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S . D . A M O J I and M . J . D E V D H A R 

Echinospora phalctngii gen. n., sp. n. An Actinocephaid Gregarine 
Found in the Intestine of Phalangid Host, Opalnia sp. 

Synopsis. The Opalnia sp., phalangid arthropod collected f rom Someshwar 
(near Dharwad) area, Karnataka State, India were found infested with 
three species of cephaline gregarines. Two of these have been reported 
earlier. These are: Sycia arachnoidea Devdhar et Gourishankar, 1971 
and Contospora opalnia Devdhar et Amoji, 1978. Present paper gives an 
account of detailed morphology and biology of a third species of 
gregarine. The gregarine has been assigned to a new genus, Echinospora 
in the subfamily Acanthosporinae Leger of the family Actinocephalidae 
Leger emend. Grasse. The subfamily (Acanthosporinae) characters are 
emended in the light of our new findings. 

Arachnids have been reported to be infested with cephaline gregarines 
belonging to various families and genera ( L a b b é 1899, K a m m 1922, 
E r h a r d o v a 1955, G e u s 1969, D e v d h a r and G o u r i s h a n k a r 
1971, O r m i è r e s and B a u d o i n 1969, 1973, and D e v d h a r and 
A m o j i 1978 a, b). However, only three species: Doliospora repelini 
(Léger) Ormières et Baudoin, 1969, Acanthospora troguli Geus, 1969, and 
Contospora opalnia Devdhar et Amoji, 1978 belong to the subfamily 
Acanthosporinae, Léger of the family Actinocephalidae, Léger emend. 
Grasse. 

The present communication deals with the studies made on cephaline 
gregarine infesting the Opalnia sp. This gregarine was found in the 
intestine and intestinal caeca along with other two gregarines namely 
Sycia arachnoidea Devdhar et Gourishankar, 1971 and Contospora opalnia 
Devdhar et Amoji, 1978. The gregarine species reported herein revealed 
significant taxonomic features which warranted the creation of a new 
genus Echinospora (Acanthosporinae: Actinocephalidae). 
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518 S. D . A M O J I A N D M. D E V D H A R 

M a t e r i a l a n d M e t h o d s 

The arachnid hosts were collected by Dr. M. J. Devdhar from the vicinity of 
Someshwar, near Dharwad, Karnataka, India. Hosts were examined for their gut 
parasites on the day of collection. 

The smears of the gut content from anterior to posterior tip were prepared along 
with gut fluid for studying the gregarines in live condition. The guts showing 
maximum number of cephalins were fixed in Carnoy's fluid, infiltered in paraffin 
(55-58°C) and microtome sections were cut at 5 to 8 |u.m. 

Preparation of permanent slides of gut smears and dewaxed sections was carried 
out as per method outlined earlier ( D e v d h a r and A m o j i 1978). 

All the India ink drawings given in this paper are made with the aid of 
camera lucida. Microphotographs of a few important stages in the life cycle of the 
gregarine are also presented. 

O b s e r v a t i o n s 

Generic characters of Echinospora gen. n. 

(1) Epimerite simple, globular or spherical knob. 
(2) Protomerite dome-shaped or hemispheral with striated rim around 

its base and is beset on a short cylindrical collar. 
(3) Sporocysts biconical with a row of 8 to 10 slender spines at 

each pole and are released in chains of 2 to 3 or more from the 
gametocyst by simple dehiscence. 

Description of species: Echinospora phalangii sp. n. 

S p o r o n t s : The sporonts are solitary, long slender and tend to be 
wavy in the posterior region (PL I 11). Protomerite is hemispherical and 
the deutomerite widest just behind protomerite, narrows gracefully and 
ends in a very slender pointed caudal tip. The size of the mature sporonts 
varies from 1666 to 2040 fxm in length and from 102 to 123 \im in breadth. 
The average PL : TL ratio is 1 : 20.9 and PW : DW is 1: 1.8. 

The epicyte covering the protomerite and deutomerite is striated all 
along the body surface. The ectoplasm is about 1.5 to 2.0 \xm thick along 
the contour. The septum is circular and has variable plane viz., flat, 
concave or convex. The average thickness is 8-10 \xm and is formed of 
both epicyte and ectoplasm. 

The protomerite is hemispherical in outline and is beset on a broad 
and stumpy stalk (Fig. 1 2, 3, Pl. I 12, 13). Anteriorly it is broadly 
rounded while broadest just above the septum. On an average the proto-
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merite measures 70 \xm in length and 120 \xm in breadth. It is attached 
to the deutomerite by septum. A constriction little above the septum 
is conspicuous. This constriction forms a stumpy stalk (15-20 jim X 
X 80-100 jim) on which the hemispherical portion rests. The broad edge 
hanging over this stalk appears frilled on account of the conspicuous 
striations on this rim-like edge. The striated portion is a permanent 
structure and is of (7-8 height) uniform thickness. In the surface 
view, the protomerite looks spherical in shape and the striations of the 
rim are seen all along the periphery (Fig. 1 4, PI. I 14). The ectoplasm 

Fig. 1. Echinospora phalangii gen. nov. sp. nov. 1 — Mature sporont. X 60, 2-3 — 
Enlarged anterior region of sporonts showing variations in the shape of the proto-
merite. X 430, 4 — Front view of the protomerite. X 300, 5 — Newly formed 

gametocyst with two gamonts and a line of association. X 100 

underlying the epicyte is thick and embodies longitudinal myonemes 
which run from anterior tip and become continuous with those of 
deutomerite. The endoplasm is finely granulated. 
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520 S. D. A M O J I A N D M. D E V D H A R 

The deutomerite is elongated, being dilated behind septum, gradually 
narrows towards caudal region and ends in a narrow pointed tail tip. 
The longitudinal myoneme fibres being in continuous with those of the 
protomerite maintain the constant shape of the deutomerite. The 
endoplasm is coarsely granular. 

Nucleus rarely visible in live condition. However, stained preparations 
revealed its presence. The position of the nucleus is variable, being 
anywhere between anterior half of the deutomerite. The shape of the 
nucleus is generally oval and rarely ellipsoidal. The nuclear membrane 
is distinct and includes six to eight small oval endosomes. The average 
size of the nucleus in adult sporonts is 57 ^m X 24 |xm. 

G a m e t o c y s t s . The gametocysts are spherical in shape and vary 
in size from 350 to 475 (im in diameter (Fig. 1 5, PI. I 15). Newly formed 
gametocysts are milky white with two unequal, hemispherical gamonts 
separated by distinct line of association. Cysts are surrounded by thick 
(25-30 jim) and smooth cyst wall. Gametocysts subjected to moist chamber 
process for further development attain maturity after 6 or 7 days, during 
which period the gain brownish colour. After this period the cyst wall 
ruptures on its own and releases sporocysts. 

S p o r o c y s t s . Sporocysts are biconical in shape which come out 

Fig. 2. Echinospora phalangii gen. nov. sp. nov. 6 — Sporocysts in chain. Note the 
fragile spines at each pole. X 1500, 7 — Youngest cephalont with serrated rim in 
the protomerite and spherical epimerite. X 400, 8 — Advanced stage of cephalont. 
Note the change in the shape of the epimerite from spherical to rhomboidal. 
X 400, 9 — Young sporont. X 100, 10 — Advanced stage of sporont. Note the 

gradual change in the shape of the protomerite from 8-10. X 100 
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of the matured gametocysts in linear chains of 2 to 3 or more (Pl. I 16). 
These have 8-10 slender spines in row at each pole (Fig. 2 6). The inter-
locking of polar spines of preceding and succeeding sporocysts helps to 
maintain their linear attachment. The sporocysts measure 14.7 fim X 
X 7.0 |im. 

C e p h a l i n s . We have not observed the sporozoite stage of this 
gregarine. The serial cross sections of the intestine and intestinal caeca 
did not reveal intracellular stage of the development. The smallest 
cephalont observed in our preparations was a lumen dwelling form 
(Fig. 2 7) and measured about 81 pim in length. The epimerite is spherical 
or globular (18 f.im X 15 ^m) knob in form and is attached to the dome-
shaped (15 |j.m X 12 fim) protomerite. At this stage, the frilled edge is 
not conspicuous. The deutomerite is slightly elongated (55 fxm) with 
maximum width (23 fim) being at the middle. During later stage of the 
development (Fig. 2 8, Pl. I 17) the epimerite assumes rhomboidal 
(20 |im X 20 (im) in shape. The protomerite has conspicuous serrated 
or frilled edge which is demarked by the short (5 fim X 12 (nm) cylindri-
cal stalk. There is considerable increase in the length of the deutomerite. 
The nucleus in all the cephalins is ovoidal in shape. 

The cephalins have been observed to retain the epimerite till they 
attain 200-250 fim in total length. The cephalins after shedding off the 
epimerite (Fig. 1 9, Pl. I 18) enter the trophic stage of development. 
During further growth in size accompanied by the increase in the 
concentration of endoplasmic granules, the protomerite and the deuto-
merite assume the shape as in sporonts (Fig. 2 10). 

D i s c u s s i o n 

The diagnostic features of the hitherto described gregarine viz., 
solitary nature of sporonts and cephalins, simple dehiscence of the 
gametocysts releasing biconical sporocysts with polar spines are in con-
formity with (the exception of shape of the epimerite) those reported for 
the subfamily Acanthosporinae Léger of the family Actinocephalidae 
Léger emend. Grassé. 

The subfamily Acanthosporinae includes 12 genera like; Acanthospora 
Léger, 1892, Corycella Léger, 1892, Ancyrophora Legér, 1892 Come-
toides Labbé, 1899, Prismatospora Ellis, 1914, Tetraedrospora Tschudo-
vskia, 1929, Ramicephalus Obata, 1953, Dinematospora Tuzet and Ormiè-
res, 1954, Spinispora Baudoin, 1967, Quadruspinispora Sarkar and 
Chakravarty, 1969, Doliospora Ormières and Baudoin, 1969 and Con-
tospora Devdhar and Amoji, 1978. • 
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The epimerite of the gregarine in question is simple globular or 
spherical knob. This feature is not in conformity with the character of 
the subfamily Acanthosporinae. However, the sporocysts with spines 
definitely assign the gregarine to the subfamily Acanthosporinae. Similar 
exceptions in the nature of the epimerite are reported in genera 
Acanthospora Léger, 1892 and Doliospora Ormières et Baudoin, 1969. 
This permits us to define the epimerite of the subfamily Acanthosporinae 
as either complex or simple. 

The hemispherical protomerite -with a serrated rim is feature which 
is unique in this gregarine and not reported so far (in any of fthe^ 
gregarines included in the Acanthosporinae. This feature we propose to 
include as (protomerite simple or complex) one of the characters of the 
subfamily Acanthosporinae. 

The sporocysts of the presently reported gregarine are biconical and 
have a row of 8-10 slender spines at each pole. Out of 12 genera re-

Table l 

Comparative characters of the biconical spore-bearing genera of the subfamily Acanthosporinae 
Leger 

Characters Acanthospora 
Léger, 1892 

Ancyrophora 
Léger, 1892 

Ramicephalus 
Obata, 1953 

Corycella 
Leger, 1892 

Echinospora 
gen. n. 

Epimerite A simple co-
nical knob 

Globular with 
5 - 1 0 back-
wardly direc-
ted digitiform 
processes 

Disc-like with 
many upward-
ly projected 
dendroidal 
processes ar-
ranged at the 
periphery of 
the disc 

Globular with 
8 large curved 
hooks 

Simple globu-
lar or spherical 
knob 

Protomerite Simple Simple Simple Simple Hemispherical 
with striated 
rim around its 
base and beset 
on a cylindrical 
broad stumpy 
stalk 

Sporocysts Biconical with 
a row of equ-
attorial and 
one of polar 
spines 

Biconical with 
one row of 
equatorial and 
one polar spi-
nes 

Biconical with 
one row of 
equatorial and 
one of polar 
spines, the for-
mer consists of 
6 spines 

Biconical with 
one row of po-
lar spines 

Biconical with 
a row of 8 — 10 
spines at each 
pole 
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corded so far, only four genera have biconical sporocysts with spines. 
Genera Acanthospora, Ancyrophora and Ramicephalus have biconical 
sporocysts with polar and equatorial spines. While the genus Corycella 
possesses biconical sporocysts with only one row of polar spines. 
Although the sporocysts are apparently similar in the new gregarine 
and Corycella they radically differ in their unique shape of the epimerite 
and the protomerite. The comparative account of the biconical spore-
bearing Acanthosporinae genera, with special reference to the shape of 
the epimerite, protomerite and sporocysts is given in Table 1, which 
makes the herein described genus an independent one. In view of the 
unique combination of characters of this gregarine, not shared by any 
genus of the Acanthosporinae, we propose to create a new genus 
Echinospora to accommodate Echinospora phalangii gen. n., sp. n. as its 
type species. 

The generic name Echinospora is chosen to indicate sporocysts bearing 
spines and specific name E. phalangii after the phalangid host in which 
it is found for the first time. 

Diagnostic characters of Echinospora phalangii gen. n., sp., n. 

Cephalins with globular knob-like epimerite directly attached to 
anterior tip of the protomerite. Protomerite hemispherical with broad 
edge hanging over broad and stumpy stalk. The edge is a parmanent 
structure and has a frilled rim all along its periphery. 

Sporonts solitary without epimerite. Gametocysts spherical, smooth 
walled, dehisce by simple rupture without pseudocyst. Sporocysts biconi-
cal with 8-10 spines in a row at each pole. These are released in linear 
chains of 2 to 3 or more with interlocking of polar spines. No intracellular 
development at any stage of gregarine. 

Type species: Echinospora phalangii gen. nov., sp. nov. 
Host: Opalnia sp. (Arachnid: Arthropoda). 
Site of infection: Intestine and intestinal caeca. 
Locality: Someshwar (Dharwad: Karnataka, India). 
Repository: The hapantotype specimens (cephalins, sporonts, 

gametocysts and sporocysts) of this new gregarine stained 
(Heidenhain's iron alum haematoxylin) and mounted 
(euparal) on glass slides, are deposited in British 
Museum (Natural History), Cromwell Road, London S.W.7, bearing Nos. 1979: 
8: 7: 6-13. 

Subfamily Acanthosporinae Léger, 1892 emended 

(1) Epimerite simple or complex. 
(2) Protomerite with or without frilled rim. 
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(3) Sporocysts varied (biconical, cylindrobiconical, oval, barrel-shaped, 
fusiform, cylindrical, hexagonal or tetrahedral) with equatorial 
and/or polar spines. 

RÉSUMÉ 

L'Opalnia sp., un arthropode récolté dans la région de Someshwar (près de 
Dharwad), à l'État de Karnataka aux Indes, est infesté par trois espèces des 
grégarines céphaliques. Deux d'entre eux étaient mentionnées auparavant: Sycia 
arachnoidea Devdhar et Gourishankar, 1971 et Contospora opalnia Devdhar et Amoji, 
1978. L'étude présente est consacrée à la morphologie et la biologie de la troisième 
espèce, classifiée comme appartenant à une genre nouvelle: Echinospora et à la 
sous-famille Acanthosporinae Leger, la famille Actinocephalidae Leger emend. Grasse. 
La description des caractères de la sous-famille Acanthosporinae est ammendeé par 
la conséquence. 
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EXPLANATION OF PLATE I 

Echinospora phalangii gen. nov. sp. nov. 
11: Microphotograph of sporont. X 35 
12: Microphotograph of the anterior region of sporont. X 180 
13: Microphotograph of the anterior region of sporont. X 215 
14: Part of the front view of the pressed protomerite to show the serrated rim. 

X 300 
15: Advanced stage of gametocyst. X 56 
16: Sporocysts in chains. Polar spines being very slender are not distinguishable in 

photograph. X 675 
17: Cephalont with three segments. Note the rhomboidal shape of epimerite. X 240 
18: Young sporont. X 67 
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Inst i tu t Zoologique de l 'Uhiversite Jagellone, Kraków, Oleandry 2a, Pologne 

A n n a C Z A P I K 

Frontonia pallida sp. n. un nouveau cilié psammophile 
(Hymenostomata, Peniculina) 

Synopsis. Une nouvelle espèce psammophile — Frontonia pallida a été 
découverte dans un lac saumâtre au bord de la mer Baltique. Ce cilié 
se distingue par une structure unique du cytopharynx à savoir la nasse 
se prolonge en forme d'un tuyau presque trois fois plus long que le 
péristome même. 

Frontonia pallida a été découverte pendant les recherches sur les 
ciliés psammophiles de la mer Baltique aux environs de Gdańsk. En 
examinant les prélèvements du sable d'un lac saumâtre sur l'île Bonzak 
on a remarqué un cilié, dont la forme au premier coup d'oeil ressemblait 
à celle de Colpidium campylum. Étudié sous le microscope le cilié 
a montré le péristome typique pour le genre Frontonia. Cependant les 
préparations imprégnées au protéinate d'argent ont révélé une structure 
du cytopharynx différente de celle qu'on connaît chez les autres espèces 
de Frontonia et en général chez les autres Peniculiens. Il était évident 
qu'on avait à faire avec une espèce nouvelle sinon avec un genre 
nouveau. 

Le corps de ce cilié est élancé, sa partie antérieure très légèrement 
courbée (Fig. 1). Sa longueur est de 150-160 }xm. Les ciliés fixés au Bouin 
pour le protargol gardaient leur forme typique tandis que ceux, qui 
étaient fixés au Champy pour l'imprégnation au nitrate d'argent, 
gonflaient. La différence est visible sur les photos. Observé sous la loupe 
in vivo, cette espèce se distingue parmi les autres ciliés par la pâleur 
de son cytoplasme qui n'est pas grisâtre mais blanc. 

L'unique vacuole pulsatile est située dans le dernier quart du corps. 
Le macronucleus est ellipsoïde. La ciliature somatique comporte 60-66 
cinéties dont 5 sont postorales. La suture postorale qui commence au-
dessous du péristome continue jusqu'au pôle postérieur. Les trois cinéties 
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vestibulaires ainsi que toutes les cinéties du côté ventral gauche viennent 
buter sur cette suture (Fig. 2). La suture préorale est faible, néanmoins 
visible. Sur la face dorsale de la region antérieure les groupes de 
cinétosomes sont disposés d'une façon qui donne illusion de cinéties 

Fig. 1. Frontonia pallida sp. 
n.. La forme générale du 
cilié. N — macronucleus, 

v.p. vacuole pulsatile 

Fig. 2. Frontonia pallida sp. n. Le péristome 
et l'argyrome 

annulaires autour du pôle comme chez Frontonia canadensis décrite par 
R o q u e et de P u y t o r a c (1972). L'argyrome forme un réseau de 
mailles carrés qui entourent les cinétosomes disposés en triades (Fig. 2). 

La. par orale qui entoure la bouche du côté droite est double. Trois 
cinéties vestibulaires en descendant se terminent l'une après l'autre sur 
la suture postorale. La troisième d'eux atteint à peu près la partie 
equatoriale du corps. Du côté gauche il y a trois peniculus dont le 
premier, le plus épais contient 4 rangées de cinétosomes, le deuxième en 
possède trois et le troisième deux (Fig. 2. Pl. I 1). 
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Le cytopharynx est construit de baguettes fibreuses comme chez 
Frontonia leucas ( R o q u e 1961 a) mais sa forme est différente. Le 
protéinate d'argent révèle parfaitement les nemadesmes formant cette 
structure; parfois ils sont visibles aussi sur les préparations imprégnées 
de nitrate d'argent, bien que faiblement. Les baguettes prennent 
l'origine des cinétosomes constituant les cinéties vestibulaires. Elles 
entourent seulement le côté droite du peristome, puis continuent vers 
le bas du corps en suivant la suture postorale jusqu'à l'endroit où les 
cinéties vestibulaires se terminent. Les baguettes ne sont pas plus ou 
moins droites comme chez les autres espèces de Frontonia mais elles 
s'enroulent en cercles formant ensemble une espèce de tuyau (Fig. 3, 
Pl. II 3-6). Les baguettes provenant de la 
première cinétie vestibulaire sont épaisses et leur 
bouts élargis. Leur nombre est 22-26. Celles qui 
prennent l'origine de la deuxième cinétie 
vestibulaire sont fines. Le prolongement de 
cytopharynx est beaucoup plus long que le 
peristome même; tandis que le peristome a entre 
12-14 um de long, la partie postérieure de cette 
curieuse structure mesure 38-44 îm de long. 
Cette structure est unique car les chercheurs qui 
s'occupaient de différentes espèces de Frontonia 
trouvaient toujours une simple nasse entourant 
la bouche seule. 

Fig. 3. Frontonia pallida sp. n. Le cytopharynx vu du 
côté gauche: les bouts des baguettes fibreuses provenant 
des cinéties vestibulaires s'enroulent en formant un 

tuyau 

Il est impossible d'expliquer pour le moment quelle fonction accomplit 
le tuyau; le cilié se nourrit exclusivement des diatomés; s'il n'absorbait 
que de petites formes on pourrait supposer que le tuyau oriente peut-
être l'algue entrant par la bouche pour qu'elle glisse le long du corps 
et non à travers. Mais le cilié avale les diatomés qui ne sont pas 
beaucoup plus petites que lui-même (on trouve p.e. Navicula radiosa 
dans son corps) — Pl. II 7. 

Il faut ajouter que ce cilié a été trouvé seulement dans le rivage 
sablonneux du lac saumâtre dont la salinité est très faible (0.3°/o). On 
ne l'a pas rencontré dans les autres milieux. A côté de Frontonia micro-
stoma redécrite par R o q u e (1961 b) se serait alors une deuxième 
espèce de ce genre vivant dans l'eau saumâtre. 
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SUMMARY 

New psammophilic ciliate, Frontonia pallida sp. n., has been found in brackish 
lake at the coast of the Baltic sea. The species is characterized by peculiar structure 
of the cytopharynx which forms a basket-like tube three times longer than the 
peristome. 
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EXPLICATIONS DE PLANCHES I-II 

Frontonia pallida sp. n. 

1: Le péristome (impregnation argentique d'après Chatton) 
2: Le cytopharynx vu du côté gauche 
3-6: Le cytopharynx observé sur les différents niveaux 
7: L'individu qui a avalé une diatomé de l'espèce Navicula radiosa 
2-7 — impregnation de protargol 
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Новые данные о паразитических инфузориях (.Peritricha, 
Urceolariidae) с рыб бассейна Тихого океана 

New data on Parasitic Ciliates (Peritricha, Urceolariidae) of Fishes of the 
basins of Pacific Ocean 

Синопсис. Ha основании стандартной методики импрегнации азотнокислым 
серебром проведена ревизия урцеоляриид, паразитирующих на рыбах бассейна 
Тихого океана. Было вскрыто 445 экземпляров рыб, относящихся к 58 видам, 
на которых обнаружено 20 видов урцеоляриид: Trichodina cottidarum Dogiel, 
1948, T. decipiens Laird, 1961, T. domerguei subsp. domerguei Haider, 
1964, T. elegini Schulman-Albova, 1950, T. hexagrammi Zhukov, 1964, 
T. jadranica (Raabe, 1958), T. jarmilae Lom et Laird, 1969, T. mic-
romaculata Stein, 1975, T. oligocotti (Lom, 1970), T. ovonucleata Raabe, 
1958, T. puytoraci subsp. marisalbi Stein, 1976, T. raabei Lom, 1962, 
T. elegans Stein sp. п., T. frequentis Stein sp. п., T. histiocotti Stein 
sp. п., T. minima Stein sp. п., T. miranda Stein sp. п., T. pala Stein 
sp. п., (?) Paratrichodina incisa (Lom, 1959), Trichodinella sp. 

Литература, касающаяся паразитических инфузорий с рыб дальневос-
точных морей СССР, очень невелика и включает всего три работы. В 1948 г. 
с жабер рыб залива Петра Великого (Японское море) Догель описал 5 видов 
инфузорий рода Trichodina, в том числе Т. cottidarum с тремя подвидами. 
Жуков (1964) приводит описания 15 видов триходин, в том числе 6 новых 
видов, из Берингова моря и прилежащих водоемов. Штейн (1967) из Уссу-
рийского залива Японского моря отмечает 7 видов, частично соответству-
ющих описаниям Догеля и Жукова, частично известных к тому времени из 
Белого и Баренцова морей. Все эти работы были выполнены без применения 
стандартной методики импрегнации азотнокислым серебром по Клейну, 
и потому возникла необходимость собрать новый материал по урцеоляриидам 
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из дальневосточных морей и, обработав его в соответствии с современными 
требованиями, провести ревизию старых данных. 

Материал1 собран в июле-августе 1967 г. в Японском море (заливы Посьет, Уссурий-
ский, остров Попов), в августе 1972 г. в Татарском проливе (пос. Антоново на юго-западе 
Сахалина), Охотском море (пос. Охотское на юго-востоке Сахалина), в лиманных озерах 
Тунайча и Изменчивое в районе пос. Охотское, в августе 1974 г. на Тихоокеанском побережье 
острова Кунашир (район Южно-Курильска, Южные Курилы). 

В сборе материала, кроме автора, в разные годы принимали участие сотрудники Ин-
ститута цитологии АН СССР H. Н. Бобылева, Н. В. Винникова, Е. Е. Махлин, С. И. Ва-
сянин, а в обработке — Н. В. Винникова, Е. Р. Ланина и Б. И. Хари. Определение некото-
рых видов рыб проведено сотрудником Зоологического института АН СССР А. В. Неело-
вым. Всем этим товарищам автор выражает свою сердечную признательность. 

Мазки на предметных стеклах импрегнировали азотнокислым серебром по Клейну. 
Изучение ядерного аппарата было затруднено из-за того, что на мазках чаще всего одно-
временно встречались 2, а то и 3 вида. Все измерения выполнены на микрофотографиях 
(узкопленочная фотонасадка „Practica" к микроскопам „Lumipan-Zeiss" и „Amplival-Zeiss" 
при объективах 90х, 100х и компенсационных окулярах 3.2х и 6.3 х). Большинство фото-
иллюстраций для наглядности выполнены при одном увеличении, самые мелкие экземпляры 
дополнительно увеличены в 2 раза. Было вскрыто 445 экз. 58 видов рыб. 

Ниже приводится список найденных видов и распределение их по хозяевам. 
(1) Trichodina cottidarum, Dogiel, 1948: Осса iburia, Limanda yokohamae (Тихий океан); 

Megalocottus piatycephalus taeniopterus (озера Изменчивое, Тунайча); Enophrys diceraus (Та-
тарский пролив); Aboma lactipes (о. Попов). 

(2) Т. decipiens Laird, 1961: Liparis punctulatus, Liparis sp. II, Blepsias cirrhosus, Stichaeus 
grigorjewi, Tilesina gibbosa, Pallasina barbata, Hexagrammes octogrammus, Azuma emmnoin (Та-
тарский пролив). 

(3) T. domerguei domerguei Haider, 1964: Pungitius tymensis (ручей впадающий в оз. 
Тунайча). 

(4) Т. elegini Schulman-Albova, 1950: Eleginus gracilis (Тихий океан, Охотское море, зал. 
Посьет, о. Попов); Enophrys diceraus, Zoarces viviparus elongatus, (?) Theragra halcogramma 
(Татарской пролив), Megalocottus platycephalus taeniopterus (оз. Тунайча). 

(5) T. hexagrammi Zhukov, 1964: Hexagrammes stellen (зал. Посьет), H. octogrammus 
(Тихий океан, Охотское море, о. Попов), Veraspes то ser i (Тихий океан), Pallasina barbata 
(Татарский пролив). 

(6) Т. jadranica (Raabe, 1958): Осса iburia, Veraspes moseri, Limanda yokohamae (Ти-
хий океан), Liparis punctulatus, Liparis sp. II (Татарский пролив), Gymnocanthus pistilliger, 
G. intermedius, Hexagrammes octogrammus, Liparis sp. I (о. Попов). 

(7) T. jarmilae Lom et Laird, 1969: Bero elegans, Blepsias cirrhosus, Myoxocephalus brandti, 
Icelinus sp., Tilesina gibbosa, Pallasina barbata, Azuma emmnoin (Татарский пролив), Myoxo-
cephalus jaok, Aboma lactipes, Liparis sp. I (о. Попов) (Myoxocephalus stellen (Охотское море). 

1 The material was collected in June-August 1967 from Japan Sea (Zaliv 
Posjeta, Ussurijskij Zaliv, Popov Island), Tatarskij in August 1972 from Proliv 
(village Antonovo in south-western part of Sachalin), Ochotskoje Sea (village Ochot-
skoje in south-eastern part of Sachalin), and from Tunajca and Izmenfiivoje lakes 
near Ochotskoje village; in August 1974 from the Pacific coast of Kunasir Island 
(South Kuril Islands). 
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(8) T. microtnaculata Stein, 1975: Opisthocentrus dybowskii (Татарский пролив), (?) Mug il 
cephalus (зал. Посьет). 

(9) T. oligocotti (Lom, 1970): Veraspes moseri (Тихий океан). 
(10) T. ovonucleata Raabe, 1958: Occa iburia (Тихий океан), Hexagrammos octogrammus, 

Myoxocephalus jaok (о. Попов). 
(11) T. puytoraci marisalbi Stein, 1976: Eleginus gracilis (Тихий океан, Уссурийский зал. 

о. Попов). 
(12) Т. raabei Lom, 1962: Pleurogrammus azonus, Limanda yokohamae, (?) Occa iburia (Ти-

хий океан), Hexagrammos octogrammus, Myoxocephalus jaok (о. Попов). 
(13) T. elegans sp. п.: Pungitius tymensis (ручей, впадающийв оз. Тунайча). 
(14) T. frequentis sp. п.: Hexagrammos octogrammus (Охотское море, Татарский про-

лив, о. Попов), H. otakii, Eleginus gracilis, Pleurogrammus azonus (Охотское море), Hexa-
grammos stelleri (зал. Посьет), Azuma emmnoin, Zoarces viviparus elongatus (Татарский пролив); 
Limanda herzensteini (оз. Изменчивосе). 

(15) T. histiocotti sp. п.: Histiocottus bilobus (Татарский пролив). 
(16) T. minima sp. п.: Stichaeus nozawae (зал. Посьет). 
(17) T. miranda sp. п.: Gasterosteus aculeatus (Татарский пролив). 
(18) T. pala sp. п.: Zoarces viviparus elongatus (Охотское море, Татарский пролив). 
(19) (?) Paratrichodina incisa (Lom, 1959): Leuciscus brandti (зал. Посьет, о. Попов, 

оз. Тунайча). 
(20) Trichodinella sp.: Cyprinus carpio haematopterus (пруд в районе пос. Охотское). 

Trichodina cottidarum Dogiel, 1948 sensu Raabe, 1959 (PI. I 1-2) 

Син.: Trichodina domerguei f. borealis Dogiel, 1940, part., T. abomae Dogiel, 1948, part., T. cotti-
darum f. cottidarum Dogiel, 1948, part., T. pediculus f. borealis Stryjecka-Trembaczowska, 1953. 
T. cottidarum f. marisalbi Schulman et Schulman-Albova, 1953, part., T. cottidarum f. barenzi Pol-
jansky, 1955, T. borealis subsp. borealis Haider, 1964, part., T. borealis subsp. cottidarum Haider, 
1964, T. borealis subsp. barenzi Haider, 1964. 

По сравнению с другими, сравнительно слабо изменяющийся вид. При-
водим измерения Т. cottidarum с хозяина, ранее не упоминавшегося в лите-
ратуре — Occa iburia из Тихого океана (PI. I 1). 

Диаметр тела 49.0 (1 экз.), прикрепительного диска 29.5-39.6 (34.9±0.44, 
48)2, наружный диаметр венчика 24.5-33.8 (29.9±0.33, 49), внутренний 15.5-24.5 
(21.0±0.32, 49) [лш. Длина наружного отростка 3.6-5.0 (4.3±0.02, 235), вну-
треннего 2.8-5.4 (4.1 ±0.03; 225), ширина центральной части зубца 0.7-1.2 
(0.99±0.23. 20) fj.m. В венчике 23-29 (25.2±0.14, 79) зубцов, на каждый зубец 
приходится 6-9 (7.7±0.06, 153) полос прикрепительного диска. Ширина кра-
евой мембраны 2.9-3.5 (2.9±0.06, 48) [хт. Отношение наружного и внутрен-
него оторостков, выраженное в процентах, 79.6-150.0 (105.5±0.89, 229). 

2 Размах вариаций, в скобках: среднее — ошибка среднего — число промеренных экзем-
пляров 

2 Extent of variation, in parentheses: mean, mean error, number of specimens 
measured 

2 — Acta Protozool. 4/79 
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Более широкими были наружные отростки зубцов у триходин с Епо-
phrys diceraus из Татарского пролива (PI. I 2), которых мы также относим 
к этому виду. 

Локализация и хозяин: жабры Осса iburia, Megalocottus platycephalus 
taeniopterus, Aboma lactipes, Limanda herzensteini, (?) Gymnocanthus intermedins, 
Enophrys diceraus. 

Распространение: Японское море (зал. Петра Великого, о. Попов), Та-
тарский пролив, озера Изменчивое, Тунайча, Тихий океан, по Жукову (1964), 
Берингово море (бухта Провидения). 

Trichodina decipiens Laird, 1961 (PL I 3-4) 

Син.: Т. liparisi Zhukov, 1964, Т. elizabethae Lom et Laird, 1969. 

* Впервые описаны с жабер Artedius fenestralis из острова Ванкувер (Тихо-
океанское побережье Канады) по препаратам, окрашенным гематоксилином 
(Laird). Четкие рисунки прикрепительного диска с характерными зубцами 
и достаточно большое число измерений в работе Laird позволили иденти-
фицировать этот вид на нашем материале и дать его переописание. 

Триходины среднего размера. Тело в форме усеченного конуса с низким 
куполом. Прикрепительный диск хорошо развит. Наружные отростки зубцов 
в виде слабо изогнутых сравнительно узких лопастей с параллельными кра-
ями и закругленной вершиной (или передний край слабо выпуклый, а задний 
вогнутый). Внутренние отростки тупые, значительно короче наружных, су-
жающиеся к концам или равномерно палочковидные, косо направлены назад 
и сдвинуты назад по отношению к наружным. Центральные конические части 
зубцов короткие и широкие. На импрегнированных препаратах центральная 
часть диска темная или с многочисленными мелкими светлыми включениями 
неправильной формы. Макронуклеус (Ма) подковообразный, широкий, ми-
кронуклеус (Ми) довольно крупный, округлый или овальный и расположен 
против левого конца Ma (Laird 1961) или сбоку от него (Жуков 1964, Lom 
and Laird 1969). 

Результаты измерений, приведенные Laird, наиболее близки к Т. decipiens 
с Hexagrammos otakii из Татарского пролива. 

Диаметр прикрепительного диска 28.0-41.3 (32.7±0.41, 38), наружный диа-
метр венчика 24.0-38.2 (28.1 ±0.39, 38), внутренний 15.2-23.9 (18.2±0.28, 38) 
[im. Длина наружного отростка 4.2-6.9 (5.1 ±0.03, 190), внутреннего 2.0^.0 
(3.1 ±0.03, 190), ширина центральной части зубца 0.6-1.6 (1.0±0.01, 181) ^ т . 
Венчик СОСТОИТ- из 19-27 (23.6±0.12, 151) зубцов, на каждый зубец приходится 
6-9 (7.4±0.05, 222) полос прикрепительного диска. Ширина краевой мембраны 
2.3-4.4 (3.0±0.07, 38) pun. Отношение наружного и внутреннего отростков 
120.0-233.3 (165.9±1.51, 190). Trichodina decipiens с Blepsias cirrhosus и Tilesina 
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gibbosa из того же района отличались более мелкими размерами и меньшим 
в среднем, числом зубцов в венчике. Еще мельче были Trichodina decipiens 
с Liparis sp. I с острова Попов. 

Локализация и хозяин: жабры Hexagrammos ot akii, Liparis punctulatus, 
Liparis sp. II, Blepsias cirrhosus, Stichaeus grigorjewi, Tilesina gibbosa, Pallasina 
barbata, Icelinus sp., Azuma emmnoin, Myoxocephalus brandti, Liparis sp. I, 
Occa iburia. 

Распространение: Японское море (о. Попов), Татарский пролив, Тихий, 
океан. 

Отличается значительной изменчивостью биометрических данных, формы 
и взаиморасположения отростков зубцов. 

В нашем материале Т. decipiens обнаружена у двух Liparis sp. с о. Попов, 
у единственных экземпляров L. punctulatus и Liparis sp. II, 1 из 2 Pallasina bar-
bata, Stichaeus grigorjewi, 1 из 3 Myoxocephalus brandti, Tilesina gibbosa, един-
ственных экземпляров Azuma emmnoin, Hexagrammos ot akii и Icelinus sp., 3 из 
21 (14.3%) Blepsias cirrhosus в Татарском проливе, 1 из 5 Occa iburia в Тихом 
океане. Интенсивность, как правило, незначительная. Одновременно с Tri-
chodina hexagrammi, Т. freguentis. 

К этому же виду мы относим триходин с единственного экземпляра He-
xagrammos otakii, отличавшихся более широкими внутренними отростками 
и значительно более крупными размерами (см. выше). 

Trichodina elegini Schulman-Albova, 1950 (PI. I 5-6) 

В предыдущей статье (Штейн 1976) мы подробно описали два самосто-
ятельных вида: Т. murmanica Poljansky, 1955 (син. Т. cottidarum f. marisalbi 
Schulman-Albova, 1953, Т. cottidarum f. cyclopteri Poljansky, 1955, T. domerguei 
subsp. saintjohnsi Lom et Laird, 1969) и Т. elegini Schulman-Albova, 1950. Изу-
чение дальневосточных триходин с разных хозяев и сопоставление их с ин-
фузориями из Баренцова и Белого морей (Штейн 1973, 1976) и с Атланти-
ческого побережья Канады Lom and Laird (1969) привело нас к выводу, что 
Т. murmanica и Т. elegini представляют собой единый вид, и таким образом 
Т. murmanica является младшим синонимом Т. elegini. Описание вида дано 
в нашей статье (Штейн 1976: Т. murmanica — стр. 449, 452. Табл. 3, 4, Plate 
I, 1-3, Т. elegini - стр. 452, 456, 457, Табл. 5, Plate I, 4-5). 

Приводим результаты измерений Т. elegini с Eleginus gracilis из зал. Посьет. 
Диаметр прикрепительного диска 28.4-44.6 (35.5±0.93, 20), наружный диа-
метр венчика 25.5-40.1 (31.9±0.80, 22), внутренний 17.4-28.8 (22.3±0.58, 23) (лш. 
Длина наружного отростка зубца 3.8-6.3 (4.7±0.06, 105), внутреннего 3.2-6.7 
(4.3±0.07, 105), ширина центральной части зубца 0.9-1.5 (1.3, 10 экз.) [i.m. 
В венчике 22-27 (25.2±0.15, 59) зубцов, на каждый зубец приходится 8-10 
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(9.0±0.19, 14) полос прикрепительного диска. Ширина краевой мембраны 
3.2-4.5 (3.9, 5 экз.) (i.m. Отношение наружного и внутреннего отростков 84.6 
-150.0 (110.9±1.30, 105). 

Близкие результаты измерений были получены для Т. elegini с того же вида 
рыб с о-ва Попов. По мере продвижения на север (Охотское море, Тихий 
океан) размеры триходин и число зубцов в венчике увеличиваются, сближаясь 
с результатами, полученными для Т. elegini с Eleginus navaga из Белого моря. 

Локализация и хозяин: плавники и жабры Eleginus gracilis, Megalocottus 
platycephalus teaniopterus, Enophrys dicer aus, Zoarces viviparus elongatus, (?) The-
ragra halcogramma. 

Распространение: Японское море (зал. Посьет, о. Попов, зал. Петра Ве-
ликого), Татарский пролив, Охотское море оз. Тунайча, Тихий океан; по 
Жукову (1964), Берингово море (бухта Провидения), по Lorn and Laird 
(1969), Тихоокеанское побережье США (зал. Сан-Жуан, штат Вашингтон). 

Eleginus gracilis в Тихом океане, по нашим данным, была заражена на 
16.7% (3 из 18), в Охотском море — 2 из 5, в зал. Посьет — 2 из 3, о. Попов 
— 2 из 13 (15.4%), Megalocottus platycephalus из оз. Тунайча — 4 из 4, Zoarces 
viviparus elongatus из Татарского пролива — 3 из 14 (21.4%, единично). 

Встречается в смешанном заражении с Т. puytoraci marisalbi (Eleginus gra-
ilis), Trichodina frequentis {Eleginus gracilis, Zoarces viviparus elongatus), Tri-
hodina cottidarum (Megalocottus platycephalus, Enophrys diceraus). 

Trichodina hexagrammi Zhukov, 1964 (PI. II 7-9) 

Впервые описаны Жуковым по гематоксилиновым препаратам с жабер 
Hexagrammos stelleri из бухты Провидения (Берингово море). На основании 
рисунка, хорошо передающего форму зубцов, и биометрических данных, 
приведенных в работе Жукова, мы сочли возможным идентифицировать 
описанный им вид с триходинами, обнаруженными нами на том же хозяине — 
Hexagrammos stelleri — и на других видах рыб, в первую очередь на рыбах 
семейства Hexagrammidae. 

Мелкие инфузории с хорошо развитым типичным для рода прикрепи-
тельным диском. Наружные отростки зубцов в виде широких округлых слабо 
изогнутых лопастей, сужающихся к вершинам. Последние закруглены или 
слегка заострены. Внутренние отростки короче наружных, палочковидные, 
прямые или очень слабо изогнуты в том же направлении, что и наружные 
и слегка сдвинуты назад. Центральные части зубцов тонкие, зубцы тесно 
сближены. На импрегнированных препаратах в центральной части прикрепи-
тельного диска беспорядочно разбросаны несколько светлых закругленных, 
палочковидных или веретеновидных включений. Число их варьирует от 1-2 
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до 9-10. Непосредственно перед делением и сразу же после него светлые вклю-
чения в центре диска отсутствуют. 

Приводим биометрические данные массовой популяции Т. hexagrammi 
с Hexagrammos octogrammus из Тихого океана. Промеры инфузорий этого 
вида из других мест обитания не выходят за пределы указанной изменчивости 
или очень близки к ним. Диаметр прикрепительного диска 17.6-30.2 (23.8± 
0.46,34), наружный диаметр венчика 18.9 -26.1 (21.8±0.30, 35), внутренний 
диаметр венчика 13.5-19,4 (15.6±0.25,39) [хт. Длина наружного отростка 
1.8-4.1 (3.1 ±0.03, 185), внутреннего 1.8-4.1 (2.7±0.03, 185) |хт. В венчике 
20-25 (22.6±0.14, 75) зубцов, на каждый зубец приходится 5-7 (5.7±08, 70) 
полос прикрепительного диска. Ширина краевой мембраны 1.8-3.2 (2.3±0.07, 
29) (хт. 

Локализация и хозяин: жабры Hexagrammos stellen, Н. octogrammus, Н. ota-
kii, Veraspes moseri, Pallasina barbata, Zoarces viviparus elongatus. 

Распространение: Тихий океан, Охотское море, Татарский пролив, Япон-
ское море (зал. Посьет, о. Попов), по Жукову (1964), Берингово море (бухта 
Провидения). 

По нашим данным, зараженность отдельных видов рыб Т. hexagrammi 
в Японском море: Hexagrammos octogrammus 2 из 13 (15.4%), Н. steller i — 3 из 
18 (16.7%), в Охотском море 9 из 17 Я. octogrammus (58.8%), в Тихом океане 
— 2 из 3. Заражение Veraspes moseri из Тихого океана было единичным. 

Встречается одновременно с Trichodina frequentis. 

Trichodina jadranica (Raabe, 1958) (PI. II 10-14) 

Син.: Т. borealis Schulman et Schulman-Albova, 1953, T. pediculus f. pleuronectes 
Stryjecka-Trembaczowska, 1953, T. domerguei f . jadranica Raabe, 1958, Т. domer-
guei f. pleuronectes Raabe, 1958, Т. domerguei f. gobii Raabe, 1959, Т. anguilli Wu, 
1961 sensu Ergens et Lom, 1970. 

Обсуждая синонимию Т. jadranica (Raabe, 1958), мы не можем рассматри-
вать этот вид в качестве синонима Т. domerguei f . borealis, описанного До-
гелем (1940) с бычков и камбал Белого моря (позднее триходины с бычков 
были выделены под названием Т. cottidarum Dogiel, 1948). Для триходин с кам-
бал Догель указывал значительно большее число зубцов в венчике (26-31, 
преобладало 28), чем это наблюдалось в большинстве популяций Т. jadra-
nica. Поскольку в настоящее время невозможно установить, какой вид инфу-
зорий в действительности соответствует названию „Trichodina domerguei 
f. borealis" и с какого вида рыб („камбала", по Догелю), мы вынуждены рас-
сматривать Т. domerguei f. borealis Dogiel, 1940 ( = Т. borealis) в качестве по- -
men dubium. Триходины, описанные Жуковым (1964) и нами (Штейн 1967, 
1967, 1973, 1976) с камбал, хорошо идентифицируются с Т. jadranica. 

http://rcin.org.pl



632 
Г. А. ШТЕЙН 

Приведем биометрические данные Т. jadranica с Осса iburia из Тихого 
океана. Диаметр прикрепительного диска 24.6-33.9 (28.7±0.58, 23), наружный 
диаметр венчика 21.6-30.8 (25.8±0.55, 23), внутренний диаметр венчика 14.5-
20.5 (17.6±0.38,24) fx™. Длина наружного отростка 3.5-5.3 (4.3±0.03, 120), 
длина внутреннего отростка 1.8-3.5 (2.7±0.03, 116) fj.m. В венчике 21-25 (22.9± 
0.13,28) зубцов, на каждый зубец приходится 6-9 (7.6±0.06, 125) полос при-
крепительного диска. Ширина краевой мембраны 2.6-4.0 (3.4±0.07, 24) [i.m. 
Отношение наружного и внутреннего отростков 112.9-222.2 (160.3±2.06, 116). 

Следует отметить, что дальневосточные популяции были более крупными 
и с большим числом зубцов в венчике, по сравнению с черноморско-азовскими. 

Локализация и хозяин: жабры, реже поверхность тела Осса iburia, Gymno-
canthus pistilliger, G. intermedins, Liparis sp. I, Liparis sp. II, Limanda yokohamae, 
Veraspes moseri, Lepidopsetta bilineata. 

Распространение: Японское море (зал. Петра Великого, о. Попов); Татар-
ский пролив, Тихий океан, по Жукову (1964), Берингово море (бухта Про-
видения, зал. Лаврентия). 

В нашем материале Trichodina jadranica обнаружена одновременно с Т. oli-
gocotti, Т. hexagrammi (Veraspes moseri), Trichodina decipiens (Liparis sp. I), Tri-
chodina cottidarum, T. ovonucleata, T. jarmilae (Occa iburia). 

Зараженность разных видов рыб Т. jadranica в бассейне Тихого океана 
была различной. В Японском море у о-ва Попов были заражены 1 из 8 Gymno-
canthus pistilliger, 1 из 2 С. intermedins. Последний вид в районе зал. Посьет 
(бухта Миноносок) был заражен на 4.9% (1 из 21). В Тихом океане Т. jadra-
nica обнаружена у 5 из 5 Осса iburia, 2 из 10 Limanda yokohamae, 4 из 5 Veras-
pes moseri. В Татарском проливе — у единственного экземпляра Liparis sp. II. 

По-видимому, одной из модификаций Trichodina jadranica ядляется Т. ja-
dranica subsp. noblei Lorn, 1970 с жабер Eleotris sandwicensis с о. Оаху (Гавай-
ские осторова) в Тихом океане. 

Trichodina jarmilae Lom et Laird, 1969 (PI. III 15-16) 

Син.: Т. abomae Dogiel, 1948 Т. cottidarum f. cottidarum Dogiel, 1948, part., 
Т. cottidarum f. hemitripteri Dogiel, 1948, T. borealis subsp. cottidarum Haider, 
1964, T. borealis subsp. hemitripteri Haider, 1964, (?) T. cottidarum f. alcichthys 
Dogiel, 1948. 

Все перечисленные виды были описаны по гематоксилиновым препара-
там. Переисследование дальневосточных триходин с тех же хозяев, которые 
были обследованы Догелем (Aboma lactipes, Blepsias cirrhosus, Bero elegans, 
Tilesina gibbosa, Hemitripterus villosus), с применением методики импрегнации 
дало возможность установить их идентичность с Т. jarmilae — видом, опи-
санным (Lorn and Laird 1969) с Hemitripterus americanus из Северной Атлан-
тики (Ньюфаундленд). 
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Наши измерения Trichodina jarmilae с Blepsias cirrhosus из Татарского про-
лива. Диаметр прикрепительного диска 21.8-33.3 (27.6±0.29, 59)? наружный 
диаметр венчика 18.5-27.7 (22.7±0.23, 60), внутренний 11.9-20.8 (15.2±0.19, 60) 
[i.m. Длина наружного отростка зубца 3.0-4.6 (3.7±0.02,292), внутреннего 
2.0-4.0 (2.9±0.02, 292), центральной части зубца 0.3-1.3 (0.9±0.01, 211) p.m. 
Венчик состоит из 19-24 (21.4±0.13, 97) зубцов, на каждый зубец приходится 
6-9 (7.3±0.04, 200) полос прикрепительного диска. Ширина краевой мембраны 
2.0-3.7 (2.7±0.05, 51) fj.m. Отношение наружного и внутреннего отростков 
81.1-185.0 (129.0± 1.09, 292). Популяции с других хозяев и из иных мест оби-
тания незначительно отклонялись в ту или иную сторону. 

Локализация и хозяин: жабры Hemitripterus villosus, Bero elegans, Blepsias 
cirrhosus. Myoxocephalus jaok, M. brandti, M. stelleri, Icelinus sp., Tilesina gib-
bosa, Pallasina barbata, Aboma lactipes. Liparis sp. I, Azuma emmnoin, Occa 
iburia, Pholis pictus. 

Распространение: Тихий океан, Охотское море, Татарский пролив, Япон-
ское море (зал. Петра Великого, о. Попов). 

В нашем материале очень часто наблюдалось смешанное заражение Т. jar-
milae и Т. decipiens (Blepsias cirrhosus, Tilesina gibbosa, Azuma emmnoin, Palla-
sina barbata). Кроме того отмечено смешанное заражение Trichodina järmi-
lae с T. raabei (Myoxocephalus jaok), Trichodina cottidarum (.Aboma lactipes), Tri-
chodina frequent is {Azuma emmnoin), с Trichodina ovonucleata и T. jadranica (Occa 
iburia). 

Наибольшая интенсивность и экстенсивность заражения Trichodina jar-
milae наблюдались у Blepsias cirrhosus из Татарского пролива (8 из 18-44%). 
По нашим данным, Blepsias cirrhosus в этом районе (пос. Антоново) следует 
считать основным хозяином Trichodina jadranica. Другие виды рыб были за-
ражены следующим образом: Tilesina gibbosa — 3 из 3, Pallasina barbata 
2 из 3, Bero elegans — 1 из 2, Myoxocephalus brandti — единично 1 из 2, Iceli-
nus sp. и Azuma emmnoin — единственные экземпляры. В Охотском море от-
мечено единичное заражение 1 из 2 экз. Myoxocephalus stelleri. В Японском 
море: 2 из 10 (20%) Aboma lactipes, единично 1 из 2 Liparis sp. I и 2 из 3 Myoxo-
cephalus jaok. 

Trichodina micromaculata Stein, 1975 (Pl. III 17-18) 

Впервые описаны с черноморских и азовских рыб в Определителе парази-
тов позвоночных Черного и Азовского морей (Штейн 1975). Так как форма 
определителя не позволила привести подробное описание нового вида, мы 
даем его в данной работе. 

Инфузории среднего размера. Зубцы широко расставлены, с широкими 
центральными частями. Наружные отростки широкие лопастевидные с вы-
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пуклой передней и почти прямой или слабо вогнутой задней стороной, слегка 
сужаются к закругленной или слабо заостренной вершине. Внутренние отрост-
ки прямые, равномерно палочковидные или немного расширяющиеся на 
концах, на одном уровне с наружными или сдвинуты назад. Вырост перед 
внутренним отростком не всегда четко выражен. На импрегнированных пре-
паратах центральная зона прикрепительного диска чаще всего в виде един-
ственного небольшого светлого пятна или состоит из нескольких пятен раз-
ной формы и размера. Концы внутренних отростков на значительном рассто-
янии не доходят до светлого центра. 

Триходины с Opisthocentrus dybowskii из Татарского пролива имели следу-
ющие размеры: диаметр прикрепительного диска 32.4 — 46.9 (39.5±0.36, 71), 
наружный диаметр венчика 28.4-41.9 (35.9±0.31, 78), внутренний 18.0-29.1 
(24.8±0.24,79) (лт. Длина наружного отростка 4.8-6.4 (5.6±0.02, 395), вну-
треннего 3.6-6.7 (5.1 ±0.03,393), ширина центральной части зубца 1.4-2.4 
(1.7±0.03, 162) (лт. В венчике 20-27 (23.2±0.12, 125) зубцов, на каждый зубец 
приходится 7-12 (8.9±0.05, 354) полос прикрепительного диска. Ширина кра-
евой мембраны 2.7-5.0 (3.8±0.06, 72) fj.m. Отношение наружного и внутреннего 
отростков 73.1-158.3 (110.0±0.67, 391). 

Триходины с поверхности тела и жабер Mugil cephalus из залива Посьет 
по форме зубцов и размерам прикрепительного диска близки к черноморским 
Trichodina micromaculata с жабер Trachurus mediterraneus и Syngnathus argen-
tatus, отличаясь несколько большими размерами наружных и внутренних от-
ростков и преобладающим числом полос, приходящихся на один зубец. Для 
инфузорий с Opisthocentrus dybowskii и Pholis pictus (Татарский пролив) ха-
рактерны более резко сужающиеся к вершинам наружные отростки зубцов, 
слабо изогнутые в том же направлении, что и наружные, внутренние отростки. 
По числу зубцов они немного отличаются от черноморских триходин, а по 
числу полос оказываются ближе к триходинам с Mugil cephalus из залива 
Посьет. 

Описываемый вид наиболее близок к Trichodina vancouverense Laird, 1961 
и Т. arctica Zhukov, 1964. От Т. vancouverense отличается закругленными вер-
шинами наружных отростков, закругленными на концах палочковидными 
(а не шиловидными как у Т. vancouverense) внутренними отростками, пре-
обладающим у тихоокеанских рас числом полос, приходящихся на один зу-
бец. От Т. arctica — более крупными размерами, меньшим числом зубцов 
в венчике и преобладанием большего числа полос. Однако, возможно, что 
эти отличия связаны как с различной обработкой материала (Т. vancouverense 
и Т. arctica олисаны по препаратам, окрашенным гематоксилином), так и с про-
явлением внутривидовой изменчивости. 

Локализация и хозяин: жабры, плавники, реже поверхность тела и носо-
вые ямки Opisthocentrus dybowskii, Pholis pictus, Mugil cephalus. 

Распространение: Японское море (зал. Посьет), Татарский пролив. 
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Trichodina oligocotti (Lom, 1970) (PI. III 19-20) 

Син.: Т. cottidarum subsp. oligocotti Lom, 1970. 

Описаны с жабер Oligocottus maculosus у острова Сан-Жуан (Тихоокеан-
ское побережье США, штат Вашингтон) (Lom 1970). Нами обнаружены на 
жабрах, реже на плавниках камбалы Veraspes moseri в Тихом океане. 

Триходины среднего размера. Серповидно изогнутые наружные отростки, 
наиболее широкие в нижней части, сужаются к заостренным вершинам. Вну-
тренние отростки прямые или слегка изогнуты назад, как правило заметно 
длиннее наружных, сужаются к концам или равномерно палочковидные, 
сдвинуты назад, по сравнению с наружными. Небольшой вырост перед вну-
тренним отростком не всегда отчетливо вииен. На импрегнированных пре-
паратах центральная часть диска темная или с бесформенными мелкими 
включениями. 

Размеры: диаметр прикрепительного диска 24.8-36.9, наружный диаметр 
венчика 23.2-33.8, внутренний 16.0-24.8 pim. Длина наружного отростка 3.2-
5.6 внутреннего, 2.4-6.3, ширина центральной части зубца 0.8-2.0 fj.m. Венчик 
состоит из 19-26 зубцов, на каждый зубец приходится 6-10 (преобладает 8) 
полос прикрепительного диска. Ширина краевой мембраны 1.6-3.6 [хш. От-
ношение длины наружного и внутреннего отростков 87.7-91.4. 

От типичных Trichodina cottidarum, Т. oligocotti отличаются формой наруж-
ных и внутренних отростков, от Т. histiocotti формой наружных отростков, 
положением внутренних отростков по отношению к окружности венчика. 

Были обследованы 5 экземпляров Veraspes moseri, все они были заражены 
Trichodina oligocotti. 

Статистическая обработка промеров инфузорий с камбал разного размера 
(270, 310 и 540 mm) не обнаружила достоверных различий в размерах и ко-
личестве зубцов в венчике инфузорий в зависимости от размеров (возраста) 
хозяев. 

Trichodina ovonucleata Raabe, 1958, (PI. IV 21-24) 

Син.: Tripartiella globonucleata Lom, 1963, Trichodina ovonucleata f. gracilis Zaika, 
1966, T. ovonucleata f. subtilis Zaika, 1966, T. parvula Lom, 1970, T. ovonucleata 
subsp. globonucleata Lom, 1970. 

Наиболее характерным видовым признаком Т. ovonucleata является оваль-
ный или бобовидный Ма, в отличие от большинства других представителей 
рода с подковообразным или колбасовииным ядром. Сравнение литератур-
ных (Raabe 1958, Lom 1962, Заика 1966, Lom 1970, Найденова 1974, Штейн 
1975) и собственных данных показало большую изменчивость количествен-
ных признаков, в том числе и длины адоральной спирали у Т. ovonucleata. 
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Lom (1970) на основании сходства формы зубцов, размеров тела и ядер 
объединил Т. ovonucleata с описанной им ранее (Lom 1963) Tripartiella (Para-
trichodina) globonucleata, рассматривая последний вид в качестве подвида Tri-
chodina ovonucleata. Одновременно й этой же работе им был описан новый 
вид Т. parvula, обнаруженный одновременно с Т. ovonucleata на одних и тех 
же хозяевах. Сам Lom отмечает сходство между Т. ovonucleata и Т. parvula 
по форме зубцов, у последнего вида лишь более заостренные наружные и вну-
тренние отростки. Сравнение биометрических данных и приведенных в ра-
боте фотографий (Lom 1970: Табл. 1-2, Plate II, Figs. 1-3; Plate V, Figs. 3-6) 
убедило нас в том что Т. parvula и Tripartiella globonucleata (= Т. ovonucleata) 
относятся к одному и тому же виду. К сожалению Lom приводит лишь раз-
меры Ма Т. parvula, не упоминая о его форме. 

В нашем черноморском материале единичные особи типа „Т. parvula" 
встречались одновременно с типичными Т. ovonucleata или преобладали, 
как это имело место на мазках с различных видов рыб в районе Севастополя. 
В бассейне Тихого океана нами были обнаружены только инфузории типа 
„Т. parvula" с более грубыми, по сравнению с типичными Т. ovonucleata, зуб-
цами: широкие наружные отростки зубцов с заостренными вершинами, вну-
тренние отростки шиловидные или клиновидные, срединные части зубцов 
относительно широкие. 

Размеры инфузорий с жабер Occa iburia из Тихого океана: диаметр при-
крепительного диска 25.5-26.4 (21.0±0.37,44), наружный диаметр венчика 
13.6-24.6 (18.0±0.39, 44), внутренний диаметр венчика 8.6-17.6 (12.9±0.29, 44) 
[лт. Длина наружного отростка 1.9-4.4 (2.6±0.03, 204), внутреннего 1.8-4.0 
(2.5±0.04, 181) (хт. В венчике 16-24 (19.7±0.16, 73) зубцов, на каждый зубец 
приходится 5-8 (7.0±0.06, 128) полос прикрепительного диска. Ширина кра-
евой мембраны 1.4-3.1 (2.2±0.05, 43) [хт. Отношение наружного и внутрен-
него отростков 71.0-200.0 (108.2±1.80, 182). 

Возможно, что формы типа Т. parvula представляют собой какую-то не-
уточненную пока стадию жизненного цикла Trichodina ovonucleata и являются 
следствием фенотипической изменчивости. Это предположение подтвержда-
ется находкой экземпляров, сочетающих одновременно признаки „Т. par-
vula" (широкие заостренные на вершине наружные отростки и Т. ovonucleata 
(палочковидные закругленные на концах внутренние отростки). 

Локализация и хозяин: жабры, реже плавники Myoxocephalus jaok, Occa 
iburia, Hexagrammos octogrammus. 

Распространение: Тихий океан, Японское море (о. Попов), по данным 
Lom (1970), Тихоокеанское побережье США (о. Сан-Жуан, штат Вашингтон). 

По нашим данным, были заражены 5 из 5 Occa iburia, 6 из 13 (46.2%) He-
xagrammos octogrammus, 1 из 5 Myoxocephalus jaok. Наблюдали смешанное 
заражение Trichodina ovonucleata с Т. raabei (Hexagrammos octogrammus, Myoxo-
cephalus jaok) и с Trichodina jadranica, Т. cottidarum и Т. jarmilae (Occa iburia). 
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Trichodina raabei, 1962 (PI. IV 25-26) 

Син.: Т. multidentis Laird, 1953, part. 

Обнаружены нами на жабрах Pleurogrammus azonus из Тихого океана. 
Hexagrammes octogrammus и Myoxocephalus jaok с о. Попов. Наиболее много-
численной была популяция с Pleurogrammus azonus. 

Диаметр прикрепительного диска 22.9-31.9 (27.5i0.40, 38), наружный диа-
метр венчика 20.7-28.5 (24.6±0.35, 40), внутренний 15.8-21.3 (18.3±0.23, 41) [xm. 
Длина наружного отростка 2.7-3.8 (3.2±0.03, 145), внутреннего 1.8-3.8 (2.7± 
0.04, 145) ptm. В венчике 23-29 (25.7±0.12, 102) зубцов, на каждый зубец при-
ходится 5-8 (6.6±0.07, 94) полос прикрепительного диска. Ширина краевой 
мембраны 2.2-3.2 (2.5±0.03,40) [лш. Отношение наружного и внутреннего 
отростков 84.4-156.5 (119.7±1.26, 145). 

В Японском море Trichodina raabei обнаружена у 10 из 13 (77%) Hexagra-
mmes octogrammus одновременно с Trichodina ovonucleata, в Тихом океане 
у единственного экземпляра Pleurogrammus azonus. 

Laird (1953) на побережье Новой Зеландии (Северный остров) с нескольких 
видов рыб описал новый вид — Trichodina multidentis, отличавшийся большой 
изменчивостью. Мы предполагаем, что, по-видимому, Т. multidentis, в пони-
мании Laird, представляет собой смесь видов, одним из которых, судя по 
форме зубцов (Laird 1953, Fig. 89), является Т. raabei. 

Trichodina elegans sp. n. (PI. IV 27) 

Инфузории среднего размера. Прикрепительный диск с тонкими зубца-
ми. Наружные отростки зубцов слега изогнуты, треугольный формы, вер-
шины их заострены или слегка закруглены. Внутренние отростки изогнуты 
в том же направлении, что и наружные, тонкие палочковидные, прикрепля-
ются на уровне заднего края наружного отростка. Центральные части зубцов 
тонкие, сужающиеся к концам. На импрегнированных препаратах централь-
ная светлая зона чаще всего раздроблена на 2-3 фрагмента, внутренние отрос-
тки на значительном расстоянии не доходят до нее. Отмечены экземпляры 
с нераздробленной светлой зоной. 

Диаметр прикрепительного диска 24.0-31.5 (28.5, 11 экз.), наружный диа-
метр венчика 24.9-30.2 (26.3, 12 экз.), внутренний 14.7-20.7 (18.2, 12 экз.) (j.m. 
Длина наружного отростка 3.3-4.9 (4.0±0.05, 59), внутреннего 3.0-4.8 (3.8± 
0.05,59), ширина центральной части зубца 0.6-1.2 (0.8±0.04, 40) (лт. Венчик 
СОСТОИТ из 21-25 (23.3, 11 экз.) зубцов, на каждый зубец приходится 8-10 полос 
прикрепительного диска (8.8±0.18, 20). Ширина краевой мембраны 2.7-3.6 
(3.3, 11 экз.) [лт. Отношение наружного и внутреннего отростков 85.7-130.0 
(106.5±1.36, 59). 
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От ТпсИофпа ткготасиШа Т. е1е%ап$ отличаются треугольными наруж-
ными отростками, отсутствием выроста перед внутренним отростком, от 
Т. 1епи1(1еп5 — значительно меньшими размерами, формой и числом зубцов, 
строением центральной светлой зоны. 

Локализация и хозяин: жабры Pungitius 1утет18. 
Распространение: ручей, впадающий в озеро Тунайча. 
Заражение слабое, главным образом на 1 из 15 вскрытых экземпляров 

колюшек. Одновременно с ТпсИосИпа domerguei domerguei. 

Trichodina frequentis sp. п. (Pl. Y 28-29) 

Син.: T. spheroides Dogiel, 1948, ошибочно T. trichiuri Dogiel, 1948 (Штейн 1967, Рис. 4). 

Инфузории среднего размера с хорошо развитым прикрепительным дис-
ком. Наружные отростки зубцов широкие серповидно изогнутые, сужаются 
к закругленным или слегка заостренным вершинам; внутренние длинее на-
ружных, тонкие, равномерно палочковидные или сужающиеся к концам, 
прямые, слегка сдвинуты назад, по сравнению с наружными, и направлены 
концами вперед. Центральные части зубцов узкие, почти цилиндрические 
или слабоконические. По мере роста они заметно удлиняются, так что у вполне 
сформированных экземпляров зубцы оказываются широко расставленными. 
На импрегнированных препаратах характерна обширная темная центральная 
зона прикрепительного диска. 

Ma подковообразный, Ми овальный, среднего размера и расположен про-
тив конца Ma или на небольшом расстоянии сбоку от него. 

Биометрические данные T. frequentis с Hexagrammos octogrammus из Охот-
ского моря: Диаметр прикрепительного диска 26.8-39.4 (34.2±0.73, 23), на-
ружный диаметр венчика 25.2-34.8 (30.9±0.61,23), внутренний 19.2-28.0 
(24.1 ±0.57, 23) [хш. Длина наружного отростка 2.8-3.6 (3.3±0.02, 100), вну-
треннего 2.4-4.8 (3.8±0.05, 100), ширина центральной части зубца 0.4-0.8 
(0.8±0.01, 40) [хш. Венчик состоит из 27-36 (31.8±0.26, 62) зубцов, на каждый 
зубец приходится 6-10 (7.1 ±0.10, 60) полос прикрепительного диска. Ширина 
краевой мембраны 1.7-2.8 (2.4±0.05,23) [лт. Отношение наружных и внутрен-
них отростков 66.7-150.0 (89.4±1.23, 100). 

Более крупными были инфузории с Hexagrammos otakii из Татарского 
пролива. Размеры единичных экземпляров Trichodina frequentis с Pleurogram-
mus azonus, Azuma emmnoin, Limanda herzensteini и других видов рыб не выхо-
дят за пределы указанной изменчивости. 

Адоральная спираль совершает чуть больше одного оборота. 
От Trichodina trichiuri Dogiel, 1948 отличаются иной формой зубцов, боль-

шим числом зубцов в венчике, большими размерами прикрепительного диска 
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и венчика, от Т. galiae Lom et Laird, 1969 — иной формой зубцов, большим 
их числом и меньшими размерами, от Т. halli Padnos et Nigrelli, 1942 — иной 
формой зубцов и меньшими размерами. 

Вероятно одной из рас3 Т. frequentis являются триходины, описанные 
Догелем с жабер Spheroides rubripes в заливе Петра Великого под названием 
Trichodina spheroides. Размеры: диаметр тела 53-73 (63), прикрепительного 
диска 45-57 (51), венчика, в среднем, 35 |лт. Венчик состоял из 25-29 зубцов, 
на каждый зубец приходилось 8 полос прикрепительного диска. Как писал 
Догель, наряду с другими признаками „нежность структуры венчика крю-
чьев также может считаться одним из признаков" (1948, стр. 49). Сближая 
инфузорий с Spherodies с Trichodina frequentis, мы основываемся на сходстве 
схематического рисунка, приведенного в работе Догеля (1948, Табл. VI, 1), с изо-
бражениями Т. frequentis (широко расставленные зубцы, внутренние отростки 
направлены вперед). По размерам они ближе всего к инфузориям с Неха-
grammos otakii из Охотского моря. 

Так как видовое название Trichodina spheroides оказалось преоккупиро-
ванным (см. Т. spheroidesi Padnos et Nigrelli, 1942), мы вынуждены были за-
менить его новым названием — Trichodina frequentis sp. п. 

Локализация и хозяин: жабры Hexagrammos octogrammus, Н. otakii, Н. stel-
leri, Pleurogrammus azonus, Eleginus gracilis, Azuma emmnoin, Limanda herzen-
steini, Zoarces viviparus elongatus, (?) Myoxocephalus jaok, вероятно, Spheroides 
rubripes, S. pardalis. \ 

Распространение: Охотское море, оз. Изменчивое, Татарский пролив, Япон-
ское море (заливы Посьет, Петра Великого). 

Зараженность одного и того же вида рыб в различных местообитаниях 
заметно отличалась. Так Hexagrammos octogrammus был заражен следующим 
образом: Охотское море — 4 из 5, Татарский пролив — 1 из 12 (8,3%), Япон-
ское море (о. Попов) — вскрыто 13 экземпляров, зараженных не было. Н. stel-
ler i; Охотское море — единственный экземпляр не заражен; Японское море 
(зал. Посьет) — 5 из 25 (20%) 2 из 5 на о. Попов. Н. otakii: Охотское море — 
2 из 3, Татарский пролив — единственный экземпляр не заражен. Eleginus 
gracilis из Охотского моря — 3 из 5. На остальных видах рыб отмечены лишь 
единичные инфузории. 

Обитает одновременно с Trichodina hexagrammi и Т. pala 
Кроме биометрической, наблюдается изменчивость формы зубцов, прежде 

всего внутренних отростков, которые могут быть то тонкими шиловидными, 
то довольно широкими палочковидными. 

3 Под расой мы понимаем, (Майр 1971, стр. 61) локальные популяции внутри подвида, 
расы по хозяину у паразитов 

3 As a race we understand (according to M а у r 1971) local populations within 
subspecies, in the case of parasites — host races 
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Trichodina histiocotti sp. n. (PI. V 30) 

Сравнительно мелкие инфузории. Наружные отростки широкие лопасте-
видные, слегка сужаются к вершине. Передний край наружного отростка 
выпуклый, задний слегка вогнутый, Внутренние отростки прямые равно-
мерно палочковидные, направлены вперед под углом к окружности венчика. 
Центральные части зубцов сравнительно узкие. Зубцы тесно сближены. На 
импрегнированных препаратах центральная часть диска темная или с бес-
форменными светлыми включениями. 

Диаметр прикрепительного диска 20.8-30.4 (27.8±0.37, 23), наружный диа-
метр венчика 19.8-26.4 (23.7±0.16, 24), внутренний 14.4-19.1 (16.9±0.23, 25) [лт. 
Длина наружного отростка 2.6-3.8 (3.3±0.6, 125), внутреннего 3.2-5.6 (4.3± 
0.04,115), ширина центральной части зубца 0.3-1.0 (0.7±0.02, 102) [лт. Вен-
чик СОСТОИТ из 21-27 (24.6±0.08, 153) зубцов, на каждый зубец приходится 
6-8 (7.3±0.05, 135) полос прикрепительного диска. Отношение наружного 
и внутренново отростков 60.5-108.6 (77.4±0.71, 115). 

От Т. frequentis 'отличаются значительно меньшими размерами, иной 
формой наружных отростков тесно сдвинутых зубцов, меньшим числом зуб-
цов в венчике, относительно более длинными внутренними отростками, от 
типичных Т. cottidarum — формой наружных и внутренних отростков, поло-
жением внутреннего отростка по отношению к окружности венчика, более 
мелкими размерами, от Т. oligocotti — формой и положением внутренних 
отростков, более округлой формой наружных лопастей. 

Локализация и хозяин: жабры Histiocottus bilobus. 
Распространение: Татарский пролив. 
Единственный экземпляр Н. bilobus был заражен очень сильно. 

Trichodina minima sp. п. (PI. V 31-32) 

Мелкие триходины с небольшим числом зубцов в венчике, обнаружены 
на жабрах Stichaeus nozawae из зал. Посьет. Наружные отростки изогнуты, 
с выпуклой передней и вогнутой задней стороной и закругленной вершиной. 
Более короткие прямые палочковидные внутренние отростки сдвинуты назад. 
Направленный вперед вырост перед внутренним отростком не всегда отче-
тливо виден. На импрегнированных препаратах центральная часть диска 
в виде небольшого цельного или раздробленного на несколько фрагментов 
светлого пятна. Внутренние отростки на значительном расстоянии не дохо-
дят до светлого центра. 

Диаметр прикрепительного диска 17.6-19.2, наружный диаметр венчика 
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15.7-16.6, внутренний 9.6-11.5 [хш. Длина наружного отростка 2.9-3.5, вну-
треннего 1.9-2.9 [л.т. Венчик из 17-19 зубцов. Число полос из-за плохой сохран-
ности инфузорий сосчитать не удалось. Отношение наружного и внутреннего 
отростков 100.0-168.4. 

От Т. Ьеха^гатпи отличается формой зубцов и включений в центральной 
части прикрепительного диска, меньшим числом зубцов в венчике. 

Единственный экземпляр БНсЬаеш погашав был слабо заражен. 

Trichodina miranda sp. п. (PI. V 33) 

Довольно крупные инфузории. Наружные отростки зубцов треугольные 
широкие с выпуклым передним и прямым задним краями, расположены пер-
пендикулярно или под небольшим углом к окружности венчика. Внутренние 
отростки прямые палочковидные, слегка сдвинуты назад по отношению к на-
ружным отросткам. Небольшой направленный вперед вырост перед внутрен-
ним отростком не всегда отчетливо виден. Центральные части зубцов сравни-
тельно узкие и сужаются к концам. Центральная часть диска на импрегни-
рованных препаратах имеет своеобразное строение: светлые палочковидные 
структуры расположены по радиусам в виде правильной розетки, часто 
они как бы продолжают внутренние отростки и отделены от них небольшими 
темными промежутками. Число центральных включений примерно вдвое мень-
ше числа зубцов в венчике. По-видимому, это образование представляет 
собой остатки зубцов предыдущего поколения. 

Диаметр прикрепительного диска 42.3-57.1 (50.7±1.34, 17), наружный диа-
метр венчика 38.0-54.1 (46.99±1.22, 18), внутренний 26.6-39.9 (34.4±0.95, 18) 
[j.m. Длина наружного отростка 4.6-7.3 (6.3±0.07, 85), внутреннего 4.9-9.2 
(7.3±0.10, 80), ширина центральной части зубца 1.3-2.3 (1.8±0.04, 51) [хт. 
В венчике 27-31 (29.2±0.22, 26) зубцов, на каждый зубец приходится 8-11 
(9.2±0.14, 49) полос прикрепительного диска. Ширина краевой мембраны 
3.4-5.6 (4.3±0.21, 11) [лт. Отношение наружного и внутреннего отростков 
67.6-116.3 (87.4± 1.02, 80). 

От всех описанных ранее с рыб видов триходин Т. miranda отличается 
своеобразным строением центральной части прикрепительного диска. По 
форме зубцов наиболее сходна с Т. tenuidens. От Т. unionis с пресноводных 
моллюсков отличается формой зубцов, более мелкими размерами и упоря-
доченным строением центральной зоны прикрепительного диска. 
Локализация и хозяин: жабры, реже плавники Gasterosteus aculeatus. 

Распространение: Татарский пролив. 
Из 10 вскрытых Gasterosteus aculeatus были заражены 7 (70%). Интенсив-

ность на жабрах невысокая, на плавниках — единичные экземпляры. 

\ 

http://rcin.org.pl



548 

Trichodina pala sp. n. (PI. V 34) 

Среднего размера. Наружные отростки зубцов с параллельными краями 
и широко закругленными вершинами, иногда слегка скошенными, перпен-
дикулярны или немного наклонены по отношению к окружности венчика. 
Внутренние отростки палочковидные с закругленными вершинами, как пра-
вило, прямые и сдвинуты назад по отношению к наружным. Небольшой 
вырост перед внутренним отростком не всегда отчетливо виден. Централь-
ные части зубцов сравнительно тонкие и короткие. На импрегнированных 
препаратах центральная часть диска темная или -с неоформленными мел-
кими светлыми включениями. 

Диаметр прикрепительного диска 28.8-40.0 (34.2±0.66, 22), наружный диа-
метр венчика 24.4-36.5 (30.8±0.65, 23), внутренний 16.4-25.0 (20.6±0.53, 22) jxm. 
Длина наружного отростка 4.4-6.0 (5.1 ±0.03, 128), внутреннего 2.8-5.6 (4.7± 
0.05, 103), ширина центральной части зубца 0.5-1.6 (1.2±0.03, 85) jxm. В вен-
чике 21-26 (23.5±0.20, 35) зубцов, на каждый зубец приходится 7-11 (8.9± 
0.11, 69) полос прикрепительного диска. Ширина краевой мембраны 2.4-4.4, 
(3.4±0.09, 28) fxm. Отношение наружного и внутреннего отростков 90.9-171.4 
(110.9±1.29, 103). 

От Т. nigra subsp. cobitis отличается широко расставленными зубцами 
с закругленными наружными отростками, меньшими, в среднем, размером 
и числом зубцов в венчике, от Т. platyformis значительно меньшими разме-
рами и меньшим числом зубцов в венчике, закругленными на концах внутрен-
ними отростками, от Т. trigonofibulae более крупными размерами, меньшим 
числом зубцов и полос, взаиморасположением наружного и внутреннего 
отростков. Весьма вероятно, что Т. pala sp. п. и Т. trigonofibulae Zhukov, 1964 
представляют собой разные расы одного и того же вида, а их различия — 
результат изменчивости, связанный с обитанием на разных хозяевах. Это 
предположение поддерживается указанием Жукова (1964, стр. 240), что у Т. tri-
gonofibulae "наружная ветвь отходит от тела крючка почти под прямым углом", 
как в случае Т. pala, и тем, что в нашем материале были обнаружены инфу-
зории с более широкими внутренними отростками, которые не были столь 
резко сдвинуты назад. Однако, это предположение нуждается в дополнитель-
ной проверке. 

Локализация и хозяин: жабры Zoarces viviparus elongatus. 
Распространение: Охотское море, Татарский пролив. 
Единичное заражение одного из двух экземпляров Z. viviparus из Охотского 

моря и 4 из 14 (28.6%) из Татарского пролива. Одновременно с Trichodina 
frequentis. 

Таким образом, в обследованных районах нами были обнаружены 20 ви-
дов инфузорий, из которых 18 относятся к роду Trichodina. Представляет 
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интерес находка Paratrichodina incisa, широко распространенного пресновод-
ного паразита, на Leuciscus brandti — единственном представителе сем. Су-
prinidae, обитающем в соленой воде. 

Приведенный нами в начале статьи список может быть дополнен за счет 
видов, описанных в литературе для северной части бассейна Тихого океана 
и не обнаруженных нами в обследованных районах. 

(1) Trichodina vancouverense Laird, 1961 — Artedius fenestralis (нуждается 
в проверке на импрегнированных препаратах), 

(2) Т. trichiuri Dogiel, 1948 — Trichiurus japonicus (нуждается в проверке 
на импрегнированных препаратах); 

(3) Т. inversa Dogiel, 1948 — Trichiurus japonicus, 
(4) Т. arctica Zhukov, 1964 — Melletes papilio (нуждается в проверке на 

импрегнированных препаратах), 
(5) Т. ploveri Zhukov, 1964 — Clupea harengus pallasi (нуждается в проверке 

на импрегнированных препаратах); 
(6) Т. trigonofibulae Zhukov, 1964 — Melletes papilio (нуждается в проверке 

на импрегнированных препаратах). 
Учитывая видовое разнообразие ихтиофауны бассейна Тихого океана 

и то обстоятельство, что нами было обследовано лишь 58 видов рыб, причем 
некоторые виды единично, можно ожидать, что список паразитических ин-
фузорий далеко не завершен. Необходимо продолжение исследований с рас-
ширением круга хозяев и включением новых мест обитания. 

SUMMARY 

In the smears taken from 58 species of fishes the presence of 20 ciliate 
species was ascertained: Trichodina cottidarum Dogiel, 1948, T. decipiens Laird, 
1961, T. domerguei subsp. domerguei Haider, 1964, T. elegini Schulman-Albova, 
1950, T. hexagrammi Zhukov, 1964, T. jadranica (Raabe, 1958), T. jarmilae Lom 
et Laird, 1969, T. micromaculata Stein, 1975, T. oligocotti (Lom, 1970), T. ovonu-
cleata Raabe, 1958, T. puytoraci subsp. marisalbi Stein, 1976, T. raabei Lom, 1962, 
T. elegans Stein sp. п., Т. frequentis Stein sp. п., Т. histiocotti Stein sp. п., Т. mi-
nima Stein sp. п., Т. miranda Stein sp. п., Т. pala Stein sp. n. (?) Paratrichodina 
incisa (Lom, 1959), Trichodinella sp. The revision of the fauna of Urceolariidae of 
fishes of the basins of Pacific Ocean made on the basis of the standard silver 
impregnation method. 
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ПОДПИСИ К ТАБЛИЦАМ I-V 

1: Trichodina cottidarum Dogiel, 1948 с Осса iburia, Тихий океан 
2: Trichodina cottidarum Dogiel, 1948 с Enophrys diceraus, Татарский пролив 
3: Trichodina decipiens Laird, 1961 с Myoxocepalus brandti, Татарский пролив 
4: Trichodina decipiens Laird, 1961 с Blepsias cirrhosus, Татарский пролив 
5: Trichodina elegini Schulman-Albova, 1950 с Eleginus gracilis, о. Попов 
6: Trichodina elegini Schulman-Albova, 1950 с Enophrys diceraus, Татарский пролив 
7: Trichodina hexagrammi Zhukov, 1964 с Hexagrammos octogrammus, Тихий океан 
8: To же самое, часть венчика зубцов увеличена в 2 раза 
9: Trichodina hexagrammi Zhukov, 1964 с Veraspes moseri, Тихий океан 

10: Trichodina jadranica (Raabe, 1958) с Осса iburia, Тихий океан 
11: То же самое, часть венчика зубцов увеличена в 2 раза 
12: Trichodina jadranica (Raabe, 1958) с Veraspes moseri, Тихий океан 
13: Trichodina jadranica (Raabe, 1958) с Gymnocanthus pistilliger, о. Попов 
14: Trichodina jadranica (Raabe, 1958) с Limanda yokohamae, Тихий океан 
15: Trichodina jarmilae Lom et Laird, 1969 с Blepsias cirrhosus, Татарский пролив 
16: Trichodina jarmilae Lom et Laird, 1969 с Azuma emmnoin, Татарский пролив 
17: Trichodina micromaculata Stein, 1975 с Opisthocentrus dybowskii, Татарский 
пролив 
18: Trichodina micromaculata Stein, 1975 с Mugil cephalus, залив Посьет 
19-20: Trichodina oligocotti (Lom, 1970) с Veraspes moseri, Тихий океан 
21: Trichodina ovonucleata Raabe, 1958 с Осса iburia, Тихий океан 
22: To же самое, венчик зубцов, увеличена в 2 раза 
23: Trichodina ovonucleata Raabe, 1958 с Hexagrammos octogrammus, о.Попов 
24: To же самое, часть венчика зубцов увеличена в 2 раза 
25: Trichodina raabei Lom, 1962 с Hexagrammos octogrammus, о. Попов 
26: Trichodina raabei Lom, 1962 с Pleurogrammus azonus, Тихий океан 
27: Trichodina elegans sp. п. с Pungitius tymensis, ручей, впадающий в оз. Тунайча 
28: Trichodina frequentis sp. п. с Hexagrammos octogrammus, Охотское море 
29: Trichodina jrequentis sp. п. с Zoarces viviparus elongatus, Татарский прлив 
30: Trichodina histiocotti sp. п. с Histiocottus bilobus, Татарский пролив 
31: Trichodina minima sp. п. с Stichaeus nozawae, зал. Посьет 
32: To же самое, венчик зубцов увеличена в 2 раза 
33: Trichodina miranda sp. п. с Gasterosteus aculeatus, Татарский пролив 
34: Trichodina pala sp. п. с Zoarces viviparus elongatus, Охотское море 
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EXPLANATION OF PLATES I-V 

1: Trichodina cottidarum Dogiel, 1948 from Occa iburia, Pacific Ocean 
2: Trichodina cottidarum Dogiel, 1948 from Enophrys diceraus, Tatarskij Proliv 
3: Trichodina decipiens Laird, 1961 from Myoxocephalus brandti, Tatarskij Proliv 
4: Trichodina decipiens Laird, 1961 from Blepsias cirrhosus, Tatarskij Proliv 
5: Trichodina elegini Schulman-Albova, 1950 from Eleginus gracilis, Popov Island 
6: Trichodina elegini Schulman-Albova, 1950 from Enophrys diceraus, Tatarskij 

Proliv 
7: Trichodina hexagrammi Zhukov, 1964 from Hexagrammos octogrammus, Pacific 

Ocean 
8: The same, part of denticulate ring magnified twice 
9: Trichodina hexagrammi Zhukov, 1964 from Veraspes moseri, Pacific Ocean 

10: Trichodina jadranica (Raabe, 1958) from Occa iburia, Pacific Ocean 
11: The same, part of denticulate ring magnified twice 
12: Trichodina jadranica (Raabe, 1958) from Veraspes moseri, Pacific Ocean 
13: Trichodina jadranica (Raabe, 1958) from Gymnocanthus pistilliger, Popov Island 
14: Trichodina jadranica (Raabe, 1958) from Limanda yokohamae, Pacific Ocean 
15: Trichodina jarmilae Lom et Laird, 1969 from Blepsias cirrhosus, Tatarskij Proliv 
16: Trichodina jarmilae Lom et Laird, 1969 from Azuma emmnoin, Tatarskij Proliv 
17: Trichodina micromaculata Stein, 1975 from Opisthocentrus dybowskii, Tatarskij 

Proliv „ 
18: Trichodina micromaculata Stein, 1975 from Mugil cephalus, Zaliv Posjeta 
19-20: Trichodina oligocotti (Lom, 1970) from Veraspes moseri, Pacific Ocean 
21: Trichodina ovonucleata Raabe, 1958 from Occa iburia, Pacific Ocean 
22: The same, denticulate ring magnified twice 
23: Trichodina ovonucleata Raabe, 1958 from Hexagrammos octogrammus, Popov 

Island 
24: The same, part of denticulate ring magnified twice 
25: Trichodina raabei Lom, 1962 from Hexagrammos octogrammus, Popov Island 
26: Trichodina raabei Lom, 1962 from Pleurogrammus azonus, Pacific Ocean 
27: Trichodina elegans sp. n. from Pungitius tymensis, stream discharging to 

Tunajöa lake 
28: Trichodina jrequentis sp. n. from Hexagrammos octogrammus, Ochotskoje Sea 
29: Trichodina jrequentis sp. n. from Zoarces viviparus elongatus, Tatarskij Proliv 
30: Trichodina histiocotti sp. n. from Histiocottus bilobus, Tatarskij Proliv 
31: Trichodina minima sp. n. from Stichaeus nozawae, Zaliv Posjeta 
32: The same, denticulate ring magnified twice 
33: Trichodina miranda sp. n. from Casterosteus aculeatus, Tatarskij Proliv 
34: Trichodina pala sp. n. from Zoarces viviparus elongatus, Ochotskoje Sea 
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А. Л. Ю Д И Н 

A. L. Y U D I N 
N 

Механизмы дестабилизации наследственных признаков у амеб 
I. Подавление генетического взаимовлияния ядер 

в гетерокарионах 

Mechanisms of Destabilization of Hereditary Characters in Amoebae. 
I. Inhibition of Genetical Interactions of Nuclei in Heterokaryons 

Синопсис. Ранее было показано (Юдин и Николаева 1968), что временная 
имплантация ядра амебы одного штамма Amoeba proteus (штамм L) в клетку 
другого (штамм С) вызывает у потомства клетки-рецийиента нестабильность 
по маркерному признаку. В настоящей работе обнаружено, что такую деста-
билизирующую активность имплантируемого ядра в отношении маркерного 
признака „устойчивость к этанолу" можно подавить предварительной обра-
боткой амеб-доноров растворами актиномиципа D (1000 (j.g/ml, 2 часа) или 
эритромицина (1000 [xg/ml, 24 часа). При обработке доноров хлорамфениколом 
(1000 [zg/ml, 24 часа), циклогексимидом (1000 [xg/ml, 24 часа) или эметином 
(Ю-4 М, 24 часа) подавление дестабилизирующей активности их ядер обна-
ружить не удалось. 

Калинина и Юдин (1964) обнаружили, что в двуядерных клетках-ге-
терокарионах у амеб Amoeba proteus имеет место генетическое взаимовлияние 
ядер. Оно приводит к наследуемым изменениям обоих ядер. Эти изменения 
проявляются в наследуемой нестабильности ряда признаков клетки, нахо-
дящихся под ядерным контролем. У потомков одноядерных фрагментов 
гетерокариона при повторных тестированиях могут быть обнаружены такие 
значения этих признаков, какие никогда не обнаруживаются в тех же условиях 
культивирования у амеб исходного штамма, к которому по своему происхож-
дению относится ядро данного фрагмента гетерокариона. 

Было показано далее, что даже временная (в некоторых случаях всего 
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на несколько секунд) имплантация ядра одного штамма в целую клетку дру-
гого (т.е. временный гетерокариоз) вызывает у потомства клетки-реципиента 
нестабильность по маркерным признакам (Юдин и Николаева 1968). На 
основании таких опытов был сделан вывод, что в ядре амеб содержится некий 
фактор, способный выходить в цитоплазму клетки-реципиента, проникать 
в её собственное ядро и индуцировать в нем изменения (нестабильность) 
по ряду наследственных признаков. В связи с этим он был назван „дестаби-
лизирующим фактором" (ДФ). 

Ядро амебы дестабилизируется и в том случае, если его имплантировать 
в предварительно денуклеированную цитоплазму амебы другого штамма. 
Однако это наблюдается лишь при условии, что время между удалением 
собственного ядра клетки-реципиента и подсадкой ей чужого ядра невелико, 
порядка нескольких десятков секунд (Юдин 1973). Если же это время порядка 
2-3 мин или больше (как это обычно бывает при получении ядерно-цито-
плазматических „гибридов"), имплантированное ядро остается неизменен-
ным (Yudin and So pin а 1970). Эти данные привели к заключению, что и в обыч-
ной одноядерной клетке амебы в интерфазе имеет место постоянно идущий 
с высокой скоростью двусторонний обмен ДФ между ядром и цитоплазмой. 
Из этих данных следует также, что оставаясь в цитоплазме, ДФ довольно 
быстро утрачивает свою активность. 

Последнее обстоятельство позволяет предположить, что нормальный уро-
вень содержания ДФ в клетке амебы в целом и в её ядре в частности поддер-
живается за счет постоянного синтеза ДФ и, вероятно, может быть снижен, 
если тем или иным путем подавить (хотя бы временно) этот синтез. Можно 
ожидать, что ядро такой амебы уже не будет обладать дестабилизирующей 
активностью при временной имплантации в клетку другого штамма. 

В настоящей работе предпринята попытка экспериментально проверить 
эти предположения. Оказалось, что обработка амеб актиномицином D или 
эритромицином подавляет дестабилизирующую активность их ядер: вре-
менная имплантация таких ядер амебам другого штамма уже не приводит 
к наследственной дестабилизации клеток-реципиентов по маркерному при-
знаку. 

Материал и методика 

(1) Штаммы амеб 

Были использованы штаммы L и С Amoeba proteus из коллекции Института цитологии 
АН СССР. Амеб культивировали по принятой в лаборатории методике Прескотта и Кэ-
риера (Юдин 1975) при 25°С. Клонирование производили в многолуночных микроаква-
риумах из органического стекла (Заар и Лозина-Лозинский 1964) при той же температуре. 

http://rcin.org.pl



.ДЕСТАБИЛИЗАЦИЯ НАСЛЕДСТВЕННЫХ ПРИЗНАКОВ У АМЕБ I. 557 

(2) Трансплантация ядер 

Ядра пересаживали в масляной камере по Фонбрюну с помощью микроманипулятора 
ММ-1, как это описано Юдиным (1968, 1974). 

(3) Экспериментальные варианты (Рис. 1) 

В варианте 1 клонировали амеб С и выращенные клоны тестировали на стабильность 
по маркерному признаку. Всего было выращено и протестировано 324 таких клона. В ва-
рианте 2 ядро амебы С имплантировали на 3 мин. в целую амебу того же штамма, после 

an antibiotic 
С L 

Рис. 1. Варианты опыта (1-8). Пояснения в тексте. С и L — штаммы амеб, стрелка — 
действие антибиотика 

Fig. 1. Variants of the experiment (1 to 8). See details in the text. С and L, the 
amoeba strains, arrow, an antibiotic treatment 

чего от оперированной амебы выращивали клон. Всего было выращено и протестировано. 
8 таких клонов (СЯ)СЯЦ (я — ядро, ц — цитоплазма). В варианте 3 ядро интактной амебы 
Ь имплантировали на 3 мин в целую амебу штамма С, после чего от оперированной амебы 
выращивали клон. Всего было выращено и протестировано 7 таких клонов (ЬЯ)СЯЦ. В ва-
риантах 4-8 амеб инкубировали-в растворах актиномицина Б („Бегуа", ФРГ; 1000 [/£/т1, 
2 часа), эритромицина (1000 (х&/т1, 24 часа; получен из Всесоюзного н.-и. технологического 
института антибиотиков и ферментов медицинского назначения, Ленинград), эметина (Ю-4 М, 
24 часа, получен от д-ра Д. М. Прескотта, США), хлорамфеникола („Са1ЫосЬет", США, 
1000 24 часа) или циклогексимида („Бегуа", ФРГ; 1000 до/т1, 24 часа). Растворы ак-
тиномицина приготавливали на бидистиллированной воде, растворы остальных антибио-
тиков — на среде, в которой культивировали амеб. Выбор дозы каждого антибиотика обос-
новывается в разделе „Обсуждение". После окончания инкубации амеб промывали свежей 
культуральной средой и сразу же использовали для операций. Ядро такой амебы Ь на 3 мин 
имплантировали в целую амебу С, от которой затем выращивали клон и тестировали его 
на стабильность. Операции производили небольшими сериями, так, чтобы с момента окон-
чания инкубации амеб с антибиотиком до последней операции проходило не более 1-2 час 

(4) Тестирование клонов на стабильность 

Контрольные и подопытные клоны амеб тестировали на стабильность по маркерному 
признаку „выживаемость к концу 5-минутного пребывания в 7%-ном растворе этилового 
спирта", или, сокращенно, „устойчивость к этанолу". Характеристика этого наследствен-
ного признака, контролируемого ядром, дана ранее (Полянский и др. 1967, а!к! 
Бор! па 1970). Устойчивость того или иного клона всегда тестировали спустя не менее 48 
час после последнего кормления. 50 амеб помещали в микроаквариум с 1 ш1 7%-ного раст-
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вора этанола, приготовленного на дистиллированной воде. По прошествии 5 мин раствор 
разбавляли примерно вдвое культуральной средой, амеб пересаживали в другой микро-
аквариум с новой порцией культуральной среды и через 20-40 мин подсчитывали число 
живых, нормально передвигающихся клеток. 

© © © . . . © © © 
I i i i i i 

© © © . . . © © 
50 50 50 50 50 50 
I t J Cells J + f 

© © © . . . © © © 
•. i i 

Incubation in 7% ethanol 
solution 

I I ••• I I 
Counting of cells survived 

in each sample 

Рис. 2. Схема примененного в работе способа 
тестирования стабильности клонов по мар-

керному признаку 
Fig. 2. The procedure used to test the 
clones for their stability with respect to the 

marker character 

Схема тестирования клона на стабильность изображена на Рис. 2. От каждого подле-
жащего тестированию клона закладывали 25 параллельно выращиваемых субклонов. Все 
они по достижении достаточной численности (более 50 клеток) одновременно тестировались 
на устойчивость к этанолу. Как правило, субклонирование повторялось еще раз, следующие 
25 субклонов закладывали обычно от одного из субклонов первой серии. Поскольку по тем 
или иным причинам не всегда удавалось протестировать все заложенные субклоны, всего 
для каждого тестируемого клона получали данные об устойчивости 15-50 (в отдельных слу-
чаях — большего числа) субклонов этого клона. Если все эти субклоны имели устойчивхть 
к этанолу, типичную для амеб С, тестируемый клон считался стабильным по этому приз-
наку. Если хотя бы некоторые из субклонов имели не свойственную амебам С устойчивссть, 
тестируемый клон считался нестабильным. Этот способ тестирования стабильности осно-
вывается на прежних наблюдениях, согласно которым нестабильность является наследу-
емым свойством каждой клетки дестабилизированного клона, связанные с нестабильностью 
фенотипические изменения маркерных признаков происходят во времени, по-видимому, 
случайным образом, синхронно у всех клеток одного субклона и несинхронно у нескольких 
параллельно ведущихся субкультур одного нестабильного клона (Yudin 1973). 

Кроме оценки стабильности каждого клона оценивали тот или иной вариант в целом, 
сравнивая его с тем или иным контрольным вариантом (2 или 3) по соотношению стабяль-
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ных и нестабильных клонов. Для этой цели использовали „Таблицы достоверных различий 
между группами наблюдений по качественным показателям" (Генес 1964), в которых 
использован точный метод Фишера для расчета вероятности четырехпольной таблицы 
и принят 2.5%-ный уровень значимости. Сравнивать клоны друг с другом по среднему 
уровню выживаемости, среднему квадратичному отклонению и другим обычным параме-
трам мы считали нецелесообразным из-за существенного отличия распределений выжи-
ваемости как в опытных, так и в контрольных клонах от нормального распределения. 

Результаты 

Амебы исходного штамма С (вариант 1), как и в более ранних наших опы-
тах, характеризовались относительно высокой (по сравнению с некоторыми 
другими штаммами коллекции) устойчивостью к 5-минутному воздействию 
7%-ным этиловым спиртом. 323 клона обнаружили выживаемость в пре-
делах 60-100% и лишь в одном клоне выжило 58% амеб. Исходя из этих дан-
ных, в настоящей работе мы приняли в качестве типичной для штамма С 
выживаемость 60-100%. Нелишним будет отметить при этом, что средняя 
выживаемость во всех этих клонах равнялась 91.3% и 93% клонов обнаружили 
выживаемость 80% и выше. 

Подсадка на короткое время гомологичного ядра сама по себе не изменила 
наследственных свойств амеб С по этому признаку. Все 8 клонов от опери-
рованных таким образом амеб также характеризовались выживаемостью 
в этаноле, типичной для амеб С (Табл. 1, вариант 2). 

Напротив, подсадка на такое же время гетерологичного ядра индуциро-
вала типичную нестабильность в клонах, выращенных от амеб, которые бы-
ли подвергнуты такой операции (Табл. 1, вариант 3). В 6 клонах этого типа 
часть субклонов обнаружила при испытании устойчивость, выходящую за 
нижние пределы выживаемости амеб С. Таким образом, эти клоны прихо-
дится признать наследственно отличающимися от амеб С и приписать это 
отличие влиянию каких-то продуктов подсаженного гетерологичного ядра 
на собственное ядро оперированной клетки, ставшей родоначальницей клона. 
Как и раньше, будем называть эти неизвестные продукты ядерного проис-
хождения, индуцирующие нестабильность, „дестабилизирующим фактором" 
(ДФ). Лишь один клон этого варианта не проявил нестабильности. Тем не 
менее, разница в поведении клонов в вариантах 2 и 3, если оценивать эти 
варианты в целом, по соотношению стабильных и нестабильных клонов, 
достоверна (Р < 0.010) и несомненно, что временно имплантированное ядро 
Ь проявило отчетливо выраженную дестабилизирующуя активность в клетке С. 

Эта дестабилизирующая активность ядер Ь, как оказалось, подавлялась 
обработкой амеб Ь перед операцией актиномицином Б (Табл. 2, вариант 4). 
Из 5 протестированных клонов 4 оказались стабильными; во всяком случае, 
при сравнимом с вариантом 3 числе испытаний у них не удалось обнаружить 
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Таблица 1 

Выживаемость в этаноле амеб из контрольных вариантов 

Table 1 

Survival rate of amoebae from the control variants 

№ 
клонов 

Всего 
опытов 

Число опытов 
Вариант № 

клонов 
Всего 
опытов 

с выживаемостью 
<60% 60-100% 

Number of tests 
Variant Clones Total number 

of tests 
with survival 

rate 
<60% 60-100% 

(1) Клоны исходного 
штамма С 

(1) Clones of the 
original С strain 

(2) Клоны от амеб С, 
которым на 3 мин 
имплантировали ядра 
амеб С 

(2) Clones from the С 
amoebae which received 
the С amoeba nuclei 
for 3 min 

(3) Клоны от амеб С, 
которым на 3 мин 
имплантировали 
ядра амеб Ь. 

(3) Clones from the C 
amoebae which received 
the L amoeba nuclei 
for 3 min 

1-324 324 

20 
38 
42 
46 
47 
49 
49 
67 

35 
39 
47 
47 
48 
48 
66 

323 

6 
14 
7 
3 
7 
0 

19 

20 
38 
42 
46 
47 
49 
49 
67 

29 
25 
40 
44 
41 
48 
47 

признаков нестабильности. В 5-м клоне лишь один субклон из 103 обнару-
жил выживаемость, не свойственную амебам С (52% выживших амеб), хотя 
и очень близкую к минимальному для них значению. Даже если считать — 
в соответствии с принятыми критериями — этот 5-й клон нестабильным, 
в целом весь вариант 4 статистически не отличается от стабильного варианта 
2 (Р < 0.025), хотя и отличие его от нестабильного варианта 3 также недос-
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товерно при таком небольшом числе клонов. Оно становится значимым 
(Р < 0.010), если рассматривать это единственное уклоняющееся значение 
в клоне 5 как результат технической ошибки. 

Несомненный подавляющий эффект получен также с эритромицином 

Таблица 2 

Действие антибиотиков на дестабилизирующую активность ядер L, 
имплантируемых на 3 мин амебам С 

Table 2 

Effect of some antibiotics on destabilizing activity of L nuclei 
implanted into С amoebae for 3 min 

Всего Число опытов 
опытов с выживаемостью 

< 60% 60-100% 

Number of tests 
Total number with survival 

of tests r a t e 

< 60% 60-100% 

(4) Актиномйцин D 1 16 0 16 
(1000 jxg/ml, 2 часа) 2 38 0 38 

(4) Actinomycin D 3 43 0 43 
(1000 [Ag/ml, 2 h) 4 67 0 67 

5 103 1 102 
(5) Эритромицин 1 18 0 18 

(1000 [xg/ml, 24 часа) 2 25 0 25 
(5) Erythromycin 3 25 0 25 

(1000 fig/ml, 24 h) 4 46 0 46 
(6) Эметин 1 21 0 21 

(Ю-4 M, 24 часа) 2 24 0 24 
(6) Emetine 3 25 0 25 

(10-4 M, 24 h) 4 47 0 47 
5 41 1 40 
6 49 1 48 

(7) Хлорамфеникол 1 15 0 15 
(1000 fxg/ml, 24 часа) 2 18 0 18 

(7) Chloramphenicol 3 45 1 44 
(1000 (xg/ml, 24 h) 4 48 2 46 

(8) Циклогексймид 1 38 0 38 
(1000 jxg/ml, 24 часа) 2 42 0 42 

(8) Cycloheximide 3 43 0 43 
(1000 [xg/ml, 24 h) 4 43 2 41 

5 47 2 45 
6 4? 7 35 
7 49 12 37 
8 23 21 2 

Вариант 

Variant 

№ 
клонов 

Clones 
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(Табл. 2, вариант 5). Все 4 клона в этом варианте вели себя как стабильные. 
Различие с вариантом 3 достоверно (Р = 0.025-0.011). 

В опыте с эметином (Табл. 2, вариант 7) в 2 клонах из 6 оказалось по од-
ному субклону, обнаружившему не типичную для С выживаемость. Правда, 
в обоих случаях эта выживаемость близка к нижней границе выживаемости С 
(50 и 58%). Однако эти нетипичные значения проявились в двух независи-
мых, происходящих от разных оперированных амеб клонах, на фоне отно-
сительно небольшого числа субклонов с типичной для С выживаемостью. 
В соответствии с принятым критерием нестабильности (проявление значений 
признака, несвойственных исходному штамму), клоны 5-й и 6-й в этом ва-
рианте следует считать нестабильными. Тогда весь вариант в целом не будет 
статистически отличаться от обоих контрольных вариантов — 2-го и 3-го. 
Другими словами, определенного результата в этом варианте получить при 
имевшихся выборках не удалось. 

В опыте с хлорамфениколом (Табл. 2, вариант 7) 2 клона из 4 также обна-
ружили формальные признаки нестабильности. В одном из них два субклона 
характеризовались не свойственной амебам С выживаемостью (48 и 56%), 
в другом — один (50%). В целом вариант по своему поведению сходен с ва-
риантом 3 и отличается от варианта 2. 

Наконец, в опыте с циклогексимидом (Табл. 2, вариант 8) получен вполне 
определенный результат: циклогексимидом не удается подавить дестабили-
зирующую активность ядер Ь. У 5 клонов из 8 в этом варианте была заре-
гистрирована нестабильность, причем у 3 клонов она была выражена дос-
таточно ярко. Отличие этого варианта от варианта 2 и его сходство с вариан-
том 3 статистически оправдывается (Р = 0.025-0.010 и Р > 0.025, соответ-
ственно). 

Итак, из 5 испробованных ингибиторов актиномицин Б и эритромицин 
определенно блокировали дестабилизирующую активность ядер Ь, хлор-
амфеникол и циклогексимид в испытанных дозировках таким действием 
не обладали, для эметина же определенного результата получить не удалось. 

Обсуждение 

В опытах были использованы актиномиций D (АМД), циклогексимид 
(ЦГИ), эметин (ЭМ), эритромицин (ЭРИ) и хлорамфеникол (ХАФ). Выбор имен-
но этих ингибиторов биосинтезов был в значительной мере обусловлен нали-
чием в литературе хотя бы некоторых сведений о действии этих антибиоти-
ков на Amoeba proteus. Ввиду большой трудоемкости выращивания много-
численных клонов амеб и существующего способа их тестирования на ста-
бильность мы были вынуждены в опытах с каждым антибиотиком ограни-
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читься всего лишь одной его дозой, тестирование провести всего по одному 
маркерному признаку, каждый раз на сравнительно небольшой группе клонов. 
Выбирая эту единственную дозу, исходили из имеющихся в литературе дан-
ных о действии этого антибиотика на амеб. При этом стремились подобрать 
максимальную нелетальную дозу, чтобы, с одной стороны, повысить веро-
ятность эффекта от воздействия, а с другой стороны, — иметь после такого 
воздействия еще жизнеспособные клетки. Конечно, выбранные таким обра-
зом дозы могли не отвечать этому условию. Поэтому если положительному 
результату в наших опытах (варианты 4 и 5) можно придавать безусловное 
значение, отрицательный результат (варианты 6-8) может означать лишь, 
что неэффективной оказалась выбранная доза, а не антибиотик вообще. По 
этой же причине было ясно, что не все клоны в пределах каждого из вариан-
тов 4-8 должны вести себя одинаковым образом, поскольку они происходят 
от разных, независимо оперированных амеб. В связи с этим и был введен 
дополнительный критерий — сравнение вариантов в целом, по соотношению 
стабильных и нестабильных клонов в них. 

Имеющиеся в литературе сведения о действии выбранных нами анти-
биотиков на Amoeba proteus могут быть суммированы следующим образом. 
АМД — наиболее широко используемый специфический ингибитор ДНК-
-зависимого синтеза РНК практически во всех типах клеток, которые были 
исследованы. Считают, что биологическое действие АМД заключается в его 
связывании с ДНК, вследствие чего он избирательно нарушает способность 
ДНК служить матрицей для синтеза РНК (Gale et al. 1972). У амеб меченный 
3Н АМД обнаруживается авторадиографически не только в ядре, но и в ци-
топлазме (Lorch and Jeon 1969 b), в которой находятся содержащие ДНК 
симбионты (Andresen 1973). 

Уже в концентрациях порядка 50-100 (Ag/ml АМД в той или иной степени, 
иногда до 100%, подавляет включение меченых нуклеотидов в чувствитель-
ный к РНКазе материал ядра (Goldstein 1965, Stevens 1967, Hawkins 
1973 a; Goldstein et al. 1978). Однако даже в концентрации 200 p-g/ml АМД, 
хотя и может подавлять включение на 95-99%, не всегда дает надежные ре-
зультаты (Goldstein 1973). Лишь в концентрации 500, а еще лучше 1000 
[ig/ml он всегда быстро и полностью подавляет включение метки в ядро (Gold-
stein et al. 1969, Golds te in and Trescot t 1970, Goldste in 1973, Hawkins 
1973 а, и др.). Максимум подавления при относительно небольших дозах 
(70-100 [i.g/ml) наблюдается после 1-2-часового воздействия (Goldstein 1965, 
Stevens 1967), а при 1000 [ig/ml — уже через 18-20 мин. (Rao and Prescot t 
1970, Stevens and Presco t t 1971). 

АМД может влиять и на миграцию уже синтезированных макромолекул 
между ядром и цитоплазмой амеб. Так, при 24-часовом воздействии в кон-
центрации 500-1000 (Ag/ml он существенно, хотя всё же не полностью подавляет 
выход из ядра в цитоплазму меченых РНК, в частности 4-6S и 16S РНК, но 
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меньше влияет на миграцию РНК из цитоплазмы в ядро (Goldstein et al. 
1969, Goldstein and Trescot t 1970). С другой стороны, если амебам им-
плантировать дополнительное ядро, меченное [3Н]-лейцином, и затем в тече-
ние многих часов инкубировать этих амеб в растворе АМД (70 (J.g/ml), то 
в имплантированном ядре сохраняется примерно столько же метки, сколько 
и у амеб, не инкубировавшихся с АМД (Goldstein 1965, 1973). 

У амеб, испытавших воздействие АМД (10-250 (J-g/ml) в течение 6-24 час., 
отмечали ультраструктурные изменения ядра, в частности исчезновение „спи-
ралей" и концентрацию ядрышек в центре ядра (Stevens 1967, Lorch and 
Jeon 1969 b). 

Изменяется и ультраструктура ядрышек (Flickinger 1968). Если в рас-
твор АМД (500 fi-g/ml) поместить делящихся амеб, деление завершается, но 
спустя 3 часа хроматин их ядер оказывается очень конденсированным. Не-
которая, но меньшая конденсация хроматина наблюдается при таком же 
воздействии во время интерфазы (Goldstein et al. 1978). 

Ультраструктурные изменения в цитоплазме наблюдали лишь после дли-
тельного (3-4-суточного) пребывания амеб в растворах АМД (100 fxg/ml); 
они сходны с изменениями, возникающими после денуклеации (Flickinger 
1973). 

После отмены воздействия в дозах 50-250 [xg/ml синтез РНК в ядрах ос-
тается подавленным на протяжении ближайших 28-48 час. и лишь затем 
возобновляется (Stevens 1967, Jeon and Lorch 1969, Lorch and Jeon 
1969 b), синтез же ДНК не затрагивается (Stevens and Prescot t 1971). 
По данным всех исследователей, амебы после действия даже максимальных 
из испытанных доз АМД в течение первых 1-3 суток выглядят и ведут себя 
нормально (Lorch and Jeon 1969b, Goldste in et al. 1969, Stevens and 
Presco t t 1971, Goldstein 1973, Hawkes and Ha lber ton 1973) и не обна-
руживают сколько-нибудь заметных изменений в ультраструктуре цитоплаз-
мы (Flickinger 1968). Тем не менее, после 24-часового воздействия 10-250 
fj.g/ml АМД они редко делятся и все погибают в ближайшие две недели (Lorch 
and Jeon 1969 а, b). Лишь после более кратковременных воздействий АМД 
даже в концентрациях 200-500 (xg/ml наблюдали полное восстановление всех 
клеток (Goldstein 1973). По данным Кованько и Сопиной (1977), после 
1.5-часового воздействия 1000 fxg/ml в конечном счете выживают 68% амеб, 
а после 3-часового — всего 2%. 

В наших опытах после выбранного воздействия амебы L также выглядели 
совершенно нормальными первые несколько суток. Однако у них наблюда-
лась значительная задержка очередного деления, часть из них в конце концов 
погибала и только часть давала жизнеспособные клоны. Так, в одном из 
опытов после 30-минутного воздействия раствора АМД (1000 (xg/ml) лишь 
14 амеб из 25 дали клоны. В другом опыте к 10-му дню после такого же воз-
действия лишь 7 амеб из 25 разделились 1-3 раза, остальные оставались нераз-
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делившимися, однако гибель первых четырех клеток отмечена лишь на 13-е 
сутки. Всего же в этом опыте получено 11 жизнеспособных клонов. 

ЦГИ, как известно, ингибирует синтез белка в эукариотических клетках, 
в основном процесс элонгации полипептидной цепи. Он не влияет на синтез 
белка в митохондриях эукариот и в прокариотических клетках (G а 1 е et al. 1972). 
По еще не выясненным причинам ЦГИ даже в высоких концентрациях (до 
3 [xg/ml) не влияет на рост Amoeba proteus и близких форм (Hawkins and 
Ha in ton 1971) даже при внутриклеточных инъекциях раствора антибиотика 
Hawkes and Ha lber ton 1973) и лишь на 10% угнетает включение амино-
кислот в бесклеточной системе, приготовленной из амеб (Hawkins 1973). 
Предполагается, что причина высокой устойчивости амеб к ЦГИ либо в его 
детоксикации клеткой, либо в особенностях структуры цитоплазматических 
рибосом у амеб (Hawkes and Halber ton 1973). 

В наших опытах воздействие ЦГИ в концентрации 1000 (xg/ml в течение 
24 час. не оказывало никакого заметного влияния на внешний вид, поведение 
и клонируемость амеб L. В одном из опытов после такой обработки 23 амебы 
из 25 дали клоны, причем 15 из них разделились уже к 4-м суткам после 
воздействия. В другом опыте после такого же воздействия выжили и размно-
жились 45 из 50 амеб. 

Учитывая, что, по литературным данным, ЦГИ не влияет на синтез белка 
у амеб, мы планировали вариант с этим антибиотиком как своего рода до-
полнительный контроль к другим вариантам. В то же время нельзя было 
заранее исключить, что ЦГИ, не влияя на белковый синтез, повлияет на ми-
грацию макромолекул между ядром и цитоплазмой и подавит дестабилизи-
рующую активность имплантируемых ядер таким способом. 

ЭМ также является ингибитором синтеза белка в эукариотических клетках, 
подавляя элонгацию полипептидной цепи (Gale et al. 1972). У Amoeba pro-
teus ЭМ в концентрации 1 х 10~4 М за 24 часа снижает включение меченых 
аминокислот в кислотонерастворимый материал до 30% от нормального 
уровня, не вызывая при этом гибели клеток на протяжении, по крайней мере, 
недели. При действии ЭМ в той же концентрации в течение 1-3 суток тельца 
Гольджи становятся необычно крупными, с большим чем в норме числом 
цистерн. После еще более продолжительного действия число и диаметр цис-
терн, наоборот, уменьшаются (Fl ickinger 1971). В цитоплазме появляются 
многочисленные частицы, сходные по величине, форме и электронной плот-
ности с рибосомами и расположенные по спирали — группами по 4-16 штук 
(Flickinger 1972). В более высокой концентрации ( l x 10~3 М) ЭМ за 4 часа 
подавляет по крайней мере 97% включения меченых аминокислот (Маг uta and 
Goldstein 1975).0 влиянии Э М на внутриклеточную миграцию макромолекул 
у амеб ничего не известно, но на другом объекте—яйцах морского ежа—показа-
но, что синтез и РНК и её транспорт в цитоплазму продолжается даже при зна-
чительном подавлении синтеза белка спомощьюЭМ (Но gan and G r o s s 1971). 
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Учитывая эти немногочисленные сведения, мы действовали на амеб-до-
норов ЭМ в концентрации 1 X 10~4 Н в течение 24 час. После такого воздей-
ствия амебы L не только выглядели и вели себя совершенно нормально, но 
и давали клоны в неменьшем проценте, чем в контроле. 

ЭРИ угнетает синтез белка в клетках прокариот, связываясь с 50 S-субъе-
диницами рибосом и подавляя прежде всего транслокацию (Gale et al. 1972). 
Соответственно, в эукариотических клетках он подавляет синтез белка в ми-
тохондриях (Pestka 1971, Schatz and Manson 1974). Вместе с тем, на ряде 
клеток показана взаимозависимость биосинтетических процессов в мито-
хондриях и цитоплазме. Например, у дрожжей Kluyveromyces lactis ЭРИ мо-
жет влиять на синтез белка не только в митохондриях, но — опосредованно — 
и в цитоплазме, в результате блокируя размножение клеток в таких концен-
трациях, которые еще не подавляют дыхание (Algeri et al. 1977, Zenna ro 
et al. 1977). 

О действии этого антибиотика на Amoeba proteus известно немногое. Так, 
оценивали подавляющее действие ЭРИ на размножение амеб при постоянном 
их пребывании с антибиотиком в течение 10 суток. Скорость деления амеб 
клона л Р снижалась уже при концентрации 100 [xg/'ml. При 275 fxg/ml их ге-
нерационное время увеличивалось по сравнению с контролем в 1.57 раза, 
при 400 [Ag/ml они делились за указанный период 0-1 раз, а при 1000 (Jt.g/ml 
деление полностью подавлялось. Размножение амеб клона XI D не замедля-
лось, пока концентрация ЭРИ не достигала 500 [Ag/ml, и даже в этих условиях 
они могли разделиться хотя бы один раз. Полностью деления подавлялись 
лишь при 1000 [xg/ml (Hawkins and Ha in ton 1972, Hawkins 1973 a). 

С учетом этих скудных данных для воздействия на амеб L была выбрана 
концентрация 1000 [Ag/ml и время воздействия 24 часа. Для соблюдения ра-
венства условий в этом и других вариантах опыта использовали растворы 
ЭРИ в обычной культуральной среде, хотя, по нашим предварительным 
наблюдениям, растворы с pH 8.0 обладают большей активностью. Выбран-
ное воздействие не оказывало никакого видимого влияния на амеб по срав-
нению с контролем. Например, в одном из опытов после такой обработки 
все 25 амеб продолжали делиться. 

Наконец, ХАФ также известен как ингибитор белкового синтеза у бактерий. 
Его действие сводится к подавлению элонгации и перемещения рибосом 
вдоль РНК, т.е. к подавлению трансферазной реакции на 508-субъединице 
рибосомы (Gale et al. 1972). У эукариот ХАФ в умеренных концентрациях 
подавляет синтез белка в митохондриях, но не на циторибосомах; в высоких 
же концентрациях, кроме того, непосредственно подавляет дыхание и парал-
лельно—белковый синтез в цитоплазме (Lamy and Melton 1972). 

При действии на Amoeba proteus ХАФ в концентрации 70 [Ag/ml уже через 
48 час. почти полностью (но обратимо) подавляет деление клеток, а после 
120-часового пребывания амеб в 100 [Ag/ml блок деления уже необратим (Chat-
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ter jee 1971). При постоянном пребывании амеб штаммов TI Р и TI D вереде 
с 75 [Jtg/ml наблюдали замедление роста на 25%, а в среде с 600 {xg/ml — на 
50% по сравнению с контролем (Hawkin s 1973а). В этих условиях амеб можно 
было культивировать по крайней мере три недели. При более высоких кон-
центрациях ХАФ (500, 800 или 1600 (xg/ml) после двух недель культивирования 
амеб их генерационное время было в 2.4 раза больше обычного, а после че-
тырех недель размножение прекращалось и начиналась гибель амеб. Однако 
и на этой стадии повреждения, вызванные ХАФ в концентрации 500 \ig/m\, 
у части амеб оказывались обратимыми после переноса клеток в обычную 
культурную среду. Указывается также, что даже в концентрациях 500-1600 
[Ag/ml ХАФ не оказывает вредного влияния на амеб штамма D на протяжении 
трех недель (Jeon 1977, Jeon and Hah 1977). 

С учетом этих данных мы выбрали для наших опытов 24-часовое воздей-
ствие раствором ХАФ с концентрацией 1000 fxg/ml. После такого воздействия 
не наблюдалось никаких признаков повреждения амеб L по сравнению с кон-
тролем. Так в одном из опытов все 25 обработанных таким образом амеб 
продолжали делиться. 

Итак, при выбранных дозировках ЦГИ и ХАФ не подавляли дестабилизи-
рующей активности ядер L (варианты 7 и 8). Неясно, могут ли они обладать 
таким действием при других, более высоких дозах или же вообще неактивны 
в этом отношении. В варианте с ЭМ (вариант 6) получен лишь намек на воз-
можность подавления, определенного же ответа на имевшемся материале, 
к сожалению, получить не удалось. По-видимому, имело смысл использо-
вать несколько более высокую концентрацию этого ингибитора. 

Отчетливое подавляющее действие на дестабилизирующую активность 
ядер L проявили АМД и ЭРИ, чем и достигнута цель настоящей работы. 
Это действие несомненно было оказано на клетку-донора, а не было обу-
словлено переносом некоторого количества антибиотика из клетки-донора 
в клетку-реципиент вместе с имплантируемым ядром. В последнем случае 
можно было бы ожидать, наоборот, нестабильность клетки-реципиента, 
ибо и АМД, и ЭРИ при непосредственном действии на амеб С дестабили-
зируют их (Юдин 1979 а). 

Каким образом подавляется этими ингибиторами дестабилизирующая 
активность ядер? Возможны два предположения. Учитывая процитированные 
выше сведения о влиянии АМД на переход уже синтезированных макро-
молекул из ядра в цитоплазму амеб, можно предположить, что у амеб-до-
норов под действием антибиотиков оболочка ядра изменяется таким образом, 
что на некоторое время затрудняется выход из него всех или некоторых из 
содержащихся в нем метаболитов, в норме легко мигрирующих в цитоплазму. 
Однако маловероятно, чтобы два антибиотика со столь разным механизмом 
действия на клетку одинаково изменяли бы свойства ядерной оболочки. 
Кроме того, как показано нами в другой работе (Юдин 1979 Ь), по край-
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ней мере АМД не препятствует выходу из ядра „детального фактора. 
Более вероятным кажется, что АМД и ЭРИ подавляют синтез нуклеино-

вых кислот и/или белков, в том числе ДФ. Поскольку „время жизни" ДФ 
невелико, блок его синтеза быстро приводит к снижению его содержания 
в клетке в целом и в ядре. Обеднённое по содержанию ДФ ядро, будучи им-
плантировано в гетерологичную клетку, за короткое время пребывания 
в ней „неуспевает" высвободить в её цитоплазму эффективных количеств ДФ 
и таким образом не проявляет своей дестабилизирующей активности. В этой 
связи представляют интерес предварительные данные (Hawkins 1973). В своих 
опытах она неоднократно наблюдала передачу некоторых наследственных 
признаков при инъекциях цитоплазмы Amoeba discoïdes амебам A. proteus. 
(Мы, в отличие от Hawki n s объясняем это индукцией нестабильности у A. pro-
teus по маркерному признаку под влиянием ДФ, привносимого с цитоплазмой 
A. discoides — Yudin and Sopina 1970). Если же A. discoides перед операцией 
23 часа инкубировали с 5 fxg/ml АМД, их цитоплазма более не вызывала ни-
каких изменений у A. proteus. Возможно, что даже в такой концентрации АМД 
при длительном воздействии снижал концентрация ДФ в клетке A. discoides. 

Можно ли на основании действия АМД и ЭРИ на дестабилизирующую 
активность ядра сказать что-либо о биохимической природе ДФ? Очевидно, 
АМД может блокировать как синтез некоей специфической РНК, так — в ко-
нечном счете — и синтез специфического белка. Действие ЭРИ оценить в этом 
отношении еще труднее, так как возможно, что этот антибиотик лишь опо-
средованно влияет на синтез метаболита, в конце концов оказывающегося 
в клеточном ядре. 

Помимо основного результата — доказательства возможности экспе-
риментального подавления дестабилизирующей активности ядра амебы 
в клетке гетерологичного штамма — в настоящей работе удалось подтвер-
дить на большем материале два ранее сделанных наблюдения. Во-первых, 
мы еще раз убедились, что в гомокарионах взаимовлияние двух ядер оди-
накового происхождения не приводит к их дестабилизации (см. вариант 2) 
и что, следовательно, дестабилизация в результате взаимовлияния ядер есть 
специфическое следствие гетерокариоза. Этот вывод подкреплен недавно 
результатами тестирования клонов типа (Ся) Сяц и (L„) Ьяц и по другому мар-
керу — скорости прикрепления амеб к субстрату (Сопина и Юдин 1979). 
Он находится в согласии с прежними данными (Калинина и Юдин 1964, 
Lorch and Jeon 1969 а) и противоречит наблюдениям Калининой (1970). 

Во-вторых, еще раз показано (варианты 3, 7 и 8), что параллельно веду-
щиеся субкультуры одного и того же нестабильного клона могут проявлять 
свою нестабильность (т.е. изменяться фенотипически) несинхронно несмотря 
на, казалось бы, совершенно одинаковые условия культивирования. Показано, 
что используя это свойство, можно тестировать клоны и выявлять их неста-
бильность несколько иначе, чем это делалось до сих пор — не путем много-
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кратных последовательных испытаний одной и той же культуры, а путем 
однократного испытания нескольких параллельно ведущихся субкультур од-
новременно. Пока еще трудно окончательно решить, какой из этих двух 
способов тестирования эффективнее и выгоднее. По предварителным впеча-
тлениям, одно и то же число независимых испытаний можно провести вторым 
способом за несколько меньшее время. Тестируя дестабилизированные клоны 
вторым способом, мы еще раз убедились в том, что нестабильность наследу-
ется каждой клеткой такого клона. Действительно, фенотипическая гетеро-
генность группы субкультур сплошь и рядом обнаруживалась после двух-трех 
последовательных субклонирований исходного клона. 

И при том, и при другом способе тестирование нестабильности у амеб 
остается пока что весьма трудоемким делом, дающим не вполне однозначные 
результаты. До сих пор единственный используемый критерий нестабильности 
клона — выявление у него таких значений маркерного признака, которые 
не свойственны исходному для этого клона штамму в нормальном состо-
янии. В появлении таких нетипичных значений признака у нестабильного 
клона до сих пор не удалось установить каких-либо закономерностей. Это 
делает весьма неравнозначными — в отношении надежности и убедитель-
ности — положительный и отрицательный результаты тестирования клона 
на нестабильность, на что мы уже неоднократно указывали ранее (Yudin 
1967, Юдин и Николаева 1968, и др.). Даже при положительном резуль-
тате нельзя исключить того, что в отдельных опытах нетипичные значения 
признака получены вследствие технической ошибки при тестировании при-
знака. Отрицательный же результат всегда может означать, что нестабиль-
ность имеется, но в данной серии испытаний просто не выявилась. Эти мо-
менты вносят, конечно, некоторый элемент субъективизма в оценку результа-
тов опытов с тем или иным клоном. Более надеждой представляется оценка 
поведения целой группы однотипичных клонов, то есть того или иного ва-
рианта опыта в целом в сравнении с контролем, как это делалось, в частности, 
в настоящей работе. 

SUMMARY 
• 

It has been shown earlier (Юдин и Н и к о л а е в а 1968) that temporary 
implantation of the nucleus from an amoeba of one Amoeba proteus strain 
(L strain) into a cell of another (C strain) induces instability of the recipient cell 
progeny with respect to the marker character. The present study shows that such 
destabilizing activity of the implanted nucleus (with respect to the marker 
character, namely resistance to ethanol) may be inhibited by a preliminary 
treatment of the donor amoebae with actinomycin D (1000 ng/ml, 2 h) or 
erythromycin (1000 pig/ml, 24 h). We have failed to detect such inhibition when 
using chloramphenicol (1000 |ag/ml, 24 h), cycloheximide (1000 м-g/ml, 24 h) or 
emetine (10—4 M, 24 h) for the treatment of the donors. 
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A. JI. Ю Д И Н 

A. L. Y U D I N 

Механизмы дестабилизации наследственных признаков у амеб. 
II. Наследуемые изменения, индуцированные некоторыми 

антибиотиками 

Mechanisms of Destabilization of Hereditary Characters in Amoebae. 
II. Heritable Variations Induced by Some Antibiotics 

Синопсис. Обработка амеб Amoeba proteus (штамм Q растворами актиномицина 
D (1000 jxg/ml, 2 часа) или эритромицина (1000 [i.g/ml, 24 часа) индуцировала 
у них с высокой частотой наследуемые изменения по маркерному признаку 
„устойчивость к этиловому спирту". Эти изменения выявлялись в потомстве 
обработанных клеток в форме ранее описанной (Калинина и Юдин 1964) 
нестабильности проявления признака. Такие же изменения, вероятно, могут 
быть индуцированы хлорамфениколом (1000 [i.g/ml, 24 часа). После обработки 
амеб растворами эметина (Ю-4 М, 24 часа) или циклогексимида (1000 [ig/ml, 
24 часа) такие изменения не обнаружены. 

У крупных пресноводных амеб типа Amoeba proteus описан и исследуется 
особый тип изменчивости — наследуемая нестабильность по ряду признаков, 
контролируемых клеточным ядром (обзор и литературу см.: Yudi п 1967, 1973, 
1979b). Возникновение и проявление нестабильности наблюдали на ряде кло-
нов, до сих пор лишь в эксперииментальных условиях. Вначале она была 
обнаружена у клонов-потомков клеток-гетерокарионов (Калинина и Юдин 
1964) как наследуемый результат взаимовлияния ядер, осуществляющегося 
через цитоплазму (Yudin 1973). Позже было показано, что в отношении тех 
же самых признаков нестабильность может возникать как результат рентге-
новского облучения амеб (Калинина 1967), инъекций им препаратов тоталь-
ной РНК из амеб того же или другоих штаммов (Olenov et al. 1968), обра-
ботки актиномицином D (Калинина 1968), рибонуклеазой (Калинина 
1969), К-метил-М-нитрозо-ТЧ'-нитрогуанидином (предварительные данные 
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А. Л. Юдина и Е. Р. Даниной), дистамицином А (Калинина 1976) и даже 
микрургической фрагментации амеб во время деления (Калинина и Горю-
нова 1975 а, Ь). 

Уже сам по себе набор воздействий, индуцирующих нестабильность, а так-
же очень высокая, доходящая до 100% частота ее возникновения заставляли 
сомневаться в том, что нестабильность обусловлена обычными мутациями, 
связанными с редкими и ненаправленными изменениями ядерных генов. 
Можно было предполагать, что это какой-то особый по своей природе тип 
наследственной изменчивости. С этой точки зрения, дальнейшее изучение 
наследуемой нестабильности у амеб представляет, как нам кажется, большой 
интерес. В частности, желательно расширить наши представления о факто-
рах и воздействиях, вызывающих у амеб изменения этого рода. 

С этой целью мы исследовали действие на амеб нескольких антибиоти-
ков — ингибиторов биосинтезов и обнаружили, что многие клоны, выращен-
ные от амеб, которые были обработаны актиномицином или эритромици-
ном в нелетальных дозах, обнаруживали наследуемую нестабильность по 
маркерному признаку — устойчивости к этиловому спирту. 

Материал и методика 

(1) Штаммы амеб 

Были использованы амебы штамма С Amoeba proteus из коллекции Института цито-
логии АН СССР, которые культивировались по методике Prescott and Carrier (1964) при 
25°С. Клонировали амеб в многолуночных микроаквариумах из оргстекла (ЗаариЛозина-
-Лозинский 1964) при той же или при комнатной температуре (различий по нашему пока-
зателю в этих двух вариантах не установлено). Культуры кормили тетрахименами через 
день, культуральную среду меняли ежедневно. 

(2) Ингибиторы 

Небольшие группы амеб помещали в микроаквариумы с одним из следующих раств о 
ров: (1) актиномицин D (АМД, „Serva", ФРГ), 1000 (xg/ml, 2 часа, (2) эметин (ЭМ, получен 
от д-ра Д. М. Прескотта, США), 10~4 М, 24 часа, (3) циклогексимид (ЦГИ, „Serva", ФРГ), 
1000 |xg/ml, 24 часа, (4) эритромицин (ЭРИ, получен из Всесоюзного н.-и. технологического 
института антибиотиков и ферментов медицинского назначения Министерства медицинской 
промышленности), 1000 [xg/ml, 24 часа, (5) хлорамфеникол (ХАФ, „Calbiochem", США), 
1000 [xg/ml, 24 часа. Раствор АМД готовился на бидистиллированной воде, остальные рас-
творы — на культуральной среде. Выбор антибиотиков определялся главным образом 
наличием в литературе хотя бы каких-нибудь сведений об их действии на амеб типа proteus 
(см.: Юдин 1979 b). Из этих же данных исходили, выбирая дозировку ингибиторов, при 
этом стремились обеспечить максимальное нелетальное воздействие. После окончания воз-
действия амеб промывали свежей культуральной средой и рассаживали поодиночке для 
последующего клонирования. 
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(3) Тестирование клонов на стабильность 

Клоны, выращенные от обработанных тем или иным антибиотиком амеб, в возрасте 
не менее 1 месяца тестировали на стабильность по маркерному признаку „выживаемость 
к концу 5-минутного пребывания в 7%-ном растворе этилового спирта", или — сокращенно — 
„устойчивость к этанолу". Характеристику этого наследственного признака контролиру-
емого ядром, можно найти в работе У и б т апё Б о р т а (1970). Как и раньше, устойчивость 
амеб к этанолу определяли спустя не менее 48 час после последнего их кормления, поме-
щая 50 клеток в микроаквариум с 1 т1 7%-ного раствора этилового спирта на дистиллиро-
ванной воде на 5 мин, после чего раствор разбавляли примерно вдвое культуральной средой, 
амеб пересаживали в новую порцию среды и через 20-40 мин подсчитывали число живых, 
нормально движущихся клеток. 

От каждого подлежащего тестированию на стабильность клона закладывали 25 парал-
лельно выращиваемых субклонов, которые по достижении численности не менее 50 клеток 
каждый все одновременно тестировались на устойчивость к этанолу описанным выше спо-
собом. Обычно после этого процедура субклонирования повторялась еще раз. Следующие 
25 субклонов закладывались от одного из субклонов первой серии. В результате для каждого 
тестируемого клона получали данные об устойчивости нескольких десятков его субклонов. 
Если все эти субклоны имели устойчивость, типичную для амеб исходного штамма С-тести-
руемый клоп считался стабильным. Если же хотя бы некоторые из субклонов имели несвой-
ственную амебам С устойчивость, клон в целом признавался нестабильным. 

Характеристика устойчивости к этанолу исходного штамма С в период проведения 
настоящего исследования была получена в параллельно проводившейся работе (Юдин 
1979 Ь). Из 324 испытанных субклонов С один обнаружил выживаемость 58%, а остальные — 
60-100%, причем выживаемость 93% субклонов находилась в пределах 80-100%. Поэтому 
в качестве типичной для С, эталонной выживаемости были приняты значения 60-100%. 
В этой же работе были испытаны на стабильность (также способом тестирования субклонов) 
8 клонов, выращенных от амеб С, которым на короткое время подсаживалось, а потом удаля-
лось дополнительное ядро того же штамма. Все эти клоны при большом суммарном числе ис-
пытаний характеризовались устойчивостью, типичной для амеб С. Эти 8 клонов и будут 
использованы в качестве контроля к клонам, описываемым в настоящей работе. Группа 
клонов, выращенных от амеб, которые были обработаны тем или иным антибиотиком, 
будет сравниваться с этим контролем по соотношению стабильных и нестабильных клонов. 
Для этой цели используются „Таблицы достоверных различий между группами наблюдений 
по качественным показателям" (Генес 1964), в которых применен точный метод Фишера 
для расчета вероятности четырехклеточной таблицы и принят 2.5%-ный уровень значи-
мости. 

Результаты 

В Таблице 1 приведены результаты испытаний клонов, выращенных от 
амеб, обработанных тем или иным антибиотиком, на стабильность по мар-
керному признаку — устойчивости к этанолу. В варианте с обработкой амеб 
АМД наблюдалась наиболее явно выраженная дестабилизация. Здесь неста-
бильность проявили 4 из 6 испытанных клонов. Наблюдавшиеся у этих кло-
нов наименьшие значения выживаемости намного меньше минимальных 
значений выживаемости, зарегистрированных у контрольных амеб С. Число 
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Таблица 1 

Дестабилизирующее действие антибиотиков на амеб С 

Table 1 4 

Destabilizing effect of antibiotics on С amoebae 

Антибиотик 

Antibiotic 

№ 
клонов 

Clones 

Число протес-
тированных суб-

клонов 

Number of sub-
clones jested 

Число субклонов 
с выживаемостью 
в 7%-ном этаноле 
< 60% 60-100% 

Number of subclones 
with survival rate 

in 7% ethanol 
< 60% 60-100% 

Актиномицин 1 49 12 37 
Actinomycin 2 43 10 33 

3 71 6 65 
4 68 4 64 
5 24 0 24 
6 40 0 40 

Эритромицин 1 41 5 36 
Erythromycin 2 49 1 48 

3 46 1 45 
4 44 1 43 
5 22 0 22 

Хлорамфеникол 1 45 7 38 
Chloramphenicol 2 47 1 46 

3 46 1 45 
4 38 0 38 
5 47 0 47 
6 46 0 46 
7 81 0 81 
8 43 0 43 

Эметин 1 18 0 18 
Emetine 2 49 0 49 

3 69 0 69 
4 40 0 40 

Циклогекснмид 1 30 0 30 
Cycloheximide 2 43 0 43 

3 44 0 44 
4 44 0 44 
5 46 0 46 
6 47 0 47 

таких нетипичных для С значений также значительно. В целом, по соотно-
шению клонов, проявивших и непроявивших нестабильность, этот вариант 
существенно отличается от контрольного (Р = 0.025-0.011). 

В варианте с ЭРИ лишь один клон в 5 испытаниях из 41 показал выжива-
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емость, не типичную для контроля, в том числе такую низкую, как 18, 30, 
30 и 36%. Еще три клона обнаружили всего по 1 нетипичному значению вы-
живаемости при 46-49 испытаниях каждого из них. По крайней мере два из 
этих значений достаточно низкие (22 и 38%), третье приближается к нижней 
границе контроля (56%). У одного клона выявить нестабильность не удалось. 
Таким образом, у 4 из 5 клонов получено хотя и небольшое, но все же доста-
точное число нетипичных значений выживаемости, чтобы считать, что и в этом 
варианте наблюдалась дестабилизация подопытных амеб по маркерному 
признаку. По соотношению стабильных и нестабильных клонов и этот ва-
риант в целом существенно отличается от контрольного (Р < 0.010). 

В варианте с ХАФ лишь три клона из 8 обнаружили хотя бы по одному 
не характерному для С значению выживаемости. Лишь у клонов № 1 и 2 
эти значения довольно низкие: 28, 30, 32% у одного и 46% у другого. У клона 
же № 3 единственное показанное им нетипичное значение (56%) близко к ниж-
ней границе контроля. Таким образом, приходится признать, что ХАФ деста-
билизировал лишь небольшую долю обработанных им амеб. По соотноше-
нию числа стабильных и нестабильных клонов этот вариант не отличается 
достоверно от контрольного (Р > 0.025). 

Среди 4 клонов варианта с ЭМ и 6 клонов варианта с ЦГИ нестабиль-
ных клонов выявить не удалось, хотя число испытаний каждого из них было 
не меньшим, чем в предыдущих вариантах. Следовательно, эти два антибио-
тика — по крайней мере в выбранных дозировках — дестабилизирующего 
действия на амеб С не оказали. 

Обсуждение 

Трудности выращивания многочисленных клонов и субклонов амеб и тес-
тирования их по маркерному признаку вынудили нас ограничиться неболь-
шим набором ингибиторов, всего одной дозой для каждого из них и сравни-
тельно небольшим числом клонов в каждом варианте опыта. В этих условиях 
положительные результаты тестирования (т.е. обнаружение дестабилизиру-
ющего действия антибиотика) имеют, очевидно, больший вес и доказатель-
ность, чем отрицательные результаты. 

Литературные данные о действии выбранных нами антибиотиков на амеб 
типа Amoeba proteus рассмотрены нами в другой работе (Юдин 1979 в). Здесь 
же можно лишь кратко охарактеризовать их действие на амеб штамма С 
в наших опытах. После 2-часового воздействия АМД в концентрации 1000 (xg/ml 
амебы первые несколько суток выглядели нормальными. Однако отме-
чалась значительная задержка очередного деления, часть амеб в конце кон-
цов погибала и только некоторые давали жизнеспособные клоны. Так, в од-
ном из опытов только 4 клетки из 25 разделились на 4-е сутки после воздей-
ствия, а на 8-е сутки было всего 5 небольших клонов. Как было показано, 
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в этой дозе АМД проявил отчетливое дестабилизирующее действие на амеб 
С по выбранному маркерному признаку — устойчивости к этанолу. Ранее 
этот эффект был обнаружен Калининой (1968), в том числе на этом же штам-
ме и с этим же маркером, но при другой дозе АМД (100 pig/ml, 6 час). Напротив, 
Hawkins не обнаружила никаких изменений по устойчивости к стрепто-
мицину у 23 клонов A. proteus, подвергшихся 3-40-часовому воздействию 
АМД в концентрации 5-20 |i.g/ml (Hawkins 1968). 

Для наших опытов с ЭРИ мы выбрали концентрацию 1000 [i-g/ml и про-
должительность воздействия 24 часа. Чтобы уравнять остальные условия 
этого и других вариантов, раствор готовили на обычной культуральной среде, 
хотя известно (и подтверждается нашими наблюдениями), что в слегка ще-
лочной среде (рН 8) ЭРИ более активен. После выбранного воздействия аме-
бы С оставались совершенно нормальными: в одном из опытов все 25 испы-
тавших его амеб дали клоны. В то же время в другом опыте, где амебы посто-
янно находились в растворе вдвое меньшей концентрации, они прожили лишь 
12 суток. По нашей оценке, ЭРИ в использованной дозировке проявил деста-
билизирующее действие на амеб С, хотя и не очень отчетливо выраженное. 

ХАФ в концентрации 1000 (J.g/ml при воздействии в течение 24 час. не ока-
зывал сколько-нибудь заметного повреждающего действия на амеб С. На-
пример, в одном из опытов все 25 обработанных амеб размножились и дали 
клоны. Результаты испытания дестабилизирующей активности ХАФ, как 
мы видели, неоднозначны. С одной стороны, среди 8 клонов этого варианта 
по крайней мере два нестабильны в соответствии с принятым критерием. 
С другой стороны, доля нестабильных клонов слишком мала: по соотно-
шению стабильных и нестабильных клонов вариант в целом не отличается 
от контроля, и при таком более строгом подходе мы должны считать, что 
дестабилизирующее действие ХАФ в нашем опыте не выявлено. 

Что касается ЭМ, то 24-часовое воздействие этого ингибитора в концен-
трации 1 х Ю-4 М не снижало эффективности клонирования амеб С по срав-
нению с контролем и не индуцировало у них нестабильность. 

Наконец, ЦГИ также не оказывал никакого влияния на внешний вид, 
поведение и клонируемость амеб С в концентрации 1000 {xg/ml при 24-часо-
вом воздействии и не индуцировал у них нестабильность. Учитывая литера-
турные данные об отсутствии влияния ЦГИ на рост амеб типа proteus (Haw-
kins and Hain ton 1971, Hawkes and Halber ton 1973), трудно было ожи-
дать, что ЦГИ проявит дестабилизирующую активность при действии на 
амеб даже в высоких дозах, и мы включили этот вариант скорее как еще один 
контроль. 

Итак, в наших опытах явную дестабилизирующую активность при дей-
ствии на амеб проявили АМД и ЭРИ (возможно, таким же действием обла-
дает и ХАФ). Мы уже отмечали, что по своим характеристикам нестабиль-
ность представляет собой какой-то особый тип наследственной изменчивости, 
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вряд ли обусловленный обычными генными мутациями. Обнаружение деста-
билизирующей активности АМД и ЭРИ также свидетельствует в пользу 
этих представлений. Данных о мутагенной активности АМД почти нет, и если 
он и является мутагеном, то слабым (Fishbein et al. 1970). Что касается 
ЭРИ и ХАФ, то по данным Уилки (1977), они вызывают нарушения репли-
кации мтДНК и с высокой частотой индуцируют petite-мутации у дрожжей. 
Данных же о мутагенной активности этих антибиотиков в отношении ядерных 
генов нам найти не удалось. Между тем, и АМД и ЭРИ вызывают наслед-
ственную нестабильность у амеб с частотой, которая для обычных мутации 
слишком высока — как, впрочем, и все другие изученные до сих пор деста-
билизирующие воздействия. При этом показано, что дестабилизация связана 
с изменениями в ядре амебы (Калинина 1965). 

Каким же тогда может быть механизм дестабилизирующей активности 
АМД и ЭРИ? Известно, что у амеб между интерфазным ядром и цитоплазмой 
постоянно мигрирует некий метаболит (или метаболиты), по всей види-
мости участвующий в регуляции феногенетической активности ядра (так 
называемый „дестабилизирующий фактор", или ДФ — обзор см.: Yudin 
1973). Биохимическая природа и место синтеза в клетке ДФ не известны, 
но показано, что как раз АМД и ЭРИ при действии на амеб блокируют деста-
билизирующую активность их ядер в клетках другого штамма — вероятно, 
за счет подавления синтеза ДФ и тем самым снижения его содержания в ядре, 
(Юдин 1979 а). Сопоставляя эти данные с результатами настоящей работы, 
можно предположить, что дестабилизирующее действие АМД и ЭРИ на амеб 
каким-то образом связано именно с временным подавлением синтеза ДФ 
в них, снижением его содержания в клетке и, как следствие, с нарушением 
его нормальной миграции между ядром и цитоплазмой. Можно думать, 
что, напротив, нормальный непрерывный обмен ДФ между ядром и цито-
плазмой является непременным условием поддержания стабильности клетки 
по маркерному признаку. Эти и целый ряд других соображений легли в ос-
нову предложенной нами модели эпигенетической детерминации дестабили-
зируемых наследственных признаков у амеб (Yudin 1979 а). 

Очевидно, что АМД и ЭРИ могут ингибировать разные звенья одного 
и того же биосинтетического процесса, протекающего либо в митохондриях 
(митохондриальный синтез белка), либо в цитоплазме (синтез белка на ци-
торибосомах). Последнее не противоречит принятым представлениям о мес-
те первичного действия ЭРИ в клетке. На ряде моделей показана взаимоза-
висимость биосинтетических процессов в митохондриях и в цитоплазме эука-
риотических клеток (Schatz and Manson 1974). В частности, недавно на 
дрожжах Kluyxeromyces lactis показано, что ЭРИ в концентрациях, еще не 
угнетающих дыхание, может подавлять синтез белка не только в митохон-
дриях, но — опосредованно — и в цитоплазме, в результате подавляя раз-
множение клеток (Algeri et al. 1977, Zenna ro et al. 1977). 
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SUMMARY 

Heritable changes with respect to the marker character (resistance to ethanol) 
were induced at a high frequency after the treatment of Amoeba proteus, 
strain C, with actinomycin D (1000 n*g/ml, 2 h) or erythromycin (1000 |ig/ml, 24 h). 
These changes showed up in the progeny of the thus treated cells in the form of 
the earlier described (Калинина и Юдин 1964) phenotypic instability of the marker 
character. The same changes are likely to be also induced with chloramphenicol 
(1000 ^g/ml, 24 h) but we failed to detect them after treating the amoebae with 
emetine (10—4 M, 24 h) or cycloheximide (1000 |xg/ml, 24 h). 
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Механизмы дестабилизации наследственных признаков у амеб. 
III. Наследуемые изменения, обусловленные трансплантацион-

ной несовместимостью с амебами других штамов 

Mechanisms of Destabilization of Hereditary Characters in Amoebae. 
III. Heritable Variations Induced by Transplantation Incompatibility 

with Amoebae of other Strains 

Синопсис. При работе с двумя трансплантационно совместимыми штаммами 
Amoeba proteus — L и С — было показано (Юдин 1979 Ь), что предваритель-
ная обработка амеб актиномицином D или эритромицином подавляет деста-
билизирующую активность их ядер. Временная имплантация таких ядер аме-
бам другого штамма уже не приводит (в отличие от контроля!) к наследствен-
ной дестабилизации клеток-реципиентов по маркерному признаку „устойчи-
вость к этанолу". В настоящей работе применили такое же воздействие акти-
номицином (1000 txg/ml, 2 часа) к одному из двух трансплантационно несов-
местимых штаммов — А и С. Считали, что тем самым подавлялась дестаби-
лизирующая активность их ядер. Оказалось, что трансплантационная несов-
местимость клеток этих двух штаммов после примененного воздействия со-
хранялась. Даже кратковременная имплантация ядер амеб А, обработанных 
актиномицином, приводила к гибели большинство клеток-реципиентов С. 
Вместе с тем, редкие выживающие клоны оказывались, несмотря на приме-
ненное воздействие, наследственно нестабильными по маркерному признаку 
„устойчивость к этанолу". Этот эффект в данном случае приходится отнести 
за счет трансплантационной несовместимости как таковой. Делается вывод, 
что в обычных условиях при получений ядерно-цитоплазматических „гибри-
дов" и трансплантатов других типов между „несовместимыми штаммами 
амеб редкие выживающие клоны практически всегда будут наследственно из-
мененными (нестабильными) по тем или иным признакам в силу самой не-
совместимости исходных штаммов. 
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У Amoeba proteus временная (в некоторых случаях всего на несколько се-
кунд) имплантация ядра одного штамма в целую клетку другого штамма 
вызывает у клетки-реципиента изменения по ряду признаков, контролиру-
емых ядром (Юдин и Николаева 1968). Эти изменения проявляются в на-
следуемой нестабильности затронутых признаков и могут быть обнару-
жены у потомков оперированной клетки в форме таких значений этих призна-
ков, какие никогда не обнаруживаются в тех же условиях культивирования 
у амеб исходного штамма, из которого была взята оперированная клетка 
(Калинина и Юдин 1964). На основании таких опытов был сделан вывод, 
что в ядре амеб содержится некий фактор, способный выходить в цитоплазму 
клетки-реципиента, оттуда проникать в её собственное ядро и индуцировать 
в нем изменения (нестабильность) по ряду наследственных признаков. В связи 
с этим он был назван „дестабилизирующим фактором" (ДФ). 

В других комбинациях штаммов точно такая же операция (т.е. временная 
подсадка амебе гетерологичного ядра) приводит к гибели подавляющего 
большинства клеток-реципиентов (Jeon and Lorch 1969, Махлин 1974). 
В этом случае также делается вывод, что из имплантируемого ядра в цито-
плазму клетки-реципиента выходит некий „летальный фактор" (ЛФ), кото-
рый и обусловливает наблюдаемую трансплантационную несовместимость 
таких штаммов (Махлин и Юдин 1969). 

Можно было бы предположить, что ДФ и ЛФ — один и тот же метаболит, 
по-разному проявляющий себя в клетках разных штаммов. Однако неко-
торые особенности позволяют думать, что это не так и что ДФ и ЛФ — дей-
ствительно разные факторы. Так, время сохранения активности ДФ и ЛФ 
в денуклеированной цитоплазме амеб существенно различно (см. обзоры 
в: Jeon 1973). 

Вместе с тем, есть основания считать, что ядра любого штамма амеб 
содержат „свой" ЛФ, который оказывает летальное действие на клетки од-
них штаммов, но безвреден для других (Юдин 1975 а; см. однако: Jeon and 
Lorch 1973). ДФ также обнаруживается в ядрах любого из исследованных 
в этом отношении штаммов амеб. Поэтому можно считать, что при описан-
ной выше операции ядро клетки-реципиента всегда подвергается действию 
обоих гетерологичных факторов — ДФ и ЛФ, какой бы штамм не был исполь-
зован в качестве донора. Однако в случае трансплантационно совместимых 
штаммов ЛФ не проявляет своего летального действия на клетку-реципиента, 
и возникающие у неё наследуемые изменения мы должны относить за счет 
действия ДФ. Что же касается несовместимых комбинаций, то здесь ситу-
ация менее определенная. Выше уже отмечалось, что при трансплантации 
ядер или цитоплазмы между несовместимыми штаммами лишь редкие клетки 
сохраняют жизнеспособность и дают клоны. Юдин с соавторами (1971) 
обнаружили, что такие клоны нестабильны, по крайней мере по некоторым 
маркерным признакам. Однако чем была индуцирована эта нестабильность, 
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сказать в данном случае трудно: ведь клетки-родоначальницы этих клонов 
подверглись действию сразу обоих ядерных факторов — ДФ и ЛФ. 

Возникает вопрос: может ли ЛФ в тех редких случаях, когда он не убивает 
клетку несовместимого штамма, оказывать на неё, прямо или опосредованно, 
дестабилизирующее действие подобно ДФ? От ответа на этот вопрос зависит, 
в частности, можно ли использовать несовместимые штаммы амеб для по-
лучения ядерно-цитоплазматических „гибридов" между ними ,с целью опре-
деления сравнительной роли ядра и цитоплазмы в наследовании тех или 
иных признаков. Итак, желательно выяснить, происходит ли дестабилизация 
амеб в условиях, когда на них действуют только ЛФ амеб несовместимого 
штамма, а действие ДФ этих же клеток тем или иным способом вообще ис-
ключено. 

Нами при работе с двумя трансплантационно совместимыми штаммами 
Ь и С было показано (Юдин 1979 Ь), что предварительная обработка амеб 
актиномицином Б или эритромицином подавляет дестабилизирующую актив-
ность их ядер: временная имплантация таких ядер амебам другого штамма 
уже не приводила к наследственной нестабильности клеток-реципиентов по 
маркерному признаку. В настоящей работе мы применили такое же воздей-
ствие актиномицином О к одному из двух трансплантационно несовмести-
мых штаммов амеб, считая, что тем самым мы подавляем дестабилизиру-
ющую активность их ядер. Оказалось, что это воздействие не лишало эти 
ядра летальной активности: даже кратковременная имплантация таких ядер 
амебам второго штамма приводила к гибели большинство клеток-реципиен-
тов. Вместе с тем, редкие выживающие клетки оказались дестабилизирован-
ными по маркерному признаку, хотя влияние ДФ на них как будто бы было 
исключено. Этот эффект в данном случае приходится отнести за счет дей-
ствия ЛФ. На этом основании делается вывод, что при получении ядерно-
-цитоплазматических „гибридов" и трансплантантов других типов между 
несовместимыми штаммами амеб в обычных условиях редкие выживающие 
клоны практически всегда будут дестабилизированными по тем или иным 
признакам под влиянием если не ДФ, то во всяком случае ЛФ. 

Материал и методика 

(1) Штаммы амеб 

Были использованы штаммы А и С Amoeba proteus из коллекции Института цитологии 
АН СССР. Амеб культивировали по принятой в лаборатории методике Прескотта и Кэ-
риера (Юдин 1975 b )при 25°С. Клонирование производили в многолуночных микроаква-
риумах из органического стекла (Заар и Лозина-Лозинский 1964) при той же температуре. 
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(2) Трансплантация ядер 
Операции производили в масляной камере Фонбрюна с помощью микроманипулятора 

ММ-1, как это описано Юдиным (1968, 1974). 
(3) Варианты опыта 
В варианте 1 ядро интактной амебы А имплантировали на время от 30 сек. до 3 мин 

в целую амебу С, после чего от каждой оперированной амебы С пытались вырастить клон. 
Всего было получено и протестировано на стабильность по маркерному признаку 5 жизне-
способных клонов типа (Ая)Сяц (применяемую номенклатуру см.: УисПп 1979а). В вариянте 2 
амеб штамма А предварительно инкубировали 2 часа в растворе актиномицина Б (1000 
„Бегуа", ФРГ). Сразу по окончании ядро такой амебы (обозначаемой далее А+) импланти-
ровали на 30-80 сек. в целую амебу С. Далее опять-таки в условиях индивидуальной куль-
туры наблюдали за жизнеспособностью оперированной таким образом клетки С и от амеб, 
сохранивших жизнеспособность, выращивали клоны. Всего было выращено и протести-
ровано на стабильность 5 клонов (А+)С,щ. 

(4) Тестирование клонов на стабильность 
Тестирование производили по маркерному признаку „выживаемость к концу 5-минут-

ного пребывания в 7%-ном растворе этилового спирта", или сокращенно „устойчивость 
к этанолу". Характеристика этого наследственного признака, контролируемого ядром, 
дана ранее (Полянский и др. 1967, УисПп апс! Борта 1970). УСТОЙЧИВОСТЬ ТОГО ИЛИ ИНОГО 

клона амеб тестировали каждый раз спустя не менее 48 час. после последнего кормления. 
50 амеб помещали в микроаквариум с 1 ш1 7%-ного раствора этилового спирта на дистилли-
рованной воде. По прошествии 5 мин раствор разбавляли примерно вдвое культуральной 
средой, амеб пересаживали в другой микроаквариум с новой порцией культуральной среды 
и через 20-40 мин подсчитывали число живых, нормально передвигающихся клеток. Как 
и в прежних наших работах, каждый клон тестировали многократно на протяжении дли-
тельного времени (нескольких месяцев), но не чаще одного раза в сутки. Кбон, обнаружив-
ший во всех испытаниях устойчивость, характерную для исходного штамма С, считался 
стабильным. Напротив, если хотя бы в одном из испытаний клон обнаруживал выживае-
мость, не свойственную амебам С, он считался нестабильным. 

Стабильность клонов в вариантах 1 и 2 оценивали, сравнивая эти клоны с контролем. 
В качестве последнего использовали данные из другой нашей работы (Юдин 1979 а), харак-
теризующие устойчивость к этанолу амеб исходного штамма С. Согласно этим данным, 
323 клона С обнаружили выживаемость в 7%-ном этаноле в пределах 60-100% и лишь в од-
ном клоне выжило 58% амеб. Более того, 93% этих клонов обнаружили выживаемость 80% 
и выше. Тем не менее, в качестве типичной для штамма С (т.е. контрольной) мы приняли 
выживаемость 60-100%. 

Результаты 

Вначале определяли, подавляет ли предварительная обработка амеб А 
актиномицином летальное действие их ядер на амеб С (Табл. 1). В подтвер-
ждение прежних данных (Махлин 1974 а, Ь, 1977), небольшие выборки амеб 
С, которым на 2-3 мин имплантировали по одному ядру А, полностью по-
гибли. Лишь при сокращении времени пребывания ядер А в клетках С до 
1 мин или до 30 сек от небольшого числа амеб удалось получить жизнеспо-
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Таблица 1 

Выживаемость амеб С после имплантации им на короткое время ядер амеб А 

Table 1 

Survival of C amoebae after a short-term implantation of the A amoebae nuclei 

Вариант Время пре-
бывания ядра 
А в клетке С, 

мин. 
Duration of 

the A nucleus 
stay in 

the С cell, 
min. 

Всего опе- Из них раз- Получено 

Variant 

Время пре-
бывания ядра 
А в клетке С, 

мин. 
Duration of 

the A nucleus 
stay in 

the С cell, 
min. 

рировано 
амеб С 

Total num-
ber of С 
amoebae 

делились один 
и более раз 

Number of 
amoebae 

which divided 

жизнеспо-
собных 
клонов 

Number of 
viable clones 

Время пре-
бывания ядра 
А в клетке С, 

мин. 
Duration of 

the A nucleus 
stay in 

the С cell, 
min. 

operated once or more obtained 

Интактные 3 10 1 0 
амебы А 2 11 4 0 
Intact А 1 43 9 3 
amoebae 0.5 15 4 2 
Амебы А, предварительно 0.66-1.33 18 2 1 
2-2.5 часа находившиеся 0.5 58 13 4 
в растворе актиномицйна D 
(1000 fig/ml) 
A amoebae preliminarily 
treated with actinomycin D 
(1000 tig/ml) for 2-2.5 h 

собные клоны (в дальнейшем — вариант 1). Такая зависимость летального 
эффекта от времени пребывания несовместимого ядра в клетке-реципиенте 
была установлена ранее (Махлин и Юдин 1969). По всей видимости, она 
обусловлена тем, что при разных экспозициях в цитоплазму реципиента ус-
певает поступить разное количество ЛФ. Обработка амеб А непосредственно 
перед операциями в течение 2-2.5 час. актиномицином не повлияла на леталь-
ную активность их ядер. После 40-80- и даже 30-секундного пребывания та-
ких ядер в клетках С большинство последних погибло, и жизнеспособные 
клоны удалось получить только от 5 из них (в дальнейшем — вариант 2). 

Эти пять клонов (А+)СЯЦ, а также пять клонов (АЯ)СЯЦ были испытаны 
далее на устойчивость к этанолу (Табл. 2, варианты 1 и 2 соответственно). 
Видно, что и в том и в другом вариантах имелись явно нестабильные клоны. 
В варианте 1 эта нестабильность могла быть индуцирована ДФ и/или ЛФ. 
В варианте же 2 выход ДФ из ядер А должен быть подавлен обработкой амеб-
-доноров актиномицином, и есть основания считать, что в цитоплазму клеток 
С попадал только ЛФ. Если при этом редкие выживающие клоны оказыва-
ются нестабильными, этот результат приходится приписать действию ЛФ. 
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Таблица 2 

Действие актиномицина Б на дестабилизирующую активность ядер амеб А, 
имплантируемых на короткое время амебам С 

Table 2 

Effect of actinomycin D on the destabilizing activity of the amoeba A 
nuclei implanted into C amoebae for a short time 

Вариант 

Variant 

№ 
клонов 

Clones 

Всего 
опытов 

Total number 
of tests 

Число опытов 
с выживаемостью 
< 60% 60-100% 

Number of tests 
with the survival 

rate 
< 60% 60-100% 

(1) Интактные амебы А 1 " 18 0 18 
(1) Intact A amoebae 2 19 8 11 

3 22 0 22 
4 23 3 20 
5 29 2 27 

(2) Амебы А предварительно 1 14 8 6 
находились 2-2.5 часа 2 16 1 15 
в растворе актиномицина 3 16 1 15 
(1000 {xg/ml) 4 18 1 17 

(2) A amoebae were prelimi- 5 19 2 17 
narily incubated with 
actinomycin D (1000 [xg/ml] 
for 2-2.5 h 

Обсуждение 

Итак, в работе — в условиях, по-видимому исключающих действие „де-
стабилизирующего фактора" — была обнаружена дестабилизирующая актив-
ность „летального фактора" в тех клетках несовместимого штамма, кото-
рые по тем или иным причинам не были убиты ЛФ и сохранили жизнеспособ-
ность. Этот результат позволяет считать, что при трансплантациях ядер или 
цитоплазмы между несовместимыми штаммами амеб изредка выживающие 
трансплантанты часто или даже всегда будут нестабильными по крайней 
мере по некоторым наследственным признакам, какие бы меры не прини-
мались для того чтобы предотвартить при таких операциях действие ДФ. 

Если это так, то трансплантационно несовместимые штаммы вообще 
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не могут использоваться для получения ядерно-цитоплазматических „ги-
бридов" с целью оценки сравнительной роли ядра и цитоплазмы в наслед-
ственности амеб, ибо в этом случае должны получаться не „настоящие", 
стабильные, а дестабилизированные „гибридные" клоны. Ранее мы неод-
нократно указывали, что использование нестабильных „гибридов" для оцен-
ки роли ядра и цитоплазмы в наследственности тех или иных признаков у амеб 
может служить источником ошибочных выводов (Yudin 1973, и др.). Между 
тем, значительная часть опубликованных исследований такого рода выпол-
нена как раз на трансплантационно несовместимых штаммах, и именно в этих 
исследованиях авторы приходят к выводу о существенной роли цитоплазмы 
в наследовании многих признаков (см. обзор: Yudin 1979 а). 

Говоря о дестабилизирующем действии ЛФ, необходимо подчеркнуть, 
что оно проявляется только в клетках несовместимых штаммов. Действи-
тельно, в опытах, совершенно аналогичных описанным в настоящей работе, 
но выполненных на паре совместимых штаммов (L и С), ядра амеб, обра-
ботанных актиномицином, не обнаруживали дестабилизирующую актив-
ность в клетках совместимого штамма (Юдин 1979 Ь). Таким образом, можно 
предполагать, что дестабилизирующее действие ЛФ на клетки несовмести-
мого штамма как-то связано с его летальным действием на эти клетки. 

Известно, что одним из первых эффектов, наблюдаемых в амебе после 
введения ей ЛФ из клетки несовместимого штамма, является прекращение 
синтеза РНК, а затем и белка (Jeon and Lorch 1970, 1971, Cameron and 
Hawkins 1976). В этом отношении ЛФ, по-видимому, действует на клетку 
так же, как и целый ряд других воздействий, индуцирующих нестабильность 
у амеб: актиномицин D, РНКаза, рентгеновы лучи, эритромицин и др. (обзор 
см.: Yudin 1979 а). Мы попытались объяснить одинаковое действие столь 
разнородных по своей природе агентов на основе наших представлений о ме-
ханизмах генетической детерминации многих наследственных признаков 
у амеб и о механизмах поддержания их стабильности в клеточных поколе-
ниях (Yudin 1979 а). Согласно нашей гипотезе, любое воздействие, которое 
хотя бы на некоторое время блокирует синтез ДФ или любым другим спосо-
бом уменьшает его содержание в клетке или же нарушает его нормальную 
миграцию между ядром и цитоплазмой, должно вызывать дестабилизацию 
амеб хотя бы по некоторым из тех признаков, которые вообще способны 
дестабилизироваться. Очевидно, не последнее место в этом ряду должны 
занимать воздействия, так или иначе нарушающие транскрипцию и/или 
трансляцию у амеб. К таким воздействиям относится, в частности, и дей-
ствие гетерологичных „летальных факторов". 

Заканчивая обсуждение полученных данных, мы хотели бы отметить еще 
один, частный момент. В настоящей работе ЛФ из амеб штамма А индуци-
ровал в амебах С нестабильность по устойчивости к этанолу, а в работе Юди-
на с соавторами (1971) ЛФ из амеб Chaos carolinensis не дестабилизировал 
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амеб С по этому признаку. Было бы интересно выяснить, обусловлено ли 
это расхождение различиями в каких-то деталях техники эксперимента или 
же в свойствах этих двух ЛФ. 

SUMMARY 

When working with two micrurgicaly compatible Amoeba proteus strains 
(L and C), it has been shown ( Y u d i n 1979 b) that preliminary treatment of 
donor amoebae with actinomycin D or erythromycin inhibits the destabilizing 
activity of their nuclei. In such case the temporary implantation of the nuclei into 
the cells of another strain does not result (unlike in the control!) in hereditary 
destabilization of recipient cells with respect to the marker character, "resistance 
to ethanol". In the present study the same treatment with actinomycin D 
(1000 (ig/ml, 2 h) was applied to one of the two micrurgically non-compatible 
strains (A strain). The treatment was believed to inhibit the destabilizing activity 
of the A amoebae nuclei. The non-compatibility of the A strain amoebae with the 
C strain cells was found to persist after the treatment applied. As usual, even a 
short-term implantation of nuclei from the treated A amoebae into the C amoebae 
caused lethality in most of the recipient cells. At the same time, some rare 
clones which have survived were found to be hereditarily unstable with respect 
to the marker character (resistance to ethanol) despite of the treatment applied. 
In our case this effect must be accounted for by the transplantation non-compatibil-
ity as such. It is concluded that rarely surviving nucleo-cytoplasmic "hybrids" or 
any other kinds of transplants between non-compatible strains of amoebae, will 
practically always be hereditarily changed (unstable) with respect to one or 
another of their characters due to the non-compatibility of the original strains. 
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E w a M I K O Ł A J C Z Y K and B o d o D I E H N 1 

Mechanosensory Responses and Mechanoreception 
in Euglena gracilis 

Synopsis. The mechanoresponse and mechanoreception of Euglena gracilis 
have been examined in cells held by a suction pipette. In some experi-
ments an insulating ring between the anterior and posterior end of the 
cell was formed by "Fluorihert" electronic liquid. In a cell held anteriorly 
a narrow-tipped pipette, both anterior/posterior and peristaltic contrac-
tions commonly occurred. Direct mechanical stimulation of the flagellum 
of a posteriorly held cell led to both flagellar reorientation and body 
contraction. Body contraction also resulted when flagellar straightening 
of a posteriorly-held cell was induced by a photic stimulus, i.e., when 
flagellar thrust appeared to be the only mechanical stimulus specifically 
correlated in time with the mechanoresponse. The Fluorinert liquid 
affects the cell's mechanoresponses. Light stimulation of an anteriorly 
held cell can initiate contraction of the posterior end. Mechanical stimula-
tion of the free posterior end often causes immediate or delayed con-
tractions of that end. It is suggested, that the receptor function for 
mechanosensory responses in Euglena resides in the membrane lining the 
cell's reservoir and canal. 

Recent studies of the protozoan cell Euglena gracilis show that both 
the mechano- and chemosensory pathways in this organism interact with 
the photosensory transduction system (Mi k o ł a j c z y k and D i e h n 
1976, C o l o m b e t t i and D i e h n 1978, D i e h n 1979 a, b). 

The receptor molecule for the photosensory system has been identified 
as a flavin derivative in the paraflagellar swelling (T o 11 i n and 
R o b i n s o n 1969, D i e h n and K i n t l 9 7 0 , K i v i c and V e s k 1972, 
B e n e d e t t i and C h e c c u c c i 1975, M i k o ł a j c z y k and D i e h n 
1975, C h e c c u c c i et al. 1976 a, b, B e n e d e t t i and L e n c i 1977). 

1 Department of Zoology Natural Science Building, Michigan State University, 
East lansing, Michigan 48824, USA. 
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It is small (0.4 fxm2) organelle situated near the base of the locomotor 
flagellum (PI. I 3). In contrast, very little is known about the location 
of the receptors for chemical and mechanical stimulation, though 
cytochrome oxidase has been implicated as the chemoreceptor molecule 
for oxygen ( M i l l e r and D i e h n 1978). 

Both the photo- and chemo-induced motor responses consist of bend-
ing of the flagellum from a trailing to a sideways orientation, and in 
consequence a change in the direction of the cell's movement ("tumbling" 
of the cell). With strong stimuli, the response persists for several seconds, 
resulting in prolonged turning of the cells around a lateral axis. This 
"photic response" (for terminology, see D i e h n et al. 1977) is termina-
ted by restoration of the previous stimulus intensity, or by adaptation to 
the applied stimulus. In the presence of a light stimulus that induces 
flagellar reorientation, a mechanical stimulus will trigger anterio-
posterior contractions leading to a flattened sphere shape of the cell 
( M i k o ł a j c z y k and D i e h n l 9 7 6 ) . 

The intent of the studies reported here is an attempt to localize by 
topical stimulation the mechanoreceptor of the cell, based on our initial 
suggestion that the receptor might be localized either within, the flagel-
lum, or at the anterior end of the cell ( M i k o ł a j c z y k and D i e h n 
1976). This was also suggested by previous studies of the mechanosensory 
behavior of Euglena ( L o w n d e s 1944, C h e n 1950, J a h n and 
B o v e e 1968). Other investigations were not strictly concerned with 
the stimulus receptor problem, however, they gave an important con-
tribution to our knowledge of the behavior of Euglena to mechanical 
stimulation (S t a h 1 1880, J e n n i n g s 1904, L o w n d e s 1936, B y r n e 
and M a r s 1 a n d 1965, G r o s s 1965). 

M a t e r i a l and M e t h o d s 

Euglena gracilis, strain Z, was grown in Bloomington Medium ( S t a r r 1964) 
at 25°C under constant cool fluorescent illumination (1.0 W/m2). For experiments, 
cells were centrifuged, washed twice in a solution containing 5 raM KH2 P0 4 and 
5 mM (NH4)3 P04 , usually also containing 1 mM EGTA to prevent autotomy of the 
flagellum (see N i c h o l s and R i k m e n s p o e l 1977), or 10 mM Tris/HCl buffer (all 
at pH 7.2), and resuspended in the washing solution. No significant differences in 
cell behavior were observed in either of these solutions. 

Holding in a suction pipette and mechanical stimulation of the cells by a glass 
needle (tip diameter approximately 0.1 jim) were carried out with a Carl Zeiss 
micromanipulator. The suction pipettes usually had a diameter slightly smaller than 
the diameter of the cell (approximately 15 pim) to allow Euglena to be sucked into 
one quarter or one half of their length. Sucking a cell into such a micropipette 
leads to a slight deformation of the cell body. Occasionally, cells were suction-held, 
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without entering the capillaries, and without cell deformation, by pipettes with 
very fine (1-3 urn) tips. Suction was applied via paraffin-oil filled Teflon tubing 
connected to a screw-driven 5 cm8 syringe. 

"Fluorinert" electronic liquids were a gift from the 3M Company, Minneapolis, 
Minnesota. Table 1 lists the physical properties of the liquids used by us. These 

Table 1 

Physical properties of the Fluorinert electronic liquids 

FC 43 FC 48 

Density, 25°C g/cm3 1.86 1.94 
Kinematic viscosity, 25° C cs 2.6 3.1 
Thermal conductivity, watts/cm2/0C (cm) 0.00067 0.00072 
Surface tension, 25° dynes/cm 16 19 
Refractive index, 25° 1.291 1.312 
Volume resistivity, 25°C, ohm-cm 3.4X1015 4.2X1015 

Average molecular weight 670 525 

liquids, providing electrical insulation, resemble water in their capacity to dissolve 
gases such as oxygen and carbon dioxide, and hence allow long-term survival 
(1 h or more) of the cells. 

The following manipulations were carried out to create a Fluorinert bridge 
across the exterior of the cell, between the anterior and posterior ends (Fig. 1). 

A 

B 

Fig. 1. Scheme of experiments: A — with Euglena in aqueous solution, B — with 
Euglena separated by Fluorinert liquid 

A drop of Euglena suspension in experimental solution was placed on a 50 mm 
diameter "Falcon" Petri dish the rim of which had been machined down to 
a height of 2 mm. The Fluorinert liquid was then carefully pipetted into the dish 
until the drop of suspension was completely covered by it. A suction pipette filled 
with aqueous solution was then introduced through the Fluorinert into the Euglena 
suspension, a specimen captured by suction, and the half-entered cell partially or 

http://rcin.org.pl



594 

completely withdrawn into the electronic liquid. The Fluorinert will form an 
insulating ring between anterior and posterior ends of the cell, simultaneously 
strongly constricting the cell in this annular region. 

We have used this technique for conducting pon-invasive electrophysiological 
measurements with Euglena ( M i k o ł a j c z y k et al., unpublished studies). 

Microscope illumination was with monochromatic yellow light (577 nm) which 
cannot be perceived by the cells, while stimulating light (100 W PZO halogen 
lamp) was applied laterally. The behavior of EuglencC was recorded on 16 mm 
film at 16 frames/s using a 16 SP-M camera. 

R e s u l t s 

I. Experiments in Aqueous Medium with Cells Held in a Capillary 

In all of the experimental situations described in this section, no 
part of the cell contacted the cuvette or the air/water interface. 

1. Behavior of cells stimulated only by suction pipette, in the absence 
of additional stimuli. 

1.1. When a cell was sucked into a pipette posteriorly, i.e., by the end 
opposite the flagellum, the flagellum often reoriented from its normal 
trailing position, either sideways (90°) or forward (180°). In the latter 
case, contraction followed flagellar reorientation. Apparently, direct 
anterior stimulation is not required for triggering the contractile re-
sponse. If, however, a pipette was used that was a little wider than the 
diameter of the organism, such that there was no deformation of the 
cell upon entering the capillary, body contractions were rare. 

1.2. When Euglena was sucked anteriorly, the flagellum was usually 
in front of the cell. Though it maintains such "phobic" position, it can 
operate slowly and apparently normally, but without showing any 
excitability. However, in these cells there was strong contraction of the 
posterior end. It appears that a flagellar phobic response is not essential 
for the body contraction response. 

1.3. When a cell was held anteriorly to a narrow-tipped pipette by 
suction, without entering the bore, both anterior/posterior and peristaltic 
contractions commonly occurred. 

2. Behavior of cells upon additional mechanical or light stimulation. 

2.1. Behavior of photically stimulated cells held in a suction pipette. 
Application of white light stimuli of 15 W/m2 or more to anteriorly 

or posteriorly held cells cause a step-up photophobic flagellar response 
and body contraction of the free end of Euglena. 

In anteriorly held cells, body contraction of the free posterior end 
appears usually with a delay of approximately 10 s. 
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2.2. In a posteriorly held cell, no additional body stimulation was 
required to induce cell contraction. It was sufficient to stimulate the 
flagellum only. When the needle touched the flagellum the latter 
reoriented, and if this reorientation led to complete straightening, body 
contraction usually followed it. 

II. Behavior of Cels Immersed in or Separated by "Fluorinert" Liquids 

1.1. When the cell was half immersed in the Fluorinert, with the 
other half in the suction pipette, the Fluorinert-immersed part usually 
became rounded and only occasionally retained its elongated shape. 
The cells no longer exhibited any body contraction, regardless of which 
end was immersed in Fluorinert, and regardless of whether the stimulus 
was photic or mechanical. When the cells were transferred back to the 
aqueous solution, they once again became able to respond with body 
contraction to light or mechanical stimulation. 

1.2. When only the flagellum was immersed in Fluorinert, the flagel-
lum became immobilized and shortly thereafter broke off from the cell 
body. 

1.3. The annular region of the cell surrounded by Fluorinert narrowed 
to one-half or less of the original diameter of the cell. This narrow region 
can be made very long (PI. I 4, 5). All visible organelles were extruded 
from this region into one of the ends. The narrow region immediately 
relaxed to its normal diameter upon removal from the Fluorinert 
liquid. 

1.4. In posteriorly held cells, the Fluorinert-separated anterior end, 
in the aqueous solution, can exhibit spontaneous flagellar reorientation 
followed by body contraction. 

In an anteriorly held cell, the posterior end of spontaneously con-
tracting organism did exhibit contractions whose timing depended on 
the contraction state at the instant when the Fluorinert ring was created 
between the two ends of the cell (PI. I 4, 5). When the separation of the 
two ends by Fluorinert was taking place while the cell was contracting, 
contractions of the posterior end continued without delay. Such posterior 
contractions resumed with a delay of approximately 30 s if separation 
took place in the elongated phase of a contraction cycle. Occasionally 
when body contractions began at the posterior end, the anterior end 
inside the pipette began to twist within 3-4 s (contraction being impos-
sible because this end was confined) (PI. II 6-10). Because the flagellum 
of a cell inside a capillary often shows spontaneous phobic responses with 
or without contractions, it was difficult to establish any correlation 
between flagellar response and contraction of the posterior end. 
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1.5. Light stimulation of the anteriorly held cell can also initiate 
contraction of the posterior end. 

1.6. Mechanical stimulation of the free posterior end often caused 
immediate or delayed (3-4 s) contractions of this end which usually 
were not accompanied by twisting of the anterior. 

In contrast to anterio-posterior contractions which were little affected 
by Fluorinert separation of the two ends, the same manipulation stopped 
peristaltic contractions. In this case, anterio-posterior contractions 
appear after 1-2 min. 

A pictorial description of the above experiments is given in Fig. 2. 

I 

1.1 

ll. 

1.1 0 0 
1.2 

1 3 / \ 

1 . 2 

1.4 

white light 
o o o o 

2 . 1 

F : A =TR 
white light 

O O O . O 

Pig. 2. A pictoral description of the experiments. A — aqueous solution, F — 
Fluorinert liquid. Dots mark the border between Fluorinert and water solution 

D i s c u s s i o n 

There are two types of motor responses that Euglena can execute 
upon mechanical stimulation: flagellar reorientation and body contra-
ction. The flagellar responses to mechanical stimulation are mechano-
phobic in nature (for definitions, see D i e h n et al. 1977) i.e., they do not 
persist for the duration of stimulation. This is difficult to establish for 
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direct mechanical stimulation of the flagellum, but more easily seen 
when the cell body is stimulated. In contrast, body contractions are an 
example of a mechanokinesis: The contraction cycles cease only when 
the stimulus is removed. Our results indicate that the two responses, 
while often coupled can be exhibited independently of each other. 

In view of recent work in our laboratory concerning the effect of 
detergents on sensory membranes in Euglena ( M i k o ł a j c z y k and 
D i e h n 1978) as well as another studies of the euglenoid membranes 
(B o u c k et al. 1978, M i l l e r and M i l l e r 1978), the results reported 
here are consistent with the hypothesis that the receptor function for 
both mechanosensory responses may reside in the membrane of the 
reservoir and canal surrounding the lower part of the flagellum. We 
propose that deformation of this membrane, which can be caused via 
the flagellum or by hydrostatic pressure within the cell resulting from 
stimulation of the cell body, may trigger flagellar reorientation and 
body contraction. Suggestion, that the flagellar reorientation appears as 
a result of canal deformation was previously postulated by P i c c i n i 
and O m o d e o (1975). 

This hypothesis is in agreement with the experimental facts observed 
by us: 

(1). Cells whose flagellum had broken off were still able to exhibit 
body contractions. Clearly, in intact cells the emergent part of the 
locomotor flagellum does not act as mechanoreceptor proper, but simply 
transmits the mechanical stimulus to that receptor. 

(2). Direct mechanical stimulation of the flagellum of a posteriorly 
held cell can lead to both flagellar reorientation and body contraction. 
We have previously observed that body contraction follows the flagellar 
response with a delay time of several seconds ( M i k o ł a j c z y k and 
D i e h n 1976). Jf the stimulus is shorter in duration than this delay 
time, such as a collision of the cell with a non-viscous interface, only 
flagellar reorientation occurs and the cell turns away form that 
interface. 

(3). Body contraction occurs when a flagellar response is so intense 
as to be executed as a 180° reorientation, i.e., when the flagellum 
straightens completely. In this case, maximal thrust is acting upon the 
flagellar attachment point. Body contraction also results when flagellar 
straightening of a posteriorly-held cell is induced by a photic stimulus, 
i.e., when flagellar thrust appears to be the only mechanical stimulus 
specifically correlated in time with the mechanoresponse. 

(4). The Fluorinert liquid probably affects the cell's mechanoresponses 
through the mechanical forces exerted upon the cell at the liquid/cell 
interface. These forces are clearly very strong, considering the resulting 

6 — A c t a P r o t o z o o l . 4/79 
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deformation of the cell body (PL I 4, 5). When the cell is entirely con-
fined, one end within the capillary and other end compressed by 
Fluorinert, the hydrostatic pressure within the cell is maximal. The 
observed immobilization of the organism may be purely due to mechani-
cal confinement, or may be caused by overloading of the mechanosensory 
system. In the latter case, one would expect the flagellum, too, to be 
unable to exhibit mechanophobic responses. This is what we observed, 
however, since phobic responses by definition (D i e h n et al. 1977) cease 
after an adaptation time, the absence of a flagellar response may well 
indicate that by the time observation of the flagellum was possible, 
adaptation of the flagellar response system had occurred. 

The transmission across a Fluorinert bridge of peristaltic contrac-
tions, unlike that of anterio-posterior ones, is apparently very difficult. 
This reaffirms the earlier suggestion (K u ź n i c k i and M i k o ł a j c z y k 
1973, H o f m a n and B o u c k 1976) that the two types of contraction 
are controlled by different mechanisms. Peristaltic movement may 
require an uninterrupted self-propagating contraction-relaxation cycle, 
while anterio-posterior contraction could well be under central control 
of the mechanoreceptor system. 

While we have observed body contractions of the posterior end 
without flagellar reorientation, this was in experimental situations 
where the mechanical stimulus had been unavoidably applied for many 
seconds while the cell was sucked into the pipette, thus the flagellar 
response system had probably adapted to the stimulus. 

It appears that upon moderate stimulation of the mechanoreceptor 
the response is immediate sideways orientation of the flagellum. A stron-
ger stimulus causes complete erection of the flagellum and subsequent 
anterio-posterior contractions of the cell body. As we have observed 
previously, the latter also occurs when lateral flagellar thrust triggered 
by a photic stimulus is magnified by increased viscous drag on the cell 
body ( M i k o ł a j c z y k and D i e h n 1976). 

As an alternate hypothesis for the location of the receptor, one might 
consider our original suggestion that the mechanoreceptor resides at the 
flagellar base. However, electron microscopic observations indicate that 
the "kinetosome" end of the flagellum is simply inserted into the pellicle 
(see also B o u c k et al. 1978) without showing any unusual organizational 
features. On the other hand, it has been shown (B o u c k et al. 1978, 
M i l l e r and M i l l e r 1978, M i k o ł a j c z y k and D i e h n 1978) that 
the membrane lining the canal and reservoir differs from the cortical 
one. Thus it is not unreasonable to assume that it can fulfuill a sensory 
function. Moreover, this membrane is connected by microfibrils to the 
longitudinal microtubules surrounding the canal and reservoir of the 
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cell (see M i k o ł a j c z y k and D i e h n 1978). Assuming, that these 
fibrils are the contractile elements, they would act as the effector for 
mechanical stimulation and by interacting with microtubules change 
the shape of the cell. (The role of microtubules in cell contraction was 
previously suggested by A r n o t t and W a l n e 1966, 1967, A r n o t t 
and S m i t h 1969, H o f m a n n and B o u c k 1976). 

RÉSUMÉ 

La perception des stimulants mécaniques et la réponse ont été étudié chez les 
oéllules de l'Euglena gracilis maintenues à l'aide d'une pipette à suction. Dans 
certains exépriments elles étaient maintenues par un anneau du liquide Fluorinerte 
disposé entre l'extrémité antérieure et postérieure de la céllule. 

Les cellules maintenues avec la pipette par leurs bouts antérieurs manifestent 
couramment des contractions antéro-posterieures, ainsi que les contractions péristalti-
ques. Le stimulation mécanique directe de la flagelle d'une cellule maintenue du 
côte postérieur peut provoquer également la réorientation des flagelles et la contrac-
tion du corps. Chez les cellules maintenues postérieurement la contraction du corps 
se produit aussi quant la flagelle est stimulée par la lumière, c'est-à-dire quand la 
tension de la flagelle agît comme le seul stimulant mécanique spécifiquement core-
lé dans le temps avec la réponse mécanique. 

Le liquide Fluorinerte exerce une influence sur les réponses mécaniques de la 
céllule. La stimulation par la lumière d'une céllule maintenue à son bout antérieur 
peut initier la contraction à son bout postérieur. La stimulation mécanique du bout 
postérieur libre provoque souvent des contractions immédiates ou décaleés de cette 
région. On suggère, que le récepteur responsable des réponses de l'Euglena aux 
stimulants mécaniques est localisé dans la membrane tapissant le réservoir et le 
canal chez cette céllule. 
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EXPLANATION OF PLATES I-II 

3: Euglena gracilis with photoreceptor (paraflagellar body) visible inside the re-
servoir 
4,5: Fluorinert bridge between the anterior (inside the pipette) and the posterior end 
(in water solution) of the cell. 4 — posterior end in elongated form, 5 — contracted 
to the sphere 
6-10: Body contractions of an anteriorly held cell separated by the Fluorinert 
liquid, 6 — cell separated by Fluorinert liquid, 7 — contraction of the posterior end, 
while the anterior one does not contract (compare cell markers — arrows), 8 — 
beginning of twisting of the anterior end, 9, 10 — elongation of the cell 
Abbreviations: F — Fluorinert liquid, A — aqueous solution, dots mark the border between 
Fluorinert and aqueous solution. 
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A. N. Bach Insti tute of Biochemistry, Academy of Science of USSR, Moscow W-71, 
Leninskij Prospekt 33, USSR 

S.A. B U R N A S H E V A and G. A. S O L O V J E V A 

Cytochemical Localization of Ca2-ATPase Activity in Cilia 
and Basal Bodies of Tetrahymena pyrijormis 

Synopsis. Ca2+-ATPase activities in cilia and basal bodies of Tetrahy-
mena pyrijormis were demonstrated by cytochemical method. Reaction 
product deposition along the length of the doublets and central micro-
tubules of cilia and of the part of outer microtubules running into the 
basal bodies was observed. The similarity of the periodicity of reaction 
product depositions with arrangement of subunits which constitute the 
microtubules of cilia revealed that the sites of Ca2+-ATPase activity are 
associated with the globular subunits of microtubules of cilia. 

Evidence has been accumulated by various authors that ATP-ATPase 
system is responsible for the utilization of energy necessary for motility 
of cilia and flagella. The proteins with the ATPase activity were extracted 
from flagella and cilia ( N e l s o n 1955, 1967, E n g e l h a r d t and 
B u r n a s h e v a 1957, B u r n a s h e v a 1958, G i b b o n s 1963, 1965, 
1967, M o h r i 1964, O g a w a and M o h r i 1972). Dynein, a ciliary or 
flagellar ATPase first described by G i b b o n s and R o w e (1965), is 
a high molecular weight enzyme associated with the arms of the doublet 
microtubules. Dynein participates in the mechanochemical activity that 
is responsible for sliding tubule mechanism of ciliary and flagellar 
motion (Sa t i r 1968, S u m m e r s and G i b b o n s 1971, W a r n e r 
and M i t c h e l l 1978). Ca2+-activated ATPase different from dynein 
ATPase was found in Chlamydomonas flagella (W a t a n a b e and 
F l a v i n 1973) in cilia ( B l u m and L u b l i n e r 1973) and cytozol 
fraction of Tetrahymena pyrijormis (C h u a et al. 1977). 

Previously we have described the isolation and properties of Ca2+-
activated ATPase of T. pyrijormis cilia ( B u r n a s h e v a et al. 1963, 
B u r n a s h e v a et al. 1965, D a y a et al. 1971) and of Strigomonas 
oncopelti flagella ( O s t r o v s k a y a et al. 1973). The studies of the 
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properties of Ca2+-ATPase of T. pyrijormis cilia and S. oncopelti 
flagella showed a similarity in some respects to myosin-like proteins: 
Ca2+-ATPases of cilia and flagella can be extracted by salt solutions of 
high ionic strength (0.5-0.6 M) and form aggregates if ionic strength is 
lowered to 0.025-0.05 M. The activity of these ATPases was stimulated 
only by Ca ions while was inhibited by Mg ions, and was highly specific 
for ATP with two optima of pH. The molecular weight is about 380 000-
400 000 daltons. Ca2+-ATPase of Tetrahymena cilia can form complex 
with the muscle actin ( B u r n a s h e v a and R a s k i d n a j a 1968). 
Relative viscosity of the complex of muscle actin and Ca2+-ATPase of 
cilia was being sensitive to ATP. 

The purpose of the present investigation was to determine the locali-
zation of sites of Ca2+-ATPase activities in Tetrahymena cilia and basal 
bodies of cilia using the cytochemical techniques. The lead salt method 
introduced by W a c h s t e i n and M e i s e l (1957) to the cytochemical 
localization of phosphatase activities was used to determine the sites of 
Ca2+-ATPase. 

M a t e r i a l s a n d M e t h o d s 

Culture of T. pyrijormis strain GL was grown and harvested as previously 
described ( B u r n a s h e v a and R a s k i d n a j a 1968).The reaction was run with 
cells prefixed for 10-30 min with freshly prepared 0.1°/o glutaraldehyde in 0.1 M 
sodium cacodylate pH 7.0. All fixation and subsequent washings were carried out 
at 4°C. After fixation, cells were washed in 0.08 M Tris-maleate buffer at pH 7.0 
Fixed cells were incubated at 30°C for 30 min in medium containing 0.5-2 raM 
ATP, 2-10 mM CaCl2, 2-10 mM MgCl2, 2 mM Pb (N03)2, 0.2 M Tris-maleate buffer 
at pH 7.0. The pH of the reaction medium was checked both before and after the 
incubation period. The omission of substrate was used as controls. After incubation, 
the cells were pelleted, rinsed in distilled water and postifixed in l°/o osmium 
tetroxide in 0.1%> sodium cacodylate at pH 7.0 for 60 min. Following postfixation, 
cells were dehydrated in ethanol and acetone and embedded in Epon-812. All 
specimens were sectioned with a LKB ultramicrotome, sections were mounted on 
carbon-coated copper grids and examined with JEM-7 A electron microscope 
operating at 80 KW at the initial magnifications 30 000-50 000. The preparations were 
counterstained with lead citrate according to R e y n o l d s (1963). Some sections 
were examined without further staining. The sites of ATPase activity were 
visualized with the electron microscope. 

R e s u l t s 
\ 

Most investigations of ultrathin sections of T. pyrijormis cilia demon-
strated that the axoneme of cilia are composed of the two single micro-
tubules circularly surrounded by nine pairs of microtubules or doublets 
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( G i b b o n s 1965, 1967, B u r n a s h e v a et al. 1968). The two micro-
tubules composing each doublet were designated A and B, with two "arms" 
being attached to the A tubule (PI. I 1). The axonemal A and B-tubules 
are continuous with the A- and B-tubules in the basal body (PI. I 2, 3). 
The central pair of microtubules terminates in a basal granule immedia-
tely above the basal plate in the distal end of the basal body (PI. I 3). 
The third, or C-tubule in Tetrahymena basal bodies, is short and is 
attached to the B-tubule (PI. I 4). The peripheral and central micro-
tubules are composed of spherical subunits (PI. I 1 su) with an internal 
diameter 35-40 A and external one of 60 A ( B u r n a s h e v a et al. 
1968). The repeated periodicity along the central and peripheral micro-
tubules is revealed in the electron micrographs of longitudinal sections 
(PI. I 3). This periodicity is conditioned by a specific regulated packing 
of globular subunits which constitute the microtubules of cilia and 

'flagella (C h a s e y 1972, A m o s and Klug 1974, S a m s o n i d z e et al. 
1976). 

The present cytochemical studies have demonstrated Ca2+-ATPase 
activities in cilia and basal bodies of Tetrahymena pyriformis. The 
reaction product deposition in the presence of ATP and Ca2+ was identi-
cal with respect to density and localization both in cilia and basal 
bodies: On the longitudinal sections of cilia and of basal body (PI. II 
5 a, b) reaction product deposition was observed along the length of the 
central and peripheral microtubules of cilia and of the part of micro-
tubules, running into the basal bodies and the core of one (PI. II 5, 
arrows). As seen in PI. II 6 a, b) which represent the electron micro-
graphs of a cross sections of cilia which was incubated with 2 raM ATP 
and 10 mM Ca2+ at pH 7.0, reaction product deposition were observed 
in massive quantities on the doublet peripheral microtubules (PI. II 6, 
arrows). The scattering distribution of the lead phosphate precipitate 
was observed on the central microtubules and within the axonemal core 
(PI. II 6, a, b). A more fine deposition of the reaction product was 
revealed, when the cytochemical reaction was run in the incubated 
medium, which contained 0.5 mM ATP, 10 mM Ca2+ and 10 mM Mg2+ 

at pH 7.0. As seen on the electronmicrograph of longitudinal section of 
cilia, represented in PI. Ill 7, the lead phosphate precipitates were 
deposited more finely along the central and outer doublet microtubules 
with periodicity of 60 A. The periodicity of the deposition of reaction 
product along the microtubules corresponded to the specific regulated 
packing of globular spherical subunits which constitute the microtubules 
of cilia of T. pyriformis ( B u r n a s h e v a et al. 1968). The similarity 
of the periodicity of reaction product depositions with the arrangement 
of subunits constituting the ciliary microtubules are revealed that the 
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sites Ca2+-ATPase activity are associated with the' globular subunits 
of ciliary microtubules. 

On the cross sections of basal bodies, which were incubated with ATP 
(2 raM) and Ca2+ (2 mM) reaction product was found both on and in the 
basal body microtubules A, B, C, as seen in PI. Ill 8 a, b). 

No reaction product was observed in any part of the cilia or basal 
bodies, incubated in the presence of ATP and Mg2+ and substrate-less 
controls (PI. Ill 9, 10). 

In conclusion we can suggest that the Ca2+-ATPase, which is localized 
on microtubules of cilia and basal body and revealed myosin like 
properties, actually participate in the mechanochemical activity that 
must be responsible for motility of T. pyriformis cilia. 

РЕЗЮМЕ 

Цитохимическими исследованиями на уровне электронной микроскопии показана ло-
кализация Са2+-АТФазы в ресничках и базальных телах Т. ру^огпт. Распределение про-
дукта реакции наблюдалось вдоль длины центральных и периферических микротрубок 
ресничек и вдоль микротрубок, простирающихся в базальные тела. Соответствие периодич-
ности расположения продукта АТФазной реакции с линейной упаковкой субъединиц, соста-
вляющих периферические и центральные фибриллы, свидетельствует об ассоциации цен-
тров Са2+-АТФазы с глобулярными белковыми субъединицами микротрубок ресничек 
Т. руг1[огт1з. 
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EXPLANATION OF PLATES I-III 

1: Electron microgram of cross sections of T. pyriformis cilia: two central (cmi) 
and 9 peripheral doublet (pmi) microtubules A- and B- are seen. The arms are 
seen on the A-microtubules (arm). Peripheral and central microtubules consist 
of a spherical subunits (su) with the internal diameter of 35-40 A and external 
one of 60 A. The spoke heads (sh) and radial (rs) spokes are seen between the 
central and peripheral microtubules. 250 000 X 

2, 3: Electron micrograms of longitudinal sections throughout cilia and basal 
bodies of T. pyriformis. Central and peripheral microtubules running along the 
cilium length and basal body are seen. The axonemal A- and B-microtubules 
are continuous with the A- and B-tubules in the basal body (2). The central 
pair of microtubules terminate in a basal granule (3, bg) situated above the 
basal plate in the distal end <5, bp) of the basal body. 2 — 69 000 X, 3 — 
125 000 X 

4: Electron microgram of cross section of basal body. The deposition of the 
peripheral A-, B-, C-tubules are seen. 125 000 X 

5: Longitudinal section throughout cilia (a) and their basal bodies (b), which were 
incubated with ATP (2mM) and Ca2+ (2mM). Reaction product depositions are 
found along the length of the central and peripheral microtubules of cilia and 
of the part of microtubules, running into the basal bodies (arrows). 72 000 X 

6 a, b: Cross sections of T. pyriformis cilia which was incubated with ATP 
(2 mM) and Ca2+ (10 mM). Massive quantities of reaction product were found 
on the doublet microtubules (arrows), a — 60 000 X, b — 30 000 X 

7: Longitudinal section of cilia, incubated With ATP (0.5 mM), Ca2+ (10 mM) and 
Mg2+ (10 mM) at pH 7.0. A finally deposition of the reaction product was found 
along the doublet and central microtubules, 120 000 X 

8: Cross sections of basal bodies incubated with ATP (2 mM) and Ca2+ (2 mM). 
Reaction product is found both in and on the basal body microtubules A, B, C 
(a, b). The scattering distribution of the lead phosphate px-ecipitate is found 
within the core of basal bodies (b), a — 120 000 X, b — 60 000 X 

9: Longitudinal section of cilia, incubated with ATP (2 mM) and Mg2+ (2-10 mM). 
No reaction product was observed, 90 000 X 

10: Electron microgram of cross section of basal body, incubated with ATP 
(2 mM) and Mg2+ (2-10 mM). No reaction products are observed, 120 000 X 
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Л.К. Л О З И Н А - Л О З И Н С К И Й 

L. К. L O Z I N A - L O Z I N S K Y 

Адаптивное поведение Paramecium caudatum при фотодина-
мическом действии красителей 

Adaptive Behaviour of Paramecium caudatum to Action of 
Photodynamic Dyes 

/ 

Синопсис. Принято считать, что фотодинамический эффект (ФДЭ) заключается 
в возникновении необратимых повреждений клетки, связанных с фотоокисле- >" 
нием и изменениями, происходящими в ДНК, белках, аминокислотах, и по-
этому он не представляет большого интереса для изучения поведения одно-
клеточных организмов. С помощью предложенного метода исследования 
на инфузориях Paramecium caudatum было установлено, что при умеренном 
фотодинамическом действии эти организмы способны адаптироваться к нему 
своим поведением. Парамеции подвергались освещению разными длинами волн 
(путем использования светофильтров) при освещенности видимым светом 
в пределах от 4200-11 570 люкс, в присутствии фотодинамических красителей 
эозина и метиленового голубого. Поведение изучалось в условиях освещения 
камеры наполовину закрывающейся светофильтром (СФ). Инфузории имели 
возможность „выбирать" сторону камеры. При определенных интенсивностях 
освещения и концентрациях красителей инфузории выбирали половину камеры, 
закрытую СФ, и находились в ней значительно дальше, чем в зоне без СФ, 
вследствие чего они избегали повреждающего действия ФДЭ. Выбор менее 
освещенной стороны камеры в данных опытах не зависит от температуры 
и химиччских изменений в среде. 

Поведение одноклеточных организмов привлекает внимание биологов 
в связи с общебиологической проблемой эволюции психической жизни жи-
вотных и физиологической основы поведения. Большое число работ посвя-
щено таким явлениям у простейших как условные рефлексы, научение, при-
выкание, выбор пищи и др. (см. обзоры: Alwerdes. 1939, Дембовский 1959, 
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Сер а вин 1969, 1978, сб.: Движение и поведение одноклеточных животных» 
1978). 

Свет является одним из важных факторов, влияющих на поведение одно-
клеточных организмов и его действие рассматривается под разным углом 
зрения. В одних исследованиях (см. обзоры Серавина) свет использовался 
в качестве условного (индифферентного) раздражителя, на который инфу-
зории реагировали при сочетании его с каким-либо безусловным раздражи-
телем, с целью выяснить возможность образования у простейших условных 
рефлексов. 

В других работах было показано, что для многих простейших свет не 
является индифферентным раздражителем, так как они реагируют на него 
изменением направления и скорости движения (фототаксис, фотокинез) или 
метаболией тела (Mast 1911, Mast and Hawk 1936, Mast and Stahler 1937, 
Bunning und Schneiderhohn 1956, Wolker and Shin 1958, Лозина-Ло-
зинский и Заар 1963 и др.). 

В третьей группе работ изучалось состояние и поведение простейших при 
их сенсибилизации к свету под влиянием веществ, например некоторых кра-
сителей, вызывающих так называемый фотодинамический эффект (ФДЭ). Так 
инфузории, не обладающие пигментами (Paramecium и другие) практически 
индифферентны к изменениям светового режима и к различным участкам 
спектра видимого света, становятся чувствительными к ним и погибают 
в присутствии незначительных количеств фотодинамических веществ. Счи-
тается, что ФДЭ вызывает необратимые повреждения и все реакции, связан-
ные с ним имеют патологический характер (Ефимов 1922, Metzner 1921 
1924, Blum 1941, Дембовский 1959). Из этого был сделан вывод, что для 
изучения поведения ФДЭ не представляет интереса, с чем, однако нельзя 
согласиться. 

Механизмы фотокинетических реакций и клеточной чувствительности 
к свету у простейших остаются невыясненными. Иногда эти механизмы свя-
зывают с имеющимися в теле пигментами, так как последние поглощают 
свет и, возможно, являются фотосенсибилизаторами. С другой стороны оказа-
лось, что чувствительным к свету органоидом, например у жгутиконосца 
Рагапета, является жгутик (S het ties 1937). Общебиологический интерес 
представляют такие вопросы как способы восприятия и трансформации лу-
чистой энергии у одноклеточных организмов, адаптация к повреждающему 
действию оптической радиации, выяснение механизмов, изменяющих пове-
дение простейших при воздействии света. 

Сенсибилизацию к свету с помощью слабо повреждающих концентраций 
фотодинамических веществ мы сочли возможным использовать для изу-
чения поведения простейших, так как одноклеточные организмы способны 
адаптироваться к различным экстремальным факторам (Лозина-Лозин-
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ский 1958, 1968, 1971). Поэтому целью данного исследования было выяснение 
влияния ФДЭ на поведение и адаптацию Paramecium caudatum. 

Методика 

Изучение поведения инфузорий Paramecium caudatum в условиях ФДЭ проводилось 
несколькими методами. Для опытов использовались два типа стекляных камер: прямо-
угольная размером 20 х 35 mm и глубиной 1 mm и круглая камера 12 mm диаметром, по-
крывавшиеся соответствующих размеров покровными стеклами. В камеру помещалась 
стерильная минеральная среда Лозина-Лозинского (1931), в которой был растворен 
фотодинамический краситель — эозин или метиленовый голубой. Часть опытов была по-
ставлена с инфузориями, выдержанными в красителе, но при его отсутствии в среде во 
время опыта. При этом инфузории содержались в среде с красителем в темноте или при 
слабом неповреждающем свете. Использовались разные концентрации красителя. Опыт 
начинался с того, что половина камеры, содержащая инфузории, закрывалась светофиль-
тром (СФ) и затем включался свет пунктирной лампы накаливания (40 вт) для ми-
кроскопирования с параллельным пучком света. Лампа фиксировалась на определенном 
расстоянии от камеры, а ее свет направлялся плоским зеркалом лупы, на столике 
которой находилась камера. Создавая совершенно равномерное освещение, получали 
четкую границу между освещенной половиной без светофильтра и со светофильтром. Осве-
щенность измерялась люксметром: при употреблении матового стекла она равнялась 4200 
люксам, без него 11 570 люксам. Одни опыты в прямоугольной камере проводились сразу 
с большим числом инфузорий — от 50 до 60, а в опытах с использованием разных СФ — 
от 300 до 600. Из них красный СФ пропускал длины волн 770-580 nm, оранжевый 
— 770-550 nm, зеленый — 570-500 nm, синий — 510-420 nm, фиолетовый — 460-400 nm. 

Через каждые 2-3 мин сосчитывалось число парамеций в той части камеры, которая 
не была покрыта СФ, поскольку инфузорий в более освещенной половине оказывалось зна-
чительно меньше, и они были хорошо видны. Большинство опытов с массовым материалом 
(популяция) проведено с эозином и красным светофильтром (КСФ), 

Другие опыты ставились с одиночными парамециями. Для наблюдения над их пове-
дением использовалась малая круглая камера, которая с помощью рисовалыю-проекцион-
ного аппарата проецировалась на бумажный экран. Отмечались характер движения и физио-
логическое состояние инфузорий при плавании под СФ и при белом свете, определялась 
секундомером продолжительность нахождения парамеции в каждой половине камеры. Длина 
пути, проделанного инфузорией, во многих опытах зарисовывалась и измерялась курви-
метром и в итоге определялась скорость плавания (принимая во внимание увеличение изо-
бражения на экране). 

Изучалась возможность привыкания парамеций к определенной половине камеры. 
Для этого ставились опыты, в которых после некоторого времени пребывания в камере 
инфузорий, место СФ менялось, т.е. освещенная сторона белым светом закрывалась СФ, 
ранее закрытая — освещалась. Через каждые 2-3 мин подсчитывалось число инфузорий 
при переменах освещения, которые проводились через каждые 10 мин, или другие проме-
жутки времени. 

Определялась продолжительность жизни парамеций при разной интенсивности осве-
щения в присутствии красителя. 

До опыта инфузории содержались в специальном фототермостате при 22° и постоянном 
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слабом освещении лампочкой карманного фонаря. В опыт брались инфузории, содержав-
шиеся в среде Лозина-Лозинского с пекарскими дрожжами без красителя или сенсиби-
лизированные (в течение от 1 до 3 суток) в результате прибавления слабых растворов кра-
сителя к среде, не вызывавших признаков повреждения. 

В контрольных опытах инфузории, не бывшие в среде с красителем, помещались в ка-
меру без красителя, как наполовину закрытую СФ, так и в отсутствие СФ, после чего наблю-
далось распределение парамеций. 

Основные типы реакций парамеций на фотодинамическое действие 

При помещении инфузорий в среду с фотодинамическими красителями 
и с последующим освещением, наблюдаются различные реакции, в зависи-
мости от интенсивности, длины волны светового потока и от концентрации 
красителя. Как показали эксперименты, поведение инфузорий в среде с кра-
сителем обусловлено и другими причинами. 

Можно выделить 4 основным типа реакций на ФДЭ. 
(1) При концентрации эозина выше 0.1% парамеции, попав в зону без 

светофильтра, быстро повреждаются и их движения становятся дезоргани-
зованными и замедляются: в результате они не выходят из освещенной зоны 
и погибают. 

(2) При концентрации эозина 0.1% в среде и освещенности около 8000 
люкс в камере наполовину закрытой СФ парамеции в течение нескольких 
минут плавают без признаков повреждений, но затем характер движений 
меняется. Увеличивается число поворотов вокруг продольной оси тела и в сто-
роны, движение замедляется. В дальнейшем возникает общая депрессия и окру-
гление тела. При такой патологической картине инфузории распределялись 
по всей камере равномерно. 

(3) С понижением концентрации эозина до 0.05 и 0.025% или метилено-
вого голубого до 0.0025-0.000025% парамеции, распределенные в камере до 
включения осветителя равномерно, после освещения приходят в состояние 
возбуждения, которое проявляется в ускорении движения. Через несколько 
минут скорость движения становится обычной, но в присутствии метиленового 
голубого она выше, чем в среде с эозином. Через 3-5 мин. после начала опыта 
под СФ инфузорий становится больше, чем на освещенной половине: кон-
центрация достигает максимума через 10-15 мин. Никаких резких поворотов 
на границе „свет" и СФ не происходит, но после проникновения парамеций 
в более освещенную зону без СФ они совершают большее число поворотов 
и петель и скоро возвращаются в зону под СФ. 

(4) При концентрациях красителя еще более слабых парамеции не реа-
гируют на освещенную без СФ сторону камеры и распределяются по всей 
камере равномерно. Однако в присутствии даже следов метиленового голу-
бого фотодинамический эффект проявляется в том, что прекращаются обра-
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зование пищеварительных вакуолей и прижизненное окрашивание не проис-
ходит. 

Исходя из цели нашего исследования интерес представляет прежде всего 
реакция типа 3, заключающаяся в том, что парамеции выбирают менее ос-
вещенную сторону и концентрируются под СФ. Примеры приведены на Рис. 
1, 2, Табл. 1, 2. 

В опытах с эозином и различными СФ получены однозначные результаты 
(см. также Рис. 3), хотя длина лучей, пропускаемая светофильтрами, имеет 
известное значение. При 0.05% концентрации эозина, являющейся высокой, 
под оранжевым СФ инфузории погибают в результате интенсивности осве-

Таблица 1 

Реакция Paramecium caudatum на разные участки видимого света 
в присутствии эозина 

Table 1 

Response of Paramecium caudatum to various regions of visible light 
in presence of eosine 

Среднее Средний % парамеций за 
Концентрация Светофильтр Общее число число 30 мин 

эозина в % У парамеций парамеций Percentage of paramecia 
в опыте after 30 min incubation 

Concentration The whole Avarage Под свето- В зоне без 

of eosine Light- number number of фильтром светофильтра 

(%) filter of paramecia paramecia Under light- Without 
in experiment filter light-filter 

красный 2298 328.3 86.3 13.7 
red 
оранжевый 600 около 300 погибают 
orange about died 
зеленый 500 около 250 равномерно 
green about dispersed 

0.05 синий 1200 около 400 равномерно 
blue about dispersed 
фиолетовый 700 350.0 69.4 31.6 
violet 
красный 1384 346.0 96.5 3.5 
red 
оранжевый 600 300.0 97.0 3.0 
orange 

0.025 зеленый 600 300.0 86.7 13.3 
green 
синий 848 424.0 92.8 7.2 
blue 

7 — A c t a P r o t o z o o l . 4/79 
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щения, а под зеленым и синим СФ наступает реакция 1 (см. стр. 612), соответ-
ствующая началу повреждения. Фиолетовый СФ, несмотря на то, что про-
пускает коротковолновые лучи, вызывающие ФДЭ, защищает инфузорий от 
повреждения. Это можно объяснить только тем, что при этом плотном СФ 
очень мало света достигает до парамеций. 

В среде с 0.025% эозином реакция избегания одинакова, независимо от 
СФ, и не сопровождается депрессией. Численность парамеций под СФ быстро 
повышается. В типичном опыте через 9-12 мин. после освещения время 
пребывания под КСФ в среднем увеличивается почти в 3 раза. 

В опытах с массовым количеством инфузорий, находившихся в среде с ме-
тиленовым голубым (концентрация 0.00025%) получены аналогичные резуль-
таты. Однако чувствительность к метиленовому голубому при белом свете 
оказалась значительно выше. При концентрации метиленового голубого 
0.01-0.005% и интенсивности света от 8000 до 11 570 люкс парамеции поги-
бают, не окрашиваясь, через несколько минут. 
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Рис. 1. Распределение Paramecium caudatum (11 
инфузорий) в камере наполовину закрытой крас-
ным светофильтром в присутствии 0.025% рас-
твора эозина. Освещенность 4800 люкс. Стол-
бики обозначают количество парамеций через 
каждые 2 мин в левой половине камеры: за-
штрихованные — процент парамеций после за-
крытия левой половины красным светофиль-
тром, незаштрихованные — ло помещения и по-
сле снятия светофильтра (опыт № 35) 
Fig. 1. Distribution of Paramecium caudatum 
(11 ciliates) in the camera half-shut by red-
filter in the presence of solution of 0.025 

eosine. The ilumination 4800 lux. 
Ordinate: Percentage of paramecia in left 
half camera after shuting by red-filter 
(chaded columns) and without light-filter. 
Abscissa: The time intervals every 2 min. 

(Experiment No. 35) 

33 45 min 
Рис. 2. Распределение P. caudatum (50 
инфузорий) в камере наполовину за 
крытой светофильтром в присутствии 
0.00025% раствора метиленового го-
лубово. Освещенность 8540 люкс. Отс-
четы через 3 мин. Обозначения как 
на Рис. 1. (Опыт № 78). 
Fig. 2. Distribution of Paramecium 
(50 ciliates) in the camera half-shut 
by red-filter. Solution with 0.00025% 
methylen blue. Illumination 8540 
lux. The time intervals every 3 min. 
The other signs are the same as on 
Fig. 1. (Experiment No. 78) 
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Основными выводами из этих опытов являются следующие. Парамеции 
в присутствии фотодинамических красителей в относительно слабых кон-
центрациях уплывают в сторону, покрытую СФ, избегая более интенсивно 
освещенную сторону. Степень избегания „белого" света уменьшается вслед-
ствие увеличения ФДЭ и повреждения клеток. Защитная роль светофильтра 
зависит в большей степени от его оптической плотности, чем от спектра про-
пускания. Реакция избегания света наступает через 2-5 мин после начала 
освещения, а когда условия освещения или затемнения становятся одинако-
выми в обеих половинах камеры, инфузории равномерно распределяются 
по всей камере. 

Поведение одиночных инфузорий 

У парамеций в присутствии метиленового голубого чувствительность 
к свету выше, чем в среде с эозином, поэтому отрицательная реакция насту-
пает быстрее и ее можно наблюдать в маленькой круглой камере, отбрасы-
вая ее изображение на экран. 

Рис. 3. Распределение Р. caudatum (55 инфузорий) 
в камере наполовину закрытой синим светофиль-
тром. Освещенность 4800 люкс. Инфузорий до 
опыта в течение 2 суток находились в среде Лозина-
Лозинского с 0.025% эозином. Опыт поставлен 
с отмытыми инфузориями в чистой среде без эозина. 
Отсчеты через каждые 3 минуты. Обозначения как 
на Рис. 1. (Опыт № 59) 
Fig. 3. Distribution of Paramecium, caudatum 
(55 ciliates) in the camera half-shut by blue-
filter. Solution without photodynamic dye. 
Ciliates were exposed 2 days in Lozina-Lozinsky 
mineral media with 0.025% of eosine, and before 
experiment were kept in pure medium. Illumi-
nation — 4800 lux. The time intervals every 
3 min. The other signs as on Fig. 1. (Experiment 

No. 59) 

Характер движений парамеций подробно описан (Parducz 1954). В наших 
опытах при отсутствии повреждения инфузории плывут передним концом 
тела вперед с вращением вокруг продольной оси. Как правило, парамеции 
не обнаруживают резко отрицательной реакции и реверсии на границе между 
белым и красным светом и свободно пересекают ее, но путь движения в более 
освещенной зоне короче (Рис. 4, 5). Чаще в этой зоне отрезки пути заканчи-
ваются крутыми поворотами, с более острым углом, чем под СФ. Так, в опыте 
№ 107, представленном на Рис. 4 в освещенной половине камеры парамеции 
за 240 секунд совершила 14 петель и резких поворотов, а под КСФ всего 9-10 
за 642 сек. Может быть, в связи с этим инфузории чаще попадают на границу 
с КСФ и переходят ее. Некоторые парамеции после перехода в более осве-
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щенную зону недалеко от границы КСФ (но не на границе) начинают делать 
передним концом тела резкие повороты вправо и влево и чаще „выбирают" 
направление обратное первоначальному, в сторону КСФ. Направление дви-
жения часто зависит от угла, под которым парамеция входит в освещенную 
зону. Переход границы под тупым углом обычно продолжается плавным 
движением вдоль нее и возвращением под КСФ. 

Продолжительность плавания под СФ и в противоположной половине 
камеры может изменяться в течение опыта, поэтому в большинстве опытов, 
представленных на Табл. 2, мы разбили на две части. По секундомеру отсчи-
тывалось время нахождения в каждой половине камеры до и после пересече-
ния границы, образуемой СФ. После 10 переходов из одной части камеры 
в другую и обратно (всего 20 отсчетов времени) определялось общее время 
пребывания под КСФ и в половине без него. Затем такие подсчеты делались 

Рис. 4. Путь одной парамеции P. caudatum в камере в присутствии 0.00025% метиленового 
голубого при освещенности 4200 люкс. К — зона под красным светофильтром, В — зона 
без светофильтра. Зарисовано с помощью рисовально-проекционного аппарата (Опыт № 107) 
Fig. 4. The trace of single paramecia in camera with 0.00025% methyleneblue. 
Illumination — 4200 lux. К — the zone shut by the red filter, В — the zone without 

light-filter. Drawing-apparatus. (Experiment No. 107) 
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метиленового голубого при освещенности 4200 люкс. В камере во время опыта краситель 
отсутствует. Остальное как на Рис. 4. (Опыт № 126) 

Fig. 5. The trace of single paramecia, sensiblizied during 4 h in solution with 
0.000025°/o methylenblue. The experiment at illumination of 4200 lux in absence of 

the dye. Drawing-apparatus. (Experiment No. 126) 

после следующих 10 переходов. Продолжительность опыта варьировала 
в зависимости от длительности пребывания инфузории в той или иной части 
камеры. Она колебалась от 15 до 25 мин например, в опыте № 107 параме-
ция очень часто пересекала границу СФ с более освещенной зоной и плавала 
в ней очень недолго — 1-10 сек. С другой стороны в опыте № 110, инфузория 
находилась под КСФ по несколько минут. 

Из Табл. 2 видно, что поведение сенсибилизированной инфузории сходно 
при концентрациях красителя, различающихся на один порядок, при отсут-
ствии красителя во время опыта. Но, если в камере растворен краситель, 
то при концентрации 0.0025% метиленового голубого, во второй половине 
опыта наступает депрессия (опыт № 108), в результате которой, как было 
отмечено ранее, инфузории оказываются в освещенной зоне. 

В контрольных опытах в редких случаях наблюдается неравномерное 
распределение в камере наполовину закрытой СФ. Такой пример мы привели 
в Табл. 2 (опыт № 114). В разные отрезки времени парамеция находилась 
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дальше то в одной половине камеры, то в другой. Это отмечено при сильной 
освещенности, которая в некоторой степени, по-видимому влияет на выбор 
стороны. 

Так или иначе, пребывание инфузорий под КСФ значительно продолжи-
тельнее, чем на освещенной стороне. Отношение времени пребывания под 
КСФ к освещенной зоне без СФ (БС) обозначено коэффициентом КСФ/БС: 
он колеблется в опытах с эозином от 1.57 до 1.82. 

Факторы, влияющие на поведение инфузорий в связи с ФДЭ 

Отрицательная реакция к видимому свету возникает и при отсутствии 
красителя в среде. Достаточно выдержать инфузорий в среде с красителем — 
метиленовым голубым или эозином, а затем отмыть их в чистой среде, чтобы 
получить столь же четкую концентрацию в половине камеры закрытой КСФ. 
На Табл. 2 в графе, где отсутствие красителя показано 0, коэффициент КСФ/БС 
колебался в среднем от 1.71 до 2.27. 

Подобные опыты были проведены в разных вариантах. Так, парамеции, 
содержавшиеся в растворе <\ 0.25% эозина 1,2 и 3 суток, после отмывания 
помещались в камеру со средой, закрытой на половину СФ, уже без краси-
теля. Светофильтры использовались разные. При более слабой концентра-
ции эозина результаты опытов с фильтрами и черной фотобумагой раз-
личались незначительно: инфузории всегда дольше находились в той части 
камеры, где интенсивность света была слабее. Таким образом, опыты по-
казали, что отрицательная реакция сенсибилизированных инфузорий к свету 
обусловлена присутствием молекул красителя внутри клетки: в среде кра-
ситель практически может отсутствовать. 

В литературе высказывались предположения, что изменение отношения 
простейших к свету (как индифферентному раздражителю) может возникать 
в результате химических и температурных изменений в среде. 

Действительно, было показано, что инфузории становятся чувствительны 
к свету под влиянием сильного нагрева (Grabowski 1939, Best 1954). Что 
касается наших опытов, то в них сенсибилизации под влиянием температуры 
не обнаружено и не могло быть. Если при разной освещенности частей ка-
меры могла возникать разница в температуре, то она была ничтожна, так 
как сам нагрев был очень мал вследствие того, что применялся рассеянный 
свет через матовое стекло и толщина слоя воды в камере была всего в 1 mm. 
Практически температура в камере не отличалась от температуры воздуха. 
Подтверждением того, что избегание „белого" света и концентрация пара-
меций под светофильтром не зависела от теплового фактора, являлись ре-
зультаты контрольных опытов. Они показали, что при отсутствии фотосин-
сесибилизаторов, в освещенной камере, наполовину закрытой светофиль-
тром инфузории распределяются совершенно равномерно. 
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Наконец, если бы реакция инфузорий была бы связана с разницей темпе-
ратуры в камере со светофильтром, то она бы проявлялась сильнее в тех 
опытах, где освещенность ярче, а на самом деле выбор стороны под КСФ 
был отчетливее тогда, когда свет лампы проходил через матовое стекло, рас-
сеивающее свет и уменьшающее разность температур. 

Концентрацию под СФ нельзя объяснить также хемотаксисом, так как 
в опытах, где краситель в среде отсутствовал, химических изменений в среде 
не происходит. Их не создавали и сами инфузории: результаты были одина-
ковыми в опытах с массовым материалом и с одиночными парамециями. 

Некоторую роль может играть при выборе освещенности „привыкание" 
к определенной стороне камеры, в наших опытах — к закрытой светофиль-
тром. Если СФ, после того, как под ним сконцентрировались сенсибилизи-
рованные к свету парамеции, переместить на другую половину камеры, то 
инфузории не сразу переходят на половину, закрытую СФ. Так, в трех опытах 
в первые 10 мин (принятые за 100) 74.5, 84.1 и 73.5% времени инфузории на-
ходились под КСФ. После перемещения СФ в течение 10 мин под ним нахо-
дилось столько же инфузорий, сколько на освещенной стороне: 52.7, 53.9 
и 44.4% времени. И только после четырехкратного перемещения СФ через 
каждые 10 мин наступала четкая ориентация на сторону покрытую СФ — в сред-
нем 76.2%. Из этого можно сделать вывод, что над дезориентирующим вли-
янием, вызываемым перемещением СФ, начинает преобладать фактор ос-
вещенности, действующий на инфузорий, сенсибилизированных как эозином, 
так метиленовым голубым. Для этого выбора требуется не менее 10 мин. 
При более частом перемещении СФ происходит более или менее равномерное 
распределение парамеций по камере. С другой стороны, если в камеру помес-
тить сильно фотосенсибилизированных парамеций (например, после суток 
пребывания в среде с эозином) в среду без красителя на 1 час, они концентри-
руются под СФ и после снятия СФ почти целый час плавают на стороне ка-
меры, которая была закрыта СФ, и уже позднее распространяются по всей 
камере. Таким образом, известное привыкание к „фактору пространства" 
все же наблюдается. 

Адаптивное значение поведения парамеций при фотодинамическом эффекте 

Г Адаптивное значение имеет только такое поведение инфузорий при токси-
ческом фотодинамическом действии, когда у них возникает отрицательная 
реакция на свет, благодаря чему они избегают повреждений и гибели. Такое 
поведение наблюдается в одной из ситуаций (реакция 3, см. стр. 612), вы-
званных ФДЭ. В этой ситуации парамеции реже пересекают границу „свет-СФ", 
проделывают более короткий путь в световой зоне, не повреждаются или 
слабо повреждаются и тем самым продлевают жизнь. 
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Если бы инфузории равномерно распределялись в камере, наполовину 
закрытой СФ, смертность наступала бы примерно, в два раза медленнее, 
чем в камере без СФ. Однако благодаря способности различать освещен-
ность, продолжительность жизни резко увеличивается. На Рис. 6 представ-
лены кривые смертности от ФДЭ при концентрациях эозина от 0.1% до 0.01% 
в отсутствии СФ и когда камера наполовину закрыта красным СФ. Чем ниже 
концентрация эозина, тем больше разница в продолжительности жизни в ка-
мере наполовину закрытой СФ и без СФ. Так, например, при концентрации 
эозина 0.05% 90% гибель без СФ наступает в среднем через 100 мин, а в ка-
мере наполовину закрытой красным СФ — примерно через 8 часов. Эти отно-
шения остаются довольно близкими при изменении процента смертности 
от 10 до 100 (через интервалы в 20%). 

Рис. 6. Выживаемость P. caudatum в усло-
виях фотодинамического действия кра-
сителя эозина в камере наполовину за-
крытой красным светофильтром (а) и в ка-
мере без светофильтра (Ь) при освещен-
ности 4800 люкс. По оси абсцисс — смер-
тность в процентах, по оси ординат — про-
должительность жизни в часах. 1 — 0,1% 
эозина, 2 - 0,05%, 3 - 0,01% 
Fig. 6. Survival time of Paramecium 
caudatum at condition of photodynamic 
effect of eosine in the camera half-
shut by red-filter (a) and without 
light-filter (b). The illumination — 

4800 lux. 
Ordinate: Duration of life in hours. 
Abscissa: Percentage of survival. 
1 — 0.1% of eosine, 2 — 0.05% of 

eosine, 3 — 0.01% of eosine 

Если концентрация эозина 0,025% и ниже, то в опытах с СФ продолжитель-
ность жизни возрастает в десятки и сотни раз, не пропорционально продол-
жительности плавания парамеций под КСФ и БС. Это объясняется тем, что 
кумуляции фотодинамического действия не происходит, или незначитель-
ное повреждение, полученное во время пребывания „на свету" репариру-
ется, когда инфузории попадают под КСФ. 

При повышении концентрации эозина до 0.1% адаптации нет и наблю-
дается обратная картина: продолжительность жизни уменьшается — пара-
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меции, попадая в зону без СФ, сильно повреждаются и задерживаются в ней, 
в результате коэффициент продолжительности жизни уже не 3.6 в среднем, 
а 1.4 (1.3-1.6). 

Обсуждение 

Исследователи, изучавшие ФДЭ на простейших, применяли высокие кон-
центрации фотодинамических красителей и большие интенсивности света, 
вызывая у них состояние депрессии и гибель. На основе закона Тальбота 
и физических вычислений в литературе имеются указания, что ФДЭ вызы-
вает необратимые изменения в клетке. 

В связи с ФДЭ Дембовский писал (1959), что явление так называемого 
фототаксиса в присутствии фотосенсибилизаторов мало исследовано, довольно 
кратковременно, требует насыщения среды кислородом и крайне сильного 
света, вообще происходит в анормальных, сублетальных условиях. Такая 
точка зрения, которая верна только при наиболее сильных проявлениях ФДЭ, 
не способствовала тому, чтобы изучение ФДЭ на простейших развивалось. 
С другой стороны, свет использовался как условный раздражитель, ошибочно 
принимаемый за индифферентный. 

Нечеткие результаты, полученные с попытками выработать у инфузорий 
условные рефлексы на свет, принимая его за условный раздражитель, при-
вели Дембовского, возглавлявшего школу зоопсихологов в Польше, к мне-
нию: „нужно признать, что все использованные до сих пор методы непри-
годны для исследования реакции Paramecium на свет" (там же, стр. 199). Дей-
ствительно, то, что инфузории одинаково относятся к свету и темноте, не 
будучи сенсибилизированы, не говорит еще о том, что они не чувствительны 
к свету. Свет и темнота являются экологическими факторами, к которым 
инфузории адаптированы, и в обычных условиях являются равнозначными. 
Сенсибилизация к свету, по-видимому, широко распространена в природе, 
и в соответствии с мнением Grabowski (1939) и Machemer (1966) может 
вызвать изменение поведения вне связи с условным рефлексом. Это необхо-
димо учитывать при изучении действия света на инфузорий. Поставленные 
нами специальные опыты показали, что в этих условиях ФДЭ не вызывает 
изменений в среде и такой фактор, как температура, не оказывал влияния 
на выбор парамециями той или иной стороны камеры при их разной осве-
щенности. 

Некоторые амебы (Amoeba proteus) и жгутиконосцы (Peranema trichofo-
гит) способны адаптироваться к свету и темноте путем изменения скорости 
движения (Mast and Hawk 1936, Mast and Stahler 1937, Shettles 1937). 
По нашим данным инфузории (Paramecium caudatum) адаптируются к фото-
динамическому эффекту тем, что пытаются избегать его повреждающего 

http://rcin.org.pl



АДАПТИВНОЕ ПОВЕДЕНИЕ PARAMECIUM 623 

действия, а к коротковолновой ультрафиолетовой радиации путем повы-
шения своей устойчивости (Лозина-Лозинский 1958, 1968). Опыты Ефи-
мова (1922) и M e t z n e r (1921, 1924) с фотодинамическим действием светам 
не могли ответить на вопрос являются ли фотокинетические реакции пара-
меций адаптивными и целесообразными, так как они применяли очень вы-
сокие интенсивности света и концентрации эозина (и других красителей), 
убивающие инфузорий. Metz пег вызывал, например, положительный и отри-
цательный фототаксис у Paramecium caudatum, используя красители при свете 
дуговой лампы, пропускаемом через линзы, т.е. создавал условия, вызыва-
ющие быстрое повреждение клетки, при которых не могло быть и речи о по-
ведении, о выборе инфузориями такой освещенности, которая могла быть 
им полезна. 

В наших опытах с ФДЭ показано, что в присутствии в организме неболь-
ших количеств фотодинамических красителей возникает отрицательная ре-
акция к „белому" свету, имеющая адаптивный характер. Об этом говорит то, 
что инфузории более длительно плавают и концентрируются в той половине 
камеры, которая закрыта светофильром или менее освещена, вследствие чего 
они не подвергаются повреждающему действию наиболее активных лучей 
видимого спектра, не погибают и сохраняют длительное время нормальное 
состояние. 

Каковы же механизмы адаптивного поведения при ФДЭ? Выбор пара-
мециями менее освещенной стороны -возникает благодаря сенсибилизации 
клетки к свету, содержащей частицы фотодинамического красителя, но при 
условии, что степень сенсибилизации не переходит определенных границ, 
повреждающих клетку. В патологическом состоянии выбора уже нет. 

Известно, что ФДЭ наступает под влиянием света, избирательно погло-
щаемого органическими молекулами, например, красителями, в присутст-
вии кислорода. При этом происходит их фотоокисление, ведущее за собой 
химические изменения, полностью еще не изученные (Blum 1941, Clare 1956, 
Smith and Hanewalt 1969). Под влиянием фотодинамического действия 
происходят изменения структур белков, ДНК и мембран клетки, которые 
вызывают гибель клетки или мутационный эффект. Особенно чувствительны 
к фотоокислению остатки ароматических аминокислот. 

Так как удаление кислорода из среды предохраняет клетки от поврежда-
ющего действия ФДЭ, а поглощение кислорода клеткой в аэробной среде 
усиливается во время освещения, ФДЭ связывают с фотоокислением (Giese 
1957). В связи с этим, особый интерес представляет краситель метиленовый 
голубой, адсорбированный клеткой. В его присутствии на свету наступают 
химические изменения в аминокислотах: гистидине, тирозине, триптофане, 
метионине и цистине: происходят также сшивки ДНК-белок in vitro и in vivo 
(Smith and Hanewalt 1969). 

По нашим наблюдениям при значительном ФДЭ в парамециях наблюда-
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ется быстрое восстановление метиленового голубого в бесцветную лейко-
форму, происходящее при участии дегидраз, катализирующих окисление. 
При этом нарушается не только регуляция движения ресничек, покрывающих 
поверхность тела парамеции, но и прекращается фагоцитоз, связанный с фун-
кцией ресничек перистома. Из этого следует заключить ,̂ что патологические 
реакции у парамеций при ФДЭ связаны с окислением веществ в клетке. Напра-
шивается дальнейший вывод, что в случае слабого сенсибилизирующего 
действия света, происходящие при этом окислительные реакции, влияют на 
регуляторные механизмы инфузории, определяющие направление движения, 
работу ресничек, поведение в целом. О необычайной чувствительности па-
рамеций к такому фотоокислению можно судить по тому, что фагоцитоз 
прекращается на свету при ничтожной концентрации метиленового голубого 
(10~б-10-7 по нашим неопубликованным данным). 

Самое интересное то, что при слабом фотодинамическом действии возни-
кают такие химические процессы и физиологические реакции, которые в со-
вокупности вызывают аппетентное (целенаправленное) поведение. Хотя этот 
механизм остается невыясненным, он не нуждается в психологической интер-
претации, как и другие механизмы адаптации. Этому не противоречат наблю-
даемые у инфузорий явления запечатлевания, или импринтинга, которые 
объясняются молекулярными процессами, связанными с нуклеиновыми кисло-
тами (чаще с РНК). В качестве гипотезы можно предположить, что пред-
почтительное пребывание (плавание) парамеций в менее освещенной не пов-
реждающей половине камеры в некоторой степени зависит от имрпинтинга. 
Используя общую схему ФДЭ, предложенную Коневым и Волотовским 
(1974), фотодинамическое действие на организм инфузории (при определен-
ных условиях) мы представляем следующим образом: свет->фотосенсиби-
лизация (в присутствии красителя) -> окислительные превращения, влияю-
щиена двигательный аппарат, -> координационные процессы в двигатель-
ном „центре" -> избегание ФДЭ -> импринтинг -> выживаемость -> восста-
новительные процессы („забывание") -> переход в освещенную зону ФДЭ. 

Наиболее сложной, с нашей точки зрения, проблемой является выясне-
ние механизма образования аппетентной реакции при фотосенсибилизации, 
когда парамеция отнюдь не случайно двигается в сторону меньшей освещен-
ности. То, что инфузории реагируют на свет в среде без красителя, но имея 
в клетке адсорбированные молекулы красителя, в цветной или лейкоформе, 
имеет принципиально важное значение. Благодаря этому отпадает аргумент, 
обьясняющий выбор среды на основе хемотаксиса, так как среда в камере, 
при отсутствии в нем красителя, химически одинакова, но инфузории напра-
вляются тем не менее в сторону светофильтра, отличая менее освещенную 
сторону от более освещенной. 

О способности инфузорий различать субстрат на расстоянии писал ранее 
А1уегёе8 (1939). Наряду с этим указывают на привыкание к пространству, 
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форме сосуда (Bramstedt 1935, Дембовский 1959), но объяснить концен-
трацию парамеций под светофильтром только этим нельзя. Действительно, 
как только удаляем светофильтр, инфузории сразу же начинают распределя-
ться по всей камере, хотя процесс рассредотачивания протекает медленнее, 
чем сосредотачивания под светофильтром. Частая перемена места свето-
фильтра способствовала дезориентации в большей степени, чем „научению". 

Явления „научении", которые не раз описывали у инфузорий, связывали 
со своего рода памятью (или, по современной терминологии, импринтин-
гом), ассоциациями и условными рефлексами. Но как ни соблазнительно 
объяснить концентрацию сенсибилизированных парамеций под светофиль-
тром импринтингом, он играет в этом случае небольшую роль. Выбор инфу-
зориями менее освещенной стороны в связи с ФДЭ нельзя назвать научением. 
По-видимому, от понятия „научения" при описании поведения простейших 
нужно отказаться. Явления научения в смысле Метальникова (1911, 1917) 
и других исследователей у простейших не доказаны (см. обзоры: Серавин 
1969, 1978). Но важнее то, что применение психологических понятий и терми-
нов, таких как научение, ассоциация, привыкание не раскрывают механиз-
мов индивидуальных целесообразных реакций у простейших, против сущес-
твования которых однако трудно возражать. Прежде чем обращаться к пси-
хологической интерпретации этих явлений, на современном этапе биологии 
необходимо пытаться исследовать явления поведения с помощью методов 
физиологии, биофизики и молекулярной биологии. 

По той же причине нельзя базироваться на теории таксисов и тропизмов 
(в частности фототаксиса) для объяснения ФДЭ и других форм поведения. 
Как правильно указывал Дембовский (1959) понятие таксисов весьма упро-
щенно описывает поведение инфузорий и не вскрывает биологических меха-
низмов, определяющих направление, характер и физиологические причины, 
лежащие в основе выбора направления движения и поведения в целом. 

Существует много гипотез о молекулярных механизмах поведения жи-
вотных, главным образом позвоночных (Gaito 1966). Некоторые гипотезы 
связаны с функцией нуклеиновых кислот, влияющих на формирование по-
ведения. Однако возникает вопрос, можно ли быстрые изменения в поведе-
нии организмов объяснить метаболическими процессами с участием нукле-
иновых кислот? По-видимому, нельзя, так как, согласно Hochacka and So-
mero (1973), эти процессы будут „оказывать более медленное влияние 
на обмен веществ, чем прямое воздействие среды на активность уже сущест-
вующего регуляторного фермента". 

Имеющиеся данные позволяют предположить только то, что адаптив-
ное поведение инфузорий при сенсибилизации к свету связано с определенной 
интенсивностью окислительных процессов в клетке, влияющих на коорди-
нацию движений, и возникающей при этом способностью различать степень 
освещенности. На примере поведения сенсибилизированных инфузорий к свету 
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можно видеть, что нет необходимости прибегать к нечеткой интерпретации 
поведения с позиций психологии животных и соответствующей терминологии. 
Сложное поведение инфузорий следует рассматривать как физиологический 
адаптивный процесс (Lozina-Lozinsky 1931, Ki па stow ski 1963), в основг ко-
торого находятся молекулярные механизмы. В этом направлении изучения 
движения и поведения простейших достигнуты большие успехи, (см. обзоры: 
Бурнашева и Любимова-Энгельгардт 1978, Доронин 1978, Юдин 
1978). 

SUMMARY 

Main types of the responses of Paramecium caudatum to visible light in the 
process of its sensibilization by various concentrations of photodynamic dyes eosine 
and methylene blue have been studied. Strong photodynamic efect induced immed-
iate damage of ciliates which accumulated in more illuminated zone and then died 
rapidly. When the dye concentration was lower in a chamber half closed by a 
light-filter the paramecia were distributed more evenly but they died gradually 
soon after injury. At a still lower concentration of the dye there arises an adaptive 
reaction: the ciliates avoid the lighter zone and most of the time they swim 
within less illuminated zone under the light-filter. Owing to this the length of 
their life span increases several times or no lethal afect was observed within 24 h. 
Thus paramecia are able to avoid a deleterious photodynamic effect of the dye or 
reduce it to the minimum by appropriate motor response. 

The adaptive reaction of Paramecium to light depends on the presence of a dye 
inside the cell since the sensibilized organisms react to illumination in the same 
way in the absence of the dye in the medium (Lozina-Lozinsky mineral solution). 
This means that the behaviour of the P. caudatum in above mentioned conditions 
is independent of chemical changes of the medium. In separate series of experiments 
the possible thermic effect caused by illumination of chamber could be also 
excluded. 

It is suggested that the adaptative behaviour of light sensibilized ciliates is 
caused by molecular rearrangements related to photooxydation. 
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. Effect of Metepa on the Growth of Tetrahymena pyriformis 
(Ciliata) 

Synopsis. Effects of metepa on cell population, growth and cell dimen-
sions on a ciliate Tetrahymena have been investigated. Metepa (above 
500 ppm) caused cytolysis of cells which was dose and time dependent. 
Both 1000 and 2000 ppm metepa caused a reduction in volume by 33% 
and in surface area by 72% as compared to the control by fifth day of 
treatment. The data on cell number during growth of culture indicate 
inhibition of cell division by 1000 and 2000 ppm metepa. 

Many aziridinyl alkylating agents are known for their antifertility 
effects in insects and their possible use in insect control is being seriously 
considered ( B o r k o v e c 1966). These compounds are extremely reactive 
and are shown to be cytotoxic, mutagenic or carcinogenic in many 
animals ( R o s s 1962, A u e r b a c k 1976). In the event of their possible 
use in insect control it is of immense importance to know whether 
traces of such chemicals would become an environmental hazard. With 
this in view, it was considered desirable to study the toxicity and other 
effects of a promising insect chemosterilant, metepa, tris-(2-methyl-
1-aziridinyl) phosphine oxide, on a laboratory colony of the ciliate 
Tetrahymena pyriformis which is an ideal organism for drug action 
studies (H u t n e r et al. 1973, G e i k e and P a r a s h e r 1976). 

M a t e r i a l a n d M e t h o d s 

Stock cultures of T. pyriformis were maintained in culture tubes containing 
2 ml of sterile proteose-peptone medium. The medium consisted of 1% proteose-
peptone (Difco) supplemented with meat extract and sodium chloride at a final 
concentration of 0.3% and 0.5% respectively. The culture tubes were placed in 
a B.O.D. incubator at a temperature of 28 ± 1°C. 
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The effect of metepa on T. pyrijormis was studied over a period of 8 days. 
For this purpose, the cultures were set up by transferring three loops (nichrome loop 
of diameter 0.5 cm) full of a 7-day-old stock culture into conical flasks containing 
50 ml of the sterile growth medium. The cultures were allowed to grow for 24 h 
(cell number at the end of 24 h was about 3.25 X 104 cells/ml medium in all the 
flasks) after which appropriate quantities of metepa were added directly to the 
culture medium under asceptic conditions. The doses of metepa tested ranged from 
250 to 10 000 ppm. Cultures without metepa served as controls. Five replicates were 
set up for each treatment and each experiment was repeated at least thrice. 

From each of the flasks after 1, 2, 4, 6, 12, 18 and 24 h of treatment, 1 ml of 
the culture was removed asceptically and observed under a binocular microscope 
for the occurrence of cytolysis, changes in body shape and locomotion of the ciliates 
as parameters for the assessment of toxicity of metepa. Subsequently, these obser-
vations were made at intervals of 24 h for a period of 7 days. At 24 h intervals the 
cell number in each flask was determined by fixing 1 ml of the culture with an 
equal volume of buffered neutral formalin and counting the cells by using an 
haemocytometer (I n j e y a n and M e e r o v i t c h 1974). Simultaneously, the major 
and minor axes of the treated and control ciliates were also measured using 
a calibrated oculometer. These measurements were used in determining the surface 
area and volume of the ciliates (R o h a t g i and K r a w i e c 1973). 

R e s u l t a n d D i s c u s s i o n 

Concentrations of metepa above 4000 ppm proved to be highly toxic 
as 10 000 ppm caused cytolysis of the ciliates in 2 h. At 4000 ppm the 
ciliates cytolysed within 6 h. Cytolysis was always preceded by intense 
vacuolization of the cytoplasm, change in body contour from pyriform 
to spherical shape and sluggishness in the movements of the ciliates. At 
a lower concentration of 3000 ppm metepa such changes were initiated 
only after 12 h of exposure and the ciliates cytolysed after 24 h. With 
2000 ppm rounding up of cells occurred on the fourth day and by the 
eight day all the cells cytolysed. 1000 ppm metepa induced these 
abnormalities only on the fifth day and by the nineth day all the 
ciliates cytolysed. Ciliates exposed to 250 and 500 ppm metepa did not 
show any visible changes during the period of experimentation. Two 
other ciliates viz., Blepharisma and Stylonychia also cytolysed on 
exposure to metepa at concentrations above 1000 ppm (S h i v a j i et al. 
1975, 1978). Cytolysis of the ciliates due to metepa treatment may bG 
occurring due to the alteration of the SH and S-S balance which is 
necessary for the maintenance of the stability of the cortex (Z i m-
m e r m a n 1964). This imbalance in the SS-SH groups can be brought 
about by alkylating agents which have a strong affinity for thiol groups 
( S t o c k 1971). Both 1000 and 2000 ppm metepa reduced the surface 
area and volume of the treated ciliates (Fig. 1). These parameters were 
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Fig. 1. Effects of metepa on the surface area and volume of T. pyriformis 

monitored only during the first five days of treatment because beyond 
5 days the ciliates became irregular and it was not possible to measure 
the major and minor axes. In the normal ciliates the volume and surface 
area increased upto the second day, decreased on the third day and 
thereafter remained almost constant (Fig. 1). Both 1000 ppm and 2000 ppm 
metepa caused a reduction in volume as well as surface area of the 
ciliates. It is interesting that though 2000 ppm metepa caused a greater 
reduction in volume and surface area compared to 1000 ppm metepa upto 
fourth day, both the concentrations reduced the volume by 33% and 
surface area by 72% as compared to the control by fifth day. These 
changes probably represent a natural response of the ciliates to an 
adverse environment (Rohatgi and Krawiec 1973). 

Spherical cells were prevalent in metepa-treated cultures. According 
to W a n a t a b e (1971) the presence of spherical cells in cultures may 
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be the result of inhibition of cell division. The data on cell number during 
the growth of the culture (Table 1) indicate inhibition of cell division. 
The control cultures exhibited a four fold increase in cell number by the 

Table 1 

Effect of continuous treatment of metepa (1000 and 2000 ppm) 
on the cell number of T. pyriformis 

Duration 
Cell number x 104/ml medium 

Duration 
Control 

Experimental 
of treatment Control 

(days) Metepa Metepa 
1000 ppm 2000 ppm 

1 5.5 4.75(13.6) 4.00(27.2) 
2 12.0 5.50(54.1) 4.50(62.5) 
3 23.0 6.75(70.6) 4.50(80.4) 
4 22.5 4.00(82.2) 4.00(82.2) 
5 20.5 4.00(65.0) 3.00(85.3) 
6 20.5 4.00(65.9) 2.10(82.7) 
7 20.4 3.75(81.6) 1.25(93.9) 
8 20.5 3.10(84.9) — 

The values in parantheses represent percentage decrease in 
number compared to the control. 

end of 3 days of growth and subsequently this number remained almost 
constant till the eighth day. But in presence of 1000 ppm metepa the 
cell number showed 14 to 85°/o reduction from the first to the eighth 
day. This effect was more pronounced with 2000 ppm. However, there 
was no reduction in cell number in metepa treatments upto 500 ppm. 

It is evident from the present studies that T. pyriformis does not 
exhibit any visible abnormalities in body shape or any reduction in 
growth rate when treated with metepa upto 500 ppm. 
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RÉSUMÉ 

On a étudié les effets qu'exerce le metepa sur la population, la croissance et 
les dimensions du cilié Tetrahymena. Le metepa (au dessus de 500 ppm) provoque le 
cytolyse dépendent de la dose et du temps de son action. Le metepa de 1000 et 
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2000 ppm aboutit le cinquième jour du traitement à une réduction de 33% de 
volume et de 72%> de surface chez les cellules étudies. L'analyse du nombre des 
cellules pendant la croissance des cultures indique une inhibition des divisions 
cellulaires par le metepa de 1000 et 2000 ppm. 

» 
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