и не потому толь

ко, что происходят от одной исходной популяции первичных существ. 

Дело в том, что во Вселенной существует порядок, и у разных организ

мов (и клеток) независимо возникают сходные пути метаболизма. При 

этом используются только пригодные молекулы. 

Современная биология все больше и больше внимания уделяет внут

ренним факторам (как генетическим, так и эпигенетическим), ведущим 

к параллельной эволюции живых систем. Благодаря молекулярной био

логии в геноме самых различных существ открыта способность некото

рых генов перемещаться; такие перемещения могут приводить к направ

ленным наследственным адаптациям организмов и клеток (Хесин, 1984). 

Появились работы, которые посвящены изучению так называемых 

адаптивных мутаций у эубактерий. В них показано, что в условиях дей

ствующего естественного отбора в микроорганизмах могут возникать 

полезные, т.е. направленные мутации генов (Harris et al., 1994; Thaler, 

1994). 

Одной из особенностей эукариот является наличие в их геноме мно

гочисленных повторов, образующих так называемые мультигенные се

мейства. Эволюция генов в них происходит особым образом. Ратнер с 

соавторами (1985) сообщают в связи с этим: "Мультигенные семейства 
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(МС) эукариотических геномов Эволюционируют по особым механиз

мам и стохастическим принципам, главным итогом которых является 

согласованная (параллельная) эволюция" (с.246). "Иногда даже возни

кает впечатление номогенетичности таких вариантов эволюции..." (Рат

нер и др., 1985, с.202). 

В последнее время на основе компьютерного моделирования иссле

дованы некоторые аспекты морфологической эволюции организмов. В 

результате показана большая роль самоорганизации живых систем в 

прогрессивной и адаптивной эволюции. Обобщая полученные данные, 

Кауфман (1991) пишет следующее: "На основании математических мо

делей биологических систем, проявляющих самоорганизацию, уже мож

но делать предсказания, которые согласуются с наблюдаемыми свойства

ми организмов. По-видимому, мы подходим к пониманию эволюции как 

органического взаимодействия между отбором и самоорганизацией" 

(с.58). 

В течение многих лет Меклер и Идлис (1993) разрабатывают концеп

цию общего стереохимического кода, которая объясняет самоорганиза

цшо белковых макромолекул, клеток и многоклеточных организмов. 

Практическая проверка многими научными комиссиями предсказаний, 

которые делает эта концепция, подтвердили ее правильность (Кнорре, 

Мокульский, 1993; Замятин, 1993). 

Можно уверенно сказать, что самоорганизация играет большую роль 

на всех структурных уровнях живых систем - от молекулярного до орга-

нелльного, клеточного, органного и организменного. 

Современные представления теоретической биологии о самооргани

зации живых систем, о способности простых структурных блоков объе

диняться, комбинироваться и перекомбинироваться друг с другом, обра

зуя более сложные морфо-функциональные системы, служат хорошей 

базой для понимания того, как классический тип митоза модифицирует

ся в неклассические его типы и далее трансформируется в классический 

мейоз. Они же хорошо объясняют, почему все эти эволюционные пре

вращения могут происходить в разных таксонах эукариот независимо и 

параллельно. 
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ГЛАВА 4. ОБОБЩЕННАЯ ГИПОТЕЗА ПРОИСХОЖДЕНИЯ 

ПОЛОВОГО ПРОЦЕССА 

Как уже говорилось ранее, классический половой процесс состоит из 

трех главных этапов: мейоза, гаметогамии и кариогамии. Для старых 

авторов, пытавшихся объяснить возникновение сексуальности у проти

стов, главным было выявить, как возникает слияние особей, ибо каза

лось, что два разных ядра, появившиеся в одной цитоплазме, рано или 

поздно сольются друг с другом, а мейозу тогда еще не придавали серьез

ного значения. 

Румблер (Rhumbler, 1898), наблюдавший агамные слияния особей у 

некоторых раковинных ризопод, считал, что соматогамия (правда, этот 

автор употреблял другие термины - плазмогамия и пластогамия) - пер

вый шаг на пути формирования полового процесса. Несколько ранее Ру 

(Roux, 1894) установил, что изолированные клетки лягушки (Rana fused) 

и тритона {Triton aplestris) в искусственной среде двигаются навстречу 

друг другу и, в конечном итоге, контактируя между собой, образуют еди

ный пласт. Взаимное привлечение клеток, ведущее к образованию еди

ного агрегата, этот исследователь назвал цитотропизмом, (В настоящее 

время употребляется более точный термин - цитотаксис). Румблер сооб

щает, что особи Amoeba verrucosa обладают подобной же способностью 

и, сползаясь, образуют плотные агрегаты, состоящие из нескольких де

сятков особей. По его мнению, некоторые амебы в таких условиях могут 

сливаться друг с другом; это и привело в процессе эволюции к возник

новению полового процесса. 

Однако взгляды Румблера не получили поддержки со стороны других 

исследователей. Вот что пишет по этому поводу Шимкевич (1923): "Рум

блер (1898) думает, что плазмогамия, как и образование плазмодиев, есть 

первый шаг к возникновению конъюгации, сопровождающейся в своей 

типичной форме кариогамией. Однако другие думают, что оба эти про

цесса стоят в связи с питанием и не имеют никакого отношения к поло

вому акту" (с. 111). В главе 1 мы неоднократно подчеркивали, что во мно-

96 

гих случаях агамные слияния протистов явно связаны с их "коллектив

ным питанием". При таких слияниях иногда наблюдается и кариогамия. 

Можно думать, что в процессе эволюции это могло привести к возник

новению диплоидии у таких протистов, а через агамный плоидный цикл 

и к формированию мейоза. Нам кажется, что предположение Румблера о 

том, что агамные слияния протистов - первый шаг на пути к половому 

процессу, является правильным. 

Другая гипотеза, призванная объяснить возникновение у эукариот ка

риогамии и полового процесса была предложена Данжером (Dangereard, 

1901; см. также: Wenrich, 1954). По мнению этого исследователя, появ

ление сексуальности у протистов связано с каннибализмом. В условиях 

голодания простейшие, считает он, начинают питаться особями своего 

вида. При этом ядро заглоченной жертвы переваривается не всегда и 

может сохраняться в цитоплазме "хищника". Кариогамия, сначала слу

чайная, в процессе эволюции становится закономерной, а заглатывание 

сменяется слиянием особей и становится гаметогамией. Как мы видим, 

если Румблер считал началом формирования сексуальности агамные 

слияния протистов, то по Данжеру, первым этапом ее становится карио

гамия. 

Взгляды Данжера принято называть, "гипотезой голода" (Wenrich, 1954; 

Алексеев, 1980). Из современных исследователей ее придерживаются 

Маргулис и Саган (Margulis, Sagan, 1986). К настоящему времени кан

нибализм достаточно хорошо изучен у ряда видов инфузорий и амебо

идных организмов (Lapage, 1922; Gelei, 1925; Dawson, 1929; Weyer, 1930; 

Giese, 1938; Giese,Alden, 1938; Hirshfield, Pecora, 1955; Tulchin, Hirshfield, 

1960, 1962; Padmavathi, 1961; Tartar, 1961; Devei, 1964; Афонькин, Гуд

ков, 1989). 

Уже Гелеи (Gelei, 1925) в опытах на Stentor coeruleus эксперименталь

но доказал, что голод не является причиной каннибализма. Это позднее 

было подтверждено и другими исследователями (Tartar, 1961; Devei, 1964; 

Афонькин, Гудков, 1989). У Blepharisma nudulans ядра заглоченных осо

бей того же вида перевариваются за 3-6 часов, хотя полная утилизация 
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жертв осуществляется за 12 часов. В случае инфузории Frontonia leucas 

у заглоченного "собрата" прежде всего переваривается цитоплазма; на 

это уходит 4 часа; ядра пока выглядят на светооптическом уровне интак

тными. Через 15-16 часов утилизируются микронуклеусы, а полное пе

реваривание жертвы завершается лишь через 24 часа. 

Из согласованного результата целого ряда работ выпадает только ста

тья Вайнера (Weyer, 1930). По данным этого автора, в отличие от 

Blepharisma, Stylonychia, Stentor и Frontonia, у инфузории Gastrostyla steini 

при каннибалистическом питании переваривается только цитоплазма 

заглоченной особи, тогда как макронуклеусы и микронуклеусы жертвы 

сохраняются. Они каким-то образом инкорпорируются в ядерный аппа

рат каннибала, изменяя его генотип, что сказывается на потомках этого 

хищника. К сожалению, данная работа никем не была перепроверена. 

Однако учитывая методический уровень, на котором были проведены 

Вайнером основные исследования ядерных аппаратов каннибалов и их 

жертв, можно уверенного говорить, что автор не сумел убедительно до

казать сохранение ядер от заглоченной особи и их слияние с ядрами хищ

ника. 

Проанализировав многие работы, посвященные изучению канниба

лизма у протистов, Афонькин и Гудков (1989) убедительно показали, что 

в большинстве случаев его возникновение можно рассматривать как ре

зультат нарушения клеточных механизмов распознавания особей своего 

вида, в результате чего они воспринимаются и утилизируются как обыч

ные пищевые объекты. 

Кливленд (Clevelend, 1947, 1951), опираясь на свои обширные иссле

дования жизненных циклов симбиотических жгутиконосцев, в первую 

очередь гипермастигид и оксимонад, выдвинул свою гипотезу проис

хождения полового процесса. У некоторых видов рода Holomastigotoides 

путем эндомитоза возникает диплоидность и даже полиплоидность. У 

некоторых Saccinobaculus и Urinympha отсутствует гаметогенез, однако 

мейоз осуществляется. Благодаря эндомитотической дупликации, гап

лоидное ядро жгутиконосцев становится диплоидным и остается тако-
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вым в течение 10 дней, после чего происходит мейоз и осуществляется 

редукция до гаплоидного состояния. У ряда Barbulanympha, а иногда и у 

Saccinobaculus наблюдается следующий эволюционный шаг - ядро де

лится, а цитотомия отсутствует. Два гаплоидных ядра сливаются, число 

хромосом удваивается. Затем следует два деления мейоза, сопровождае

мые цитотомией. Так возникает половой процесс в форме автогамии. У 

видов рода Trichonympha (и некоторых других гипермастигид) после 

деления ядра происходит деление клетки, так что образуются две гаме

ты, которые затем могут сливаться с другими гаметами. 

Таким образом, по Кливленду (Clevelend, 1947, 1951, 1956), имеются 

следующие этапы формирования полного полового процесса. Его появ

лению предшествует эндомитотическая диплоидизация ядер и возник

новение механизма Митотической гаплоидизации таких диплонтов. За

тем возникает мейоз, сопровождаемый автогамией (гаметы не образу

ются). Позднее формируется гаплоидный гаметогенез и мейоз после 

оплодотворения (зиготическая редукция). Заключительный этап прогрес

сивной эволюции полового процесса - образование разнородных (муж

ских и женских) гамет и появление у протистов вторичных половых при

знаков. 

В очень краткой форме Кливленд (Clevelend, 1947) суммировал свои 

данные так: "Evolution of meiosis has been directed: Holomastigotoides, 

haploidy to diploidy; Barbulanympha, diploidy to haploidy and vice versa; 

Saccinobaculus, fusion of nuclei; Trichonympha, cytoplasmic division 

producing gametes. In each stage after the first one additional step forward is 

taken" (c.289). Исследователь (Clevelend, 1951) подчеркивает, что мейоз 

возник раньше, чем гаметогенез (и половой процесс вообще). 

Кливленд полагал, что его гипотеза может быть распространена и на 

других эукариот. Однако Райков (1975, 1978; Raikov, 1982) полагает, что 

если теория этого исследователя и верна, то только для тех жгутиконос

цев (Oxymonadea и Hypermastigidea), которых Кливленд изучал. Она не 

применима ко всем остальным протистам. Приведем аргументацию Рай

кова (1978), который пишет о гипермастигидах следующее: "Тщатель-
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ные исследования Кливленда показали, что мейоз у перечисленных выше 

жгутиконосцев заметно отличается от классической схемы. Прежде все

го обращает на себя внимание сравнительно поздняя конъюгация гомо

логов в мейотической профазе... Например, у Trichonympha (Clevelend, 

1949b) микроскопически видимая редупликация хромосом наступает еще 

до спаривания гомологов. Поздняя конъюгация гомологов, по-видимо

му, исключает возможность типичного кроссинговера, так как в мейоти-

ческой профазе нет стадии сильно деспирализованных четырехнитча-

тых бивалентов. Вторая особенность мейоза у Hypermastigida касается 

способа образования хиазм. Рассмотрим предварительно две основные 

гипотезы кроссинговера и хиазмообразования у эукариот (см. обзоры: 

Swanson, 1960; Кушев, 1975). Согласно первой, "классической", гипоте

зе (Sax, 1932) хиазмы возникают раньше, чем имеет место кроссинго

вер. Кроссинговер происходит довольно поздно (в диплотене); образо

вание хиазм является причиной кроссинговера, но не всякая хиазма ве

дет к кроссинговеру. Согласно второй гипотезе - гипотезе хиазмотипии 

Янссена-Дарлингтона (Darlington, 1937), кроссинговер предшествует 

образованию хиазм и происходит в зиготене-пахитене, причем образо

вание хиазм является следствием кроссинговера. В настоящее время ги

потеза хиазмотипии в применении к высшим эукариотам общепризна-

на, а гипотеза Сакса практически оставлена. Однако исследования Клив

ленда (Clevelend, 1954) на Barbulanympha показали, что у гипермасти

гид хиазм все-таки идет в соответствии с гипотезой Сакса" (с. 142-143). 

Учитывая своеобразие мейоза у представителей Hypermastigidea, было 

высказано предположение (Maguire, 1986, 1992), что у этих жгутиконос

цев он, вероятно, имеет лишь поверхностное сходство с мейозом. Так 

или иначе, имеющиеся данные позволяют утверждать, что половой про

цесс появился у Hypermastigidea независимо от всех остальных эукари

от. Следовательно, гипотеза Кливленда имеет ограниченное значение. 

Кроме того, она не объясняет, как и почему возникла гаметогамия (син

гамия). 
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Рассмотрим далее, как представляет происхождение сексуальности 

Мэйнард Смит (Maynard Smith, 1978). Для этого воспользуемся прямым 

цитированием нужного участка текста из русского перевода его книги 

(Мэйнард Смит, 1981): "Принимая в качестве исходной популяцию гап

лоидных одноклеточных организмов, можно представить себе следую

щую последовательность основных этапов эволюционного процесса и 

действующих на них факторов отбора. На первой стадии гаплоидные 

клетки, попарно сливаясь, образуют гетерокариотические клетки с дву

мя гаплоидными ядрами, происходящими от разных родительских кле

ток. Селективное преимущество такого слияния может быть аналогич

ным преимуществам, известным под названием "гибридной силы"; в 

частности, в результате комплементации может компенсироваться ущерб, 

причиняемый вредными генами. Как и при рекомбинации, первая ста

дия процесса должна не создавать нечто новое, а компенсировать воз

можный ущерб. 

Для того, чтобы из гетерокариотичной клетки возникла диплоидная, 

требуется лишь чтобы в митозе использовалось одно веретено для обо

их ядер. Такой механизм обладает явным преимуществом, поскольку в 

каждую клетку заведомо попадает по одному набору от каждого из двух 

ядер родительской клетки, и при этом сохраняется преимущество, свя

занное с "гибридной силой". Если же при делении используются два 

веретена, то всегда существует опасность, что в результате митоза воз

никнут две диплоидные "гомозиготные" клетки. 

Итак, пока все ясно. Однако почему же после того, как возникли ус

пешно делящиеся диплоидные клетки, наблюдается слияние гомологич

ных хромосом, образование хиазм, редукционное деление и сингамия? 

Можно представить себе, за счет чего возникает селективное преиму

щество образования пар гомологичных хромосом на стадии четырех 

хроматид, сопровождающееся образованием хиазм (соответствующие 

гены уже должны существовать) между несестринскими хроматидами. 

Следствием такого "соматического кроссинговера" будет возникновение 

новых генетических вариантов в рамках клона. Однако соматический 
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кроссинговер создает новые генетические варианты за счет генетичес

кой гомозиготности. На этом этапе последнее редукционное деление, 

сопровождающееся сингамией, может быть выгодно, поскольку оно снова 

восстанавливает утраченную генетическую гетерозиготность... 

Я ни в коей мере не собираюсь настаивать на таком объяснении про

исхождения полового размножения. Не говоря уже о других недостат

ках, оно представляет собой замкнутый круг: сначала генетическая из

менчивость приносится в жертву гибридной силе; затем генетическая 

изменчивость предполагается предпочтительнее гибридной силы; и, на

конец, в результате редукционного деления и возникновения сингамии 

снова обретается гибридная сила. Такая гипотеза противоречит также 

ортодоксальной точке зрения, согласно которой у размножавшихся по

ловым путем примитивных эукариот основная часть жизненного цикла 

приходилась на гаплоидную фазу. Однако она может по меньшей мере 

стимулировать появление других, более совершенных гипотез" (с. 19-

21). 

Мэйнард Смит не скрывает, что его гипотеза является чисто спекуля

тивной, но в отличие от Кливленда, он пытается представить, как воз

никла сексуальность в результате агамных слияний клеток (протистов), 

ведущих к появлению гетерокарионов в общей цитоплазме. Он, факти

чески, призывает исследователей идти по этому пути, совершенствуя его 

представления и не придерживаясь гипотезы предварительной эндопо-

липлоидизации ядра. 

Кондратов (Kondrashov, 1994) в своей статье "The asexual ploidy cycle 

and the origin of sex" делает попытку создать более общую гипотезу про

исхождения полового процесса. Поскольку у целого ряда агамных про

тистов из разных макротаксонов эукариот после увеличения плоиднос

ти (все равно - в результате эндомитозов или за счет кариогамии), неко

торое время спустя происходит Митотическая редукция числа хромосом, 

это ведет к возникновению закономерно повторяющегося гапло-дипло-

идного (или гапло-полиплоидного) цикла. С помощью математических 

расчетов исследователь показал, что редукция плоидности, осуществля-
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емая в таком цикле, ведет к освобождению протистов от груза вредных 

мутаций, так что она полезна даже в отсутствии генетической рекомби

нации (кроссинговера). Правда, ради истины, здесь следует отметить, 

что впервые такое значение гаплоидизации в жизненном цикле живых 

систем предположил Кроу (Crow, 1988). Он полагает, что многоклеточ

ные организмы потому периодически возвращаются к одноклеточному 

состоянию, чтобы избежать накопления мутаций в их клетках. 

Кондрашов (Kondrashov, 1994), опираясь на собранные им факты, при

шел к выводу, что "плоидный цикл у предковых форм, вероятно, облег

чил возникновение пола, обеспечив их предшествующим механизмом 

регулярной редукции" (с. 215). Иными словами, по его мнению, агамный 

плоидный цикл предшествовал появлению полового размножения, бла

годаря мутациям и отбору накапливая генетические механизмы, необхо

димые для формирования и регуляции настоящей сексуальности у про

тистов. Впрочем, заканчивает он свою работу примерно такими слова

ми: дальнейшие исследования плоидных циклов у одноклеточных эука

риот прольют больше света на происхождение пола. Действительно, 

Кондрашов в своей статье не осветил ряд вопросов, связанных с пробле

мой возникновения сексуальности у протистов, в том числе такой прин

ципиально важный - однократно или многократно в процессе их эволю

ции происходило формирование полового процесса. Может быть, имен

но по этой причине он избежал рассмотрение своеобразного асексуаль

ного плоидного цикла (парасексуального цикла) у оомицетов и высших 

грибов, т.е. выяснения пути формирования пола у этих протистов. В ко

нечном итоге предлагаемая Кондрашовым концепция оказалась и непол

ной, и незавершенной. Впрочем, как показывает приведенная нами пос

ледняя фраза из его статьи, автор сам хорошо сознает это. Однако не

сомненно, что концепция агамного плоидного цикла весьма продуктив

на и полезна для понимания путей, приводящих к формированию поло

вого процесса. 

Теперь следует рассмотреть гипотезу возникновения сексуальности у 

эукариот, предложенную Кавалье-Смитом (Cavalier-Smith, 1995), кото-
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рую он изложил в статье под названием "Cell cycles, diplokaryosis and 

archezoan origin of sex". Этот исследователь полагает, что впервые мей

оз и полный половой процесс появились в процессе эволюции у микро

споридий. Кавалье-Смит напоминает, что у метамонад класса Diplozoea 

и у многих Microsporidia в каждой клетке имеется по два гаплоидных 

ядра, которые тесно связаны морфологически в единый дикарион, и счи

тает его уникальным, встречающимся только у представителей царства 

Archezoa. Microsporidia, по мнению исследователя, унаследовали дип

локарион от более древних (как он считает) метамонад. Одноядерность 

у других протистов возникла вторично. Оба ядра в диплокарионе в ре

зультате эндомитозов могли становиться диплоидными (или полипло

идными). В процессе эволюции возникал диплоидно-гаплоидный цикл, 

на основе которого формировался мейоз. Позднее появилась кариога

мия благодаря слиянию ядер, входящих в состав диплокариона. Пробле

мы сингамии, которая формируется в процессе эволюции позднее кари

огамии, не существует, ибо когда прокариоты лишались поверхностной 

оболочки, сливаться клеткам становилось легко и просто (Cavalier-Smith, 

1975, 1987b). Как можно видеть, Кавалье-Смит комбинирует взгляды 

Кливленда (Clevelend, 1947, 1956) и Кондрашова (Kondrashov, 1994), но 

практически не опираясь на факты, касающиеся полового цикла и эво

люции микроспоридий. Следует также отметить, что, по мнению этого 

исследователя, мейоз возник в процессе эволюции единожды, т.е. он 

монофилетичен, тогда как половой процесс, связанный с кариогамией, 

формировался на основе мейоза неоднократно и в разных группах неза

висимо. 

Мы будем анализировать основные положения гипотезы Кавалье-Сми

та (Cavalier-Smith, 1995) не в той последовательности, в которой они 

изложены в его работе и, соответственно, в предыдущем абзаце. Прежде 

всего рассмотрим вопрос о происхождении соматогамии как предтечи 

сингамии. К частичному и реже полному слиянию при определенных 

условиях способны уже прокариотные организмы. Так, при обмене плаз-

мидами или частями нуклеоидов между особями эубактерий образуется 
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цитоплазматический мостик (Громов, 1985). В опытах на Escherichia coli 

и Pseudomonas putida было установлено, что при действии невысоких 

концентраций катионов Са2+, Mg2+ и Ва2+ происходит агрегация бакте

рий, а затем у них наблюдается (правда, с невысокой частотой -10-2-10-3) 

сначала образование мостиков между рядом лежащими клетками, а за

тем их частичное или полное слияние (Тараховский и др., 1986). И это у 

двух эубактерий, обладающих мощной оболочкой! Тараховский с соав

торами (1986) пишут: "Наблюдаемые образования межклеточных кон

тактов и слияние клеток в процессе индукции катионзависимой компе

тентности бактерий может в действительности представлять более об

щее биологическое явление" (с. 1476). С таким мнением следует согла

ситься. 

Хорошо известно, что эубактерии микоплазмы (класс Mollicutes) ли

шены оболочки, их тело покрывает лишь поверхностная мембрана, од

нако никаких сведений о возможном слиянии этих организмов не имеет

ся (Борхсениус, Чернова, 1989). Так что дело вовсе не в наличии толстой 

бактериальной оболочки. 

Рассмотрим далее, что способствует и препятствует агамным слияни

ям протистов друг с другом и с изолированными фрагментами собствен

ного тела. По последнему вопросу имеются многочленные данные, в 

частности, старых авторов, которые проводили тщательнейшие наблю

дения за движением и поведением различных амебоидных протистов. 

Было обнаружено, что во многих случаях (например, у ризопод Orbitolites, 

Amphistegnia, Heliophys, Difflugia) фрагменты псевдоподий, по тем или 

иным причинам случайно отделившиеся от материнского организма, 

могут обратно сливаться с ним, а иногда и с другими особями того же 

вида, находящимися поблизости (Verworn, 1892; Jensen, 1896, 1901; Ген-

кель, Симановский, 1913; Kepner, Reynolds, 1923); 

Подобного рода наблюдения послужили основанием для эксперимен

тального исследования слияния протистов с искусственно отделенными 

от них участками тела, а позднее - и для изучения слияния целых осо

бей. Так, Ферворн (Verworn, 1892; Ферворн, 1897) отрезал у Orbitolites 
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большие участки ретикулоподий и установил, что такие безъядерные 

фрагменты длительное время сохраняют подвижность. При контакте друг 

с другом они могут сливаться, даже если были изолированы от разных 

особей. Однако рано или поздно их движение прекращается, клеточные 

фрагменты округляются и теряют способность объединяться друг с дру

гом. Тем не менее даже спустя несколько дней эти шарообразные фраг

менты еще могут сливаться с ретикулоподиями интактной особи 

Orbitolites. 

Иенсен (Jensen, 1896, 1901) в своих экспериментах с Orbitolites и 

Amphistegnia подтвердил данные Ферворна о том, что изолированные 

участки псевдоподий фораминифер способны сливаться с материнским 

организмом или другой особью того же вида. Однако он отмечает, что 

это происходит только до тех пор, пока изолированный фрагмент сохра

няет способность к движению. Кроме того, Иенсен показал, что слияние 

этих протистов с изолированными участками ретикулоподий другого вида 

не происходит. 

Более подробные эксперименты подобного рода были выполнены 

Кепнером и Рейнольдсом (Kepner, Reynolds, 1923) на 5 видах лобозных 

раковинных амеб рода Difflugia: D. acuminata, D. corona, D. pyriformis, 

D. spiralis и D. vulgaris. У всех этих организмов отрезанный участок псев

доподии оказывается способным сливаться с материнской особью. Это 

происходит только до тех пор, пока изолированный фрагмент сохраняет 

способность к самостоятельной двигательной активности. Авторы спе

циально отмечают, что слияние изолята с особями того же вида, но дру

гого штамма происходит далеко не всегда. 

Как установил Рейнольдс (Reynolds, 1924), раковинная лобозная аме

ба Arcella polypora обычно легко сливается с отрезанным кусочком сво

его тела. Возможно слияние такого фрагмента и с другими особями того 

же клона. Однако с представителями других клонов, даже при плотном 

контакте амебы с фрагментом, их слияния не происходит. 

Когда две линии A. polypora одного клона содержатся в одинаковых 

условиях, то они могут взаимно сливаться с фрагментами друг друга 
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даже после 22 дней раздельного культивирования. Однако этого не на

блюдается, если эти линии культивируются в разных условиях. Способ

ность к перекрестном}' слиянию в этом случае утрачивается через 6-16 

дней. Тем не менее эту способность легко восстановить, причем двумя 

способами: помещением арцелл в одинаковые условия культивирования 

или произведя взаимный обмен порциями культуральной жидкости. 

Как показали исследования Шваба и Шваб-Стея (Schwab, Schwab-Stey, 

1980), при контакте ретикулоподий двух интактных особей форамини

феры Myxotheca arenilega, никакого их слияния не происходит. Однако 

если простейших освободить от раковинок механическим путем (надав

ливая тонкой стеклянной иглой), "голые" протопласты способны выпус

кать ретикулоподии, которые, входя в контакт друг с другом, образуют 

между собой цитоплазматические мостики, а спустя некоторое время 

происходит полное объединение организмов. Иногда таким способом 

последовательно сливаются воедино несколько особей. Полное объеди

нение двух миксотек можно получить, одновременно надавливая на их 

раковинки так, чтобы из них навстречу друг другу выдавливались зна

чительные участки цитоплазмы. В этом случае объединенный организм, 

образующийся в результате слияния клеток, несет на себе две раковин

ки. Используя механические методы воздействия, Шваб и Шваб-Стей 

(Schwab, Schwab-Stey, 1980) также осуществили попарное слияние осо

бей ряда других однокамерных фораминифер: Allogromia laticollaris, A. 

laticollaris линия GF и Boderia albicollaris. 

По всей видимости, естественным барьером для слияния протистов 

служат свойства и состояние плазмалеммы. Очевидно, в норме поверх

ностная мембрана одних видов может быть компетентной (способной) к 

слияниям и некомлетентной в этом отношении у других. К настоящему 

времени разработано много методик преодоления такой некомпетент

ности, при этом используются различные физические (механические, 

электрические, температурные) воздействия и химические способы или 

их комбинации (Попов, 1977; Ringertz, 1979; Рингерц, Сэвидж, 1979; 

Klebe, Mancuso, 1981; Черномордик, 1984; Zimmermann, Stopper, 1987; 
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Glassy, 1988; и многие другие), с помощью которых удается осуществить 

слияние практически любых клеток, сколь угодно неродственных. Так, 

например, получено объединение бактериальных протопластов с цитоп

лазмой клеток позвоночных (Rassoulzadegan et al., 1982). 

Как показали опыты Кепнера и Рейнольдса (Kepner, Reynolds, 1923), а 

также Рейнольдса (Reynolds, 1924), о которых уже говорилось выше, 

раковинные амебы объединяются с изолированными фрагментами тела 

только в пределах определенного штамма простейших, да еще при усло

вии, что все организмы культивировались в сходных условиях. Это по

зволяет утверждать, что у этих амеб в плазмалемме имеются специфи

ческие рецепторы узнавания "своей" клетки. Только "включение" таких 

рецепторов запускает механизмы, делающие поверхностные мембраны 

взаимодействующих протистов (или протиста и его изолированного фраг

мента тела) способными (компетентными) к слиянию. 

Очевидно также, что у клеток (протистов) должна существовать сис

тема блокировки, которая связана с химическим ингибитором рецепто

ров узнавания. Моделью, обладающей такой бинарной системой, может 

служить Dictyostelium discoideum. Когда в культуре этого простейшего у 

амебоидов возникает компетентность поверхностных мембран к слия

нию и действительно начинается массовое их объединение, в среду вы

деляется химический автоингибитор, который препятствует образова

нию (в результате объединения многих клеток) гигантских плазмодио-

образных особей, возникающих при его отсутствии (O'Day et al., 1981). 

В пользу существования такой бинарной системы говорят также сле

дующие факты и соображения. Как известно, имеются некоторые типы 

соматических клеток, обладающие естественной способностью к слия

нию друг с другом in vivo и in vitro. Поэтому логично предположить, что 

в данном случае с помощью различного рода воздействий можно до

биться блокировки компетентности поверхностной мембраны, подобно 

тому, как в экспериментах на других типах клеток удается преодолеть их 

естественную некомпетентность. Действительно, такие факты имеют

ся. Так, например, под влиянием некоторых веществ (ряд которых явля-
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ется антагонистами Са2+) полностью подавляется способность моноци

тов к слиянию in vivo и in vitro (Papadimitriou, Sforcina, 1975). Индуциро

ванная блокировка естественной компетентности плазмалеммы миоб-

ластов достигается применением ингибитора кальмодулина (Bar-Sagi, 

Prives, 1983) и других химических агентов (Nameroff, Trotter, 1972; Olden 

et al., 1981). Сенешал с соавторами (Senechal et al., 1984) на основании 

своих экспериментальных данных приходят к выводу о рецепторной 

природе компетентности поверхностной мембраны миобластов. 

Таким образом, имеющиеся факты свидетельствуют в пользу того, что 

у протистов (и клеток вообще) существует бинарная система регуляции 

компетентности поверхностной мембраны к слиянию. В процессе эво

люции способность некоторых протистов к периодическим агамным 

слияниям типа псевдокопуляции и плазмодизации становится обязатель

ным явлением в жизненном цикле организмов (см. главу 1). У таких ви

дов формируются временные или постоянные гетерокарионы, а в ряде 

случаев возникает диплоидность вследствии спонтанной кариогамии. Все 

это в процессе эволюции могло привести к появлению сначала агамного 

плоидного цикла, а позднее, на его основе, мейоза и полного полового 

процесса. В таком случае необходимость в эндомитозе и диплокариозе 

отпадает. 

Конечно, для того, чтобы окончательно доказать существование тако

го пути возникновения полового процесса, требуются дальнейшие ис

следования. Как можно видеть, он близок к тому, который предполагал 

еще Мэйнард Смит (Maynard Smith, 1978). Правда, этот автор в своей 

работе даже не упоминает об агамных слияниях протистов, и в этом нет 

ничего удивительного: о них почему-то забыло большинство современ

ных биологов. Рассматриваемая нами гипотеза возможного пути форми

рования сексуальности не совпадает с гипотезами Кливленда (Clevelend, 

1947, 1951) и Кавалье-Смита (Cavalier-Smith, 1995), поскольку она не 

требует эндомитотического происхождения диплоидии протистов и опи

рается на предположение, что эволюционно сингамия (первоначально 

соматогамия) и кариогамия предшествовали мейозу. Однако, как уже 
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было показано в главе 3, половой процесс возникал в разных типах эука

риот независимо и параллельно, поэтому, несомненно, он мог формиро

ваться несколькими разными путями. 

Продолжим анализ гипотезы Кавалье-Смита (Cavalier-Smith, 1995). 

Для этого рассмотрим жизненные циклы некоторых видов микроспори

дий, чтобы выяснить, действительно ли в происхождении у них мейоза 

сыграл свою роль эндомитоз. 

Жизненный цикл Hazardia aedis достаточно сложный и протекает со 

сменой двух генераций хозяина - комара Aedes aegypti (Hazard et al., 1985). 

При первой, родительской генерации, когда личинка комара заглотит 

споры протиста, из них выходят одноядерные гаплоидные Спороплаз

мы, которые проникают в разные клетки хозяина. Здесь происходит фор

мирование меронтов. Путем деления ядра, не сопровождаемого цитото

мией, меронт дает начало плазмодиальному организму - гамонту. Тот 

распадается на множество одноядерных грушевидных гамет. В поздней 

личинке, куколке или взрослом комаре происходит попарное слияние 

гамет, но при этом осуществляется лишь плазмагамия, не сопровождае

мая кариогамией. Два ядра, оказавшиеся в одной цитоплазме, объединя

ются в диплокарион. Далее следует вторая мерогония, в результате кото

рой могут появляться не только две отдельные клетки, но и маленькие 

плазмодии с 4-мя диплокарионами. Из них формируются споробласты, 

дающие начало двуядерным спорам. Они нужны для трансвариальной 

передачи паразита, ибо жизненный цикл его заканчивается в организме 

другой особи комара. Собственно, в ооциты проникают не сами споры, 

а вышедшие из них одноядерные Спороплазмы. В организме новой, мо

лодой личинки, возникшей из зараженного яйца, происходит третья ме

рогония. Затем наступает споруляция, которая может идти двумя путя

ми. Первый связан с диссоциацией диплокариона на два отдельно лежа

щих гаплокариона. Благодаря цитокинезу образуется два одноядерных 

споробласта. Они многократно делятся; их продукты превращаются в 

споры. Подобное, например, наблюдается у микроспоридии Culicospora 

magna (Becnel et al., 1987). 
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Второй способ споруляции сопряжен с кариогамией и мейозом. В этом 

случае у меронта осуществляется слияние двух ядер диплокариона. Об

разуется зигота, которую обычно называют споронтом. В споронте про

исходит восстановление диплокариона. В каждом ядре, входящем в его 

состав, начинается мейоз I, причем формируются синаптонемальные 

комплексы. В ходе мейоза I ядра диплокариона вновь объединяются. В 

результате мейоза II и дополнительного деления образовавшихся клеток 

возникает 8 мейоспор, которые по окончании их формирования образу

ют 8 одноядерных гаплоидных спор типичного строения и готовых к 

заражению. 

Часть жизненного цикла, связанного с кариогамией и мейозом, еще 

раньше Хазард и Брукбэнк (Hazard, Brookbank, 1984) исследовали у мик

роспоридии Amblyspora sp., развитие которой без смены особи хозяина 

протекает в личинке комара Culex salinarius. Диплокариотические ме-

ронты размножаются путем деления в кровяных клетках хозяина настоль

ко сильно, что разрывают их. Освободившиеся меронты мигрируют в 

клетки жирового тела. Здесь у них одно из ядер диплокариона становит

ся более плотным, чем другое. Перегородка между ядрами исчезает; ис

следователи считают, что происходит кариогамия. Позднее перегородка 

вновь восстанавливается, правда, ядра в новом диплокарионе крупнее в 

два раза, чем были прежде. Вскоре они диссоциируют, хотя и не расхо

дятся далеко. В них одновременно начинается мейозоподобный процесс 

(так его называют авторы), который быстро проходит через стадии леп-

тотены и зиготены, но надолго задерживается на стадии пахитены. В 

этот период ядра сближаются друг с другом и сливаются. Затем проис

ходит редукционное деление, за которым следуют митотические деле

ния, приводящие к образованию дву-, четырех- и восьмиядерных спо-

ронтов. Последние распадаются на 8 одноядерных гаплоидных спороб-

ластов, а из них формируется 8 типичных спор со стрекательным аппа

ратом. 

На всех рассмотренных этапах жизненного цикла Хазард и Брукбэнк 

(Hazard, Brookbank, 1984) осуществляли микрофотометрию содержания 
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ДНК в ядрах микроспоридий. Выяснилось, что оба ядра в диплокарионе 

меронта, находящегося в кровяном тельце личинки, гаплоидны. Когда 

они сливаются первый раз у меронтов, проникших в клетки жирового 

тела, то образуют единое диплоидное ядро. После восстановления дип

локариона оба его нуклеуса оказываются диплоидными. Слияние ядер 

во время протекания мейоза делает ядро тетраплоидным. Только вось-

миядерный споронт вновь имеет гаплоидные ядра, что дает возможность 

сформировать одноядерные гаплоидные споры. В тех случаях, когда ис

следователи употребляют термин "мейоз", они берут его в кавычки. А 

заканчивают они свою статью такой фразой: "АН things considered, we 

can only postulate that the process is a meiosis-like phenomenon, dramatically 

unlike classical meiosis" (Hazard, Brookbank, 1984, р. 10). Как мы показа

ли выше, в более сложном жизненном цикле Hazardia aedis наблюдают

ся те же самые трансформации ядерного аппарата, что и у Amblyspora 

sp. Однако здесь во всех случаях понятие "мейоз" употребляется автора

ми уже без кавычек (Hazard et al., 1985). 

У микроспоридий Microsporidium sp., также как у Hazardia milleri и 

Culicospora magna, паразитирующих в личинках комара Aedes egypti, 

гамонты локализуются в кровяных клетках, а когда выходят в гемолим

фу, то сливаются попарно. Их сингамия не сопровождается кариогами

ей. Ядра "зиготы" сближаются и образуют диплокарион. Диплокарио-

тические меронты превращаются в двуядерные споронты, которые про

никают в жировое тело личинки. Здесь у одних форм происходит споро-

генез, связанный с мейозом, который протекает точно так же, как у 

Amblyspora sp., а у других форм споронты образуют одноядерные споры 

без мейоза. 

Имеющиеся данные четко показывают, что мейоз и половой процесс 

у Microsporidia совершается весьма и весьма необычно, что подтверж

дает независимое их происхождение в пределах данного макротаксона. 

Несомненно, что у этих протистов прежде всего возникла сингамия, по

скольку именно благодаря ей происходит формирование диплокариона, 

состоящего из гаплоидных ядер. Позднее появилась кариогамия, обес-
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печившая возможность возникновения диплокариона с двумя диплоид

ными ядрами. Это создало условия для возникновения мейоза. Иными 

словами, вопреки мнению Кавалье-Смита (Cavalier-Smith, 1995), не эн

домитоз сыграл роль в формировании мейотического процесса у микро

споридий, а кариогамия, приводящая к появлению диплоидного (или 

даже тетраплоидного) ядра. 

Согин с соавторами (Sogin et al., 1989) построили молекулярно-фило-

генетическое дерево эукариот, основанное на сравнении нуклеотидных 

последовательностей (НП) 16-18S-подобной рРНК. В соответствии с 

полученными результатами, самой древней группой эукариот являются 

метамонады; позднее возникли микроспоридии. Подобные же данные 

получали и последующие исследователи (см., например: Cavalier-Smith, 

1993; Keuen et al., 1993). Однако коллектив Согина (Leipe et al., 1993) 

при новом анализе НП 16-18S-подобной рРНК установил, что самыми 

древними являются Microsporidia, а не Metamonada. Подобного рода 

"филогенетические перевертыши" довольно обычное явление, когда 

родственные отношения между разными типами эукариот устанавлива

ют только на основании молекулярно-биологических данных (см.: Се

равин, 1997). Их возникновение и существование одни авторы объясня

ют тем, что малая субъединица рибосомальной РНК не информативна, 

когда речь идет о родственных связях тех типов эукариот, которые воз

никли очень давно, сотни миллионов лет назад (Rodrigo et al., 1994). По 

мнению других авторов, построение верных филогенетических деревь

ев на основании сравнения НП у одной только молекулы рРНК вообще 

невозможно (Willmer, 1990;Halanych, 199l; Hasegawa, Hashimoto, 1993). 

Но в рассматриваемом нами случае, а именно при выяснении того, какой 

тип возник раньше, Microsporidia или Metamonada, оказалось, что при

чина противоречий лежит глубже и имеет принципиальный характер. 

Было установлено (Vossbrinck, Woese, 1986; Vossbrinck et al., 1987), что у 

микроспоридий еще отсутствует 5,8S рРНК, которая характерна для всех 

остальных, без исключения, эукариот (в том числе и для Metamonada). У 

Microsporidia, как у прокариот, нуклеотидные последовательности, со-
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ответствующие 5,8S рРНК, еще составляют неотъемлемую концевую 

часть большой субъединицы рибосомальной РНК, в данном случае 23S 

рРНК. Поскольку у метамонад 5,8S рРНК уже отделилась от 23S рРНК, 

эти протисты никак не могут быть предками микроспоридий, какие бы 

сведения не получали разные исследователи при сравнении 16S рРНК. 

Кроме того, все Microsporidia - преимущественно внутриклеточные па

разиты, имеющие необычайно широкий спектр хозяев: от протистов до 

человека. В то же время, Metamonada являются в основном паразитами 

кишечника насекомых, и позвоночных (Гинецинская, Добровольский, 

1978; Исси, 1986; Larsson, 1986; Крылов, 1994). 

По этим двум причинам (молекулярно-биологической и паразитоло-

гической) метамонад, вопреки представлениям Кавалье-Смита (Cavalier-

Smith, 1995), невозможно представить в качестве предков микроспори

дий. Впрочем, у нас нет также никаких оснований считать, что 

Metamonada произошли от Microsporidia. Более того, имеющиеся дан

ные позволяют думать, что если даже эти два типа протистов произошли 

от какой-то общей предковой группы, то, несомненно, совершенно неза

висимо 9). Следовательно, независимо же у них появились диплокариоз, 

мейоз и классический половой процесс (соответствующие данные, под

тверждающие последнее утверждение, уже были нами приведены ранее 

в главе 3). 

Наконец, Кавалье-Смит (Cavalier-Smith, 1995) считает, что диплока

риоз — явление уникальное и свойственно только микроспоридиям и 

метамонадам. Однако это не совсем так. Диплокарионы есть, например, 

у амебы Sappinia diploidea (Goodfellow et al., 1974) и криптобии 

Tripanoplasma borreli (Skarlato, Lom, 1997). Таким образом, имеющиеся 

данные показывают, что все основные положения гипотезы происхож

дения полового процесса, предложенной Кавалье-Смитом, не находят 

подтверждения. Следовательно, и сама гипотеза неверна. 

9) Кусакин и Дроздов (1994), учитывая своеобразие строения, жизненных циклов и от

сутствие 5,8S рРНК, выделяют микроспоридий в особое царство эукариот - царство 

Microsporobiontes. 
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Среди Metamonada диплокарионы имеются лишь у представителей 

класса Diplozoea. Однако ни у одного вида из этого таксона не были 

обнаружены ни мейоз, ни половой процесс. Они появляются только у 

части видов класса Oxymonadea, но как у асексуальных представителей 

его, так и у форм, обладающих половым процессом, диплокариоз неиз

вестен. Более того, благодаря исследованиям Кливленда (Clevelend, 1947, 

1951, 1956), установлено, что у оксимонад сексуальность возникает при

мерно так же, как у Hypermastigidea, принадлежащих, как известно, к 

другому типу эукариот - Parabasalia. Первым этапом следует считать 

появление неклассической формы митоза, с помощью которого осуще

ствляется снижение ди- или полиплоидности ядра, возникающих в ре

зультате эндомитоза (см. главу 3). Таким образом, если в случае микро-

споридий мы наблюдали такую последовательность формирования по

лового процесса (через диплокариоз): сингамия (соматогамия) —> дип

локарион —> кариогамия —> мейоз, то у оксимонад и гипермастигид со

всем иную, а именно (через эндомитоз): мейоз —> кариогамия —> синга

мия. 

В главе 3 было показано, как, согласно Понтекорво (Pontecorvo, 1956), 

протекает парасексуальный процесс у высших грибов, и высказано пред

положение, что этот цикл является предтечей полового процесса. Если 

это так, то у данных протистов сначала возникла сингамия (соматога

мия), затем кариогамия (через гетерокариоз, без образования диплока

рионов), парамейоз и, наконец, мейоз. Современные грибы сохранили 

способность к осуществлению агамного плоидного цикла с использова

нием парамейоза. Причем этот цикл наблюдается и у тех видов, у кото

рых периодически происходит половой процесс (Zygomycota, Ascomycota 

и Basidiomycota). 

Уже в пределах данной главы мы предположили, что у протистов, об

ладающих способностью к агамным слияниям типа псевдокопуляции и 

плазмодизации, формирование сексуальности могло идти по такой схе

ме: сингамия (соматогамия) —> кариогамия —> мейоз. 
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Конечно, во всех случаях возникновению мейоза, несомненно, пред

шествовало становление агамного плоидного (обычно гапло-диплоид-

ного) цикла (см.: Kondrashov, 1994). 

Поскольку формирование полового процесса происходило у протис

тов многократно, возможно, будут найдены и другие пути становления 

его, еще пока неизвестные нам. 

Объединив теоретические представления ряда исследователей 

(Rhumbler, 1898; Clevelend, 1947, 1951; Pontecorvo, 1956; Stack, Brown, 

1969; Maynard Smith. 1978; Maguire, 1992; Kondrashov, 1994; Cavalier-

Smith, 1995 и др.), в нужных случаях модифицируя их, а также добавляя 

свои (ранее высказанные в этой работе) соображения, мы предлагаем 

новую обобщенную гипотезу происхождения полного (классическо

го) полового процесса. Суть ее может быть изложена в следующих по

ложениях. 

1. Полный половой процесс (и мейоз) возникал в процессе эволюции 

неоднократно и независимо в разных макротаксонах эукариот. 

2. Основой для его формирования служил агамный плоидный (обычно 

гапло-диплоидный) цикл. Диплоидия (и полиплоидия) появляется у 

агамных гаплоидных протистов благодаря эндомитозу или в результа

те кариогамии ядер, оказавшихся в одной цитоплазме после слияния 

(соматогамии) двух или нескольких особей. Снижение плоидности 

первоначально осуществляется с помощью гаплоидизирующего ми

тоза или же парамейоза. В процессе эволюции они могут трансфор

мироваться в мейоз. 

3. Первичная функция мейоза - гаплоидизация ядерного аппарата. 

4. В ядрах современных агамных протистов существуют механизмы, 

способные осуществлять конъюгацию хромосом и кроссинговер, од

нако в процессе митоза они действуют с низкой частотой и обычно не 

взаимосвязаны. Мейоз объединяет их работу воедино, резко повышая 

их эффективность. Поэтому полный половой процесс осуществляет 

(благодаря классическому мейозу), помимо гаплоидизации, также 

функции репарации поврежденной ДНК и рекомбинации генов. 
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5. Имеющиеся факты позволяют предполагать существование четырех 

разных способов возникновения полового процесса. 

а) У Oxymonadea и Hypermastigidea, согласно данным Кливленда 

(Clevelend, 1947, 1951), в процессе эволюции прежде всего форми

руется мейоз, обеспечивающий гаплоидизацию ядра после эндо

митотической его диплоидизации. Затем возникает кариогамия -

сливаются два сестринских ядра, образовавшиеся в результате од

нократного мейотического деления исходного нуклеуса. Позднее 

всего появляется сингамия и двуступенчатый мейоз. 

б) Анализ данных по жизненному циклу Microsporidia (см.: Hazard, 

Brookbank, 1984; Hazard et al., 1985; Becnel et al., 1987, 1989) дает 

основания предполагать, что у этих протистов сначала возникла 

сингамия (сперва в форме соматогамии). У двух слившихся особей 

в процессе эволюции произошло морфологическое объединение 

ядер в единый диплокарион. Затем в результате слияния ядер, вхо

дящих в его состав, появилась соматокариогамия. Возникновение 

мейоза (через агамный плоидный цикл) завершило формирование 

полного полового процесса. 

в) У высших грибов выявлен парасексуальный процесс (Pontecorvo, 

1956) - аналог агамного гапло-диплоидного цикла других протис

тов. После соматогамии и соматокариогамии (осуществляющейся с 

очень низкой частотой) у этих организмов протекает растянутый во 

времени и пространстве гаплоидизирующий процесс, аналогичный 

мейозу - парамейоз. Благодаря ему в диплоидных ядрах с низкой 

частотой происходит конъюгация хромосом и кроссинговер. Гап

лоидизация осуществляется в результате постепенной потери од

ного набора хромосом в серии последовательных митозов. Есть все 

основания полагать, что в процессе эволюции парамейоз может 

трансформироваться в классический мейоз. 

г) В разных таксонах жгутиконосцев и ризопод достаточно часто встре

чаются агамные слияния особей в форме псевдокопуляции и плаз

модизации (Серавин, Гудков, 1984б; см. главу 1). Изредка у объеди-
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нившихся таким образом организмов наблюдается кариогамия. Ло

гично предположить, что у некоторых видов в подобных случаях в 

процессе эволюции сформировался агамный гапло-диплоидный 

цикл, который мог привести к возникновению мейоза и полного 

полового процесса. 

Следует подчеркнуть, что из четырех предполагаемых путей возник

новения полового процесса в трех случаях его формирование связывает

ся с появлением у протистов агамных слияний особей. Авторы основ

ных гипотез происхождения сексуальности, как правило, рассматрива

ют один путь ее возникновения. Обобщенная гипотеза опирается на идею 

существования нескольких таких путей - в этом ее принципиальная осо

бенность. Она нацеливает исследователей искать разные способы фор

мирования полового процесса в разных макротаксонах протистов. 
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SERAVIN L.N. and GOODKOV A.V. 
AGAMIC FUSIONS OF PROTISTS AND THE ORIGIN OF SEXUAL, 

PROCESS 

St.-Petersburg, Omsk, 1999. 

The book shows agamic fusions of protists to be widely distributed in nature. 

Three types of fusions are outlined - pseudocopulation, plasmodization and 

pseudoconjugation. Hypotheses of meiosis and the origin of sexual process, 

suggested by different authors, are considered, their advantages and drawbacks 

are discussed. On the basis of some existing theories, united and modified, if 

necessary, and their own theoretical concepts, the authors elaborate a new 

generalized hypothesis of the origin of meiosis and sexual process. According 

to it, both meiosis and sexual process originated in the process of evolution 

repeatedly and independently in different eukaryotic macrotaxons. In most 

cases it was agamic fusions of protists that preceded the origin of sexual 

process. 
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