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Где найти амеб?
Наступивший год — юбилей�

ный. 250 лет назад, заглянув

в микроскоп, Резель фон Розен�

хоф открыл новую страницу

в естествознании. Увиденная им

живая тварь, подобно мифичес�

кому Протею, менялась на гла�

зах, оставаясь одним существом.

В цепи ее бесконечных превра�

щений невозможно было по�

нять план, по которому она соз�

дана творцом, не говоря о таких

мелочах, как отсутствие головы

и туловища, переднего и задне�

го конца тела, правой и левой

стороны и т.п. В то время за сме�

ной облика нельзя было увидеть

того, что в амебе не меняется —

структуру генов и белков, а так�

же продуктов их работы, состав�

ляющих ее тело независимо от

внешних метаморфоз.

Вскоре амеб нашли в самых

разных местах — от сфагновых

болот до глубин мирового океа�

на. Они могут поселиться в кро�

хотной лужице воды от бытово�

го кондиционера и образовать

там резервуар опасных для че�

ловека бактерий�легионелл.

А могут и сами напасть на чело�

века и вызвать амебную дизен�

терию, бронхит или смертель�

ный энцефаломиелит. В послед�

нем случае они проползут по

обонятельным нервам из носо�
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вой полости в мозг купальщика

подогреваемого бассейна или

термального источника (амебы

из обычных луж и прудов, на�

верное, тоже могли бы проде�

лать такой путь, да им неуютно

будет при 37°C). Но в организме

человека есть и полезные аме�

боидные клетки, составляющие

необходимую часть нашего те�

ла. Макрофаги и лимфоциты,

похожие на маленьких амеб,

пробираются между оседлыми

клетками туда, где завелись мик�

робы, где возник очаг воспале�

ния, и там поглощают соразмер�

ные посторонние частицы и об�

ломки клеток или распознают

чужеродные антигены. Подвиж�

ные амебоидные клетки�убийцы

(n�киллеры) находят, распозна�

ют и убивают мутантные, потен�

циально раковые, клетки. Систе�

ма внутренней безопасности

многоклеточного животного

подобна Протею, ее бойцы не

имеют постоянной формы. По�

хожа на амебу и яйцеклетка низ�

ших животных (губок, кишечно�

полостных), пожирающая окру�

жающие клетки и накапливаю�

щая желток для развития буду�

щего зародыша. А еще амебоид�

ная подвижность незаменима

в эмбриональном развитии.

Многие типы клеток, которые

вовсе не амебоидны в организ�

ме взрослых многоклеточных,

закладываются в развитии вовсе

не там, где окажутся в конце

развития. Так, предшественники

половых клеток у позвоночных

возникают в области головы за�

родыша и за счет амебоидной

активности переползают в зача�

ток половой железы. В культурах

большинство типов клеток, да�

же происходящих из эпители�

альных тканей, теряют диффе�

ренцировку и становятся похо�

жи на амеб — выпускают ложно�

ножки, ползают. Таким образом,

все мы немного амебы. Но в аме�

боидности таится и смерть: вряд

ли одно из самых вредоносных

проявлений онкологических за�

болеваний — образование уда�

ленных от первичного очага ме�

тастазов — возможно без амебо�

идной активности раковых кле�

ток, внедряющихся в посторон�

ние ткани.

Амебоидная клетка не всегда

полностью бесформенная. Клет�

ки с ограниченной свободой

в изменении формы встречают�

ся, кроме организма многокле�

точных, и в природе. Например,

амебы, живущие в раковинках

вполне определенной формы.

Одни, как фораминиферы, стро�

ят их сами, другие собирают из

песчинок, как некоторые рако�

винные амебы наших болот, или

из непереваренных остатков

пищи, спикул губок и обломков

домиков диатомовых водорос�

лей, как ксенофиофореи — ги�

гантские, в ладошку, сидячие

амебоидные обитатели глубин

океана. Несмотря на более или

менее определенную форму до�

мика, заключенное в него тело

амебы выпускает из пор домика

бессчетные ложноножки, кото�

рые образуют постоянно меня�

ющуюся живую ловчую сеть.

Примитивны 
ли амебы?

У амеб нет строгого порядка

в расположении разнородных

деталей, который кажется нам

основным признаком сложной

организации, да и особых дета�

лей в световой микроскоп не

видно. Поэтому амебы с хаоти�

чески возникающими и исчеза�

ющими ложноножками пере�

менной формы издавна создава�

ли впечатление, что они — са�

мые низкоорганизованные и

примитивные существа на Зем�

ле, а эволюция шла «от амебы до

человека». Ранее предполагали,

что наиболее примитивная из

амеб — пеломикса (название

происходит от греческого сло�

ва, означающего «ил», «грязь»).

Ее легко поймать, запустив руку

в жидкий торф или сапропель

на дне заболоченного озера.

Она живет там, где почти нет

кислорода: ведь черный ил и

торф содержат массу органи�

ческих остатков, на разложение

которых (с помощью бактерий)

кислород и уходит. Кислород

для пеломиксы — яд. Помещен�

ная в маленькую капельку, она,

по мере растворения в ней кис�

лорода, становится малопод�

вижной, собирается в комочек и

погибает. В отличие от амебы

протея, пеломикса не способна

к дыханию, в ее клетках нет ми�

тохондрий, зато в цитоплазме

живет несколько видов анаэроб�

ных бактерий. До недавних пор

была в ходу гипотеза, что пело�

микса — прямой потомок древ�

нейшего эвкариота с уже

оформленным ядром, но еще не

вступившего в симбиоз с пред�

ками митохондрий, и что она —

самое древнее «живое ископае�

мое», сохраняющееся более

миллиарда лет с эпохи, когда ат�

мосфера древней Земли была

восстановительная и для всех

почти ее обитателей кислород

был страшный яд.

Первоначально гипотезу о

примитивности амеб портило

только появление амебоидных

клеток из жгутиковых в жизнен�

ном цикле многих видов. В са�

мом деле, если современные

амебы — самые примитивные су�

щества на Земле, то откуда в их

жизненном цикле взялись жгути�

ковые стадии развития? В онто�

генезе многоклеточных амебо�

идные клетки тоже возникают из

эмбриональных клеток, которые

у многих видов жгутиковые. У гу�

бок жгутиковая клетка, съев мно�

го пищи, теряет жгутик, превра�

щается в амебоцит и уходит

в глубь тела, освобождая место

на поверхности для голодных

клеток. Внутри амебоцит может

пойти целиком на пропитание

яиц или передать часть пита�

тельных веществ другим клет�

кам, после чего возвратиться на

место жгутиковой клеткой.

С точки зрения цитолога,

жгутиковая клетка устроена

сложнее амебы: у нее, как прави�

ло, вполне определенная форма

тела: грушевидная, почковидная

и т.п. Сам жгутик — сложное об�

разование; в нем проходят упо�

рядоченные микротрубочки: две

в центре и девять пар — по пери�

ферии; всегда есть «корешковая

система», соединяющая микрот�
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рубочки жгутика с цитоскелетом

клетки. Часто базальное тело

жгутика и есть центр организа�

ции микротрубочек. Корешко�

вая система отличается в разных

отрядах и классах жгутиконос�

цев: она включает разное число

микротрубочек — свободных

или собранных в пучки и ленты,

расходящиеся под определен�

ными углами от базального тела

жгутика. Кроме микротрубочек,

в состав корешкового аппарата

входят микрофиламенты. Изу�

чив корешковый аппарат, часто

удается с большой долей уверен�

ности, даже не зная других приз�

наков, определить системати�

ческое положение жгутиконос�

ца. Амебы, у которых жгутики

неизвестны, очень трудно рас�

сортировать по ультраструктур�

ным признакам — они все ка�

жутся на одно лицо.

Сколько существует
типов эвкариотов?

В базовом учебнике по зо�

ологии под редакцией Ю.И.По�

лянского (1981), по которому до

сих пор учатся студенты универ�

ситетов, перечислено 18 типов

многоклеточных животных и

пять типов одноклеточных, из

которых два, «саркомастигофо�

ры» и «книдоспоридии», включа�

ют амебоидные формы. Нельзя

сказать, что за прошедшие годы

наши представления о разнооб�

разии многоклеточных живот�

ных не изменились: описано два

новых типа; многим классам, по�

меченным как «добавления» к

«большим» типам, повысили

ранг до типа; несколько «малых»

типов объединили с «больши�

ми», например, погонофор вер�

нули в тип кольчатых червей

в качестве семейства, как пред�

лагал в 1933 г. П.В.Ушаков. Но

эти реформы не идут ни в какое

сравнение с перестройкой сис�

темы одноклеточных, которая

сейчас полностью разрушена.

Начнем с того, что многокле�

точные животные, возникнув

как колония какого�то вида жгу�

тиконосцев, родственнее этому

виду (и другим его одноклеточ�

ным потомкам), чем остальным

одноклеточным, дожившим до

наших дней, и таким образом

представляют собой только од�

ну из веточек разветвленного

филогенетического дерева од�

ноклеточных. Этот чисто логи�

ческий вывод идет вразрез с ус�

тановившейся практикой деле�

ния живых существ на однокле�

точных и многоклеточных.

С помощью электронного

микроскопа выяснили, что ульт�

раструктура одноклеточных

(главным образом жгутиковых

форм) неодинакова. В результа�

те было предложено от полудю�

жины до полутора десятков

царств «одноклеточных». Имея

перед глазами пример пере�

кройки системы жгутиконосцев,

все протистологи соглашались,

что амебы — временное собра�

ние неродственных организмов,

с которым до поры приходится

мириться ввиду отсутствия на�

дежного метода анализа. И толь�

ко в последние годы многие

амебоидные организмы нашли

свое место на филогенетичес�

ком дереве.

Первые этапы ревизии
амеб

Современная ревизия амеб

началась с уничтожения «кни�

доспоридий» (они же миксо�

споридии) как типа «однокле�

точных». Сначала показали, что

два номинальных класса этого

типа — только разные стадии

в жизненном цикле одного и

того же вида, паразитирующие,

соответственно, в позвоночных

и кольчатых червях. А затем

анализ генов рибосомной РНК

и генов семейства Hox , которые

встречаются только у многокле�

точных животных (управляют

эмбриональным развитием) и

у миксоспоридий (функция не�

известна), доказал, что послед�

ние — это упростившиеся мно�

гоклеточные, утратившие все

без исключения морфологичес�

кие и эмбриональные признаки

Metazoa [1].

На втором этапе, который не

завершен и продлится еще дол�

го, началось распознавание от�

дельных амебоидных предста�

вителей в различных группах

жгутиконосцев, недавно утра�

тивших жгутики, или даже и не

утративших, а просто большую

часть жизненного цикла прово�

дящих как амебы. Систематичес�

кое положение некоторых из

них не вызывало сомнения и у

протистологов прошлого. Таков

непатогенный кишечный ком�

менсал Dientamoeba — амебоид�

ный представитель парабазалий

[2], остальные виды которых —

жгутиконосцы, как всем извест�

ная трихомонада или гипермас�

тигины из кишечника термитов,

участвующие в усвоении клет�

чатки. Другой пример — педи�

неллидные жгутиконосцы; среди

них есть фотосинтезирующие и

гетеротрофные виды, выпускаю�

щие ловчую сеть из ложноно�

жек. Их родство никогда не вы�

зывало сомнений ввиду очевид�

ного морфологического сход�

ства. Амебоидные (солнечнико�

образные) пединеллиды, кото�

рых называют цилиофриидами,

как правило, сохраняют жгутик,

который соответствует передне�

му жгутику разножгутиковых

(Heterokonta) [3].

Корненожки — 
амебы с тонкими 
ложноножками

Намного сложнее вопрос

о положении видов, включен�

ных в учебниках в класс «сарко�

довые» как «корненожки», «ра�

диолярии» и «солнечники». Пер�

вый существенный прорыв в оп�

ределении родственных связей

этих организмов произошел в

1995 г. [4]. Тогда при сравнении

генов 18S рРНК (рибосомаль�

ной РНК) обнаружилась бли�

зость обычных почвенных гете�

ротрофных раковинных филоз�

ных амеб* (жгутиковые стадии

в жизненном цикле не обнару�

* У этих амеб тонкие ложноножки, в ко�

торых нет микротрубочек, а есть только

микрофиламенты.
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Супертаксон церкомонады.
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жены) с необычной зеленой

амебой хлорарахнионом (в пе�

реводе с греческого — зеленая

паутина). Жизненный цикл хло�

рарахниона начинается с двуж�

гутиковой клетки — зооспоры,

которая оседает на дно и начи�

нает расти. По мере роста она

выпускает длинные тонкие вы�

росты, делится, но клетки не

расходятся полностью, а оста�

ются связаны тонкими нитями

в сложную сеть. От нитей гриб�

ницы она отличается тем, что

в ней отчетливо видны клетки и

связывающие их перемычки и

нитевидные ложноножки. Хло�

рарахнион прославился тем,

что его клетка устроена как мат�

решка. Его хлоропласты, казав�

шиеся не примечательными до

тех пор, пока их не изучили

с помощью электронного мик�

роскопа, в действительности

оказались эвкариотическими

симбионтами, родственными

зеленым водорослям. В них сох�

ранился рудимент ядра — нукле�

оморф с генами, больше похо�

жими на гены зеленых водорос�

лей, чем на гомологичные гены

ядра хлорарахниона. Например,

рибосом в клетке хлорарахнио�

на четыре типа: первый — ци�

топлазматические, их компо�

ненты кодирует ядро; второй —

митохондриальные (прокарио�

тического типа), их компонен�

ты кодируют гены митохондри�

ального генома; третий — хло�

ропластные эвкариотического

типа, их кодирует нуклеоморф,

и похожи они на цитоплазмати�

ческие рибосомы зеленых водо�

рослей; четвертый — хлоропла�

стные прокариотического типа,

кодируются хлоропластной

ДНК и похожи на рибосомы ци�

анобактерий, так же как хлоро�

пластные рибосомы зеленых

растений.

Следующее открытие прои�

зошло через пару лет [5]. Оказа�

лось, что гены рРНК филозных

амеб и хлорарахниона похожи

на гены рРНК гетеротрофных

ж г у т и к о н о с ц е в � ц е р к о м о н а д .

У некоторых жгутиконосцев

рРНК похожа на амебную боль�

ше, чем на рРНК других видов

жгутиконосцев. Церкомонады —

это очень многочисленные, раз�

нообразные и вездесущие орга�

низмы [6—8]. Если подцепить

ногтем немного почвы — в ней

наверняка найдется несколько

видов церкомонад. Раньше на

них не обращали особого вни�

мания, поскольку среди них не

значилось вредных или полез�

ных видов, да и вообще виды

церкомонад с трудом отличали.

Церкомонадам свойственна вы�

сокая морфологическая измен�

чивость: то это грушевидная

двужгутиковая клетка (с нерав�

ными жгутиками), то на заднем

полюсе она начинает выпускать

ложноножки — тонкие филопо�

дии или широкие лобоподии (в

зависимости от вида) и превра�

щается в амебофлагелляту, мо�

жет осесть на дно, распластать�

ся и образовать сеть клеток

(плазмодий), наподобие хлора�

рахниона, только небольшую;

потом клетки могут отсоеди�

ниться и вновь стать грушевид�

ными жгутиконосцами без вся�

ких ложноножек. Видимо, боль�

шую часть жизни церкомонады

проводят как амебы с малопод�

вижными жгутиками. Однако

это стало понятно совсем не�

давно. Увидеть что�то в микрос�

коп можно только при хорошем

освещении, но церкомонады из�

бегают света. Как только при�

родный образец с церкомонада�

ми в виде амеб помещают на

предметное стекло, за несколь�

ко секунд они активизируют

жгутики и отсоединяются от

субстрата, пытаясь вновь уйти

в темноту, и в поле зрения ока�

зываются только беспорядочно

плавающие жгутиконосцы.

Следующая группа родствен�

ников церкомонад и филозных

амеб — плазмодиофоры. Эти хо�

зяйственно важные внутрикле�

точные паразиты растений вы�

зывают килу капусты, порошис�

тую паршу картофеля и другие

заболевания. Плазмодий, т.е.

многоядерная клетка плазмо�

диофоровых, лежит в паразито�

форной вакуоли и на первых

порах стимулирует гипертро�

фированный рост и ускоренное

деление зараженных клеток, вы�

зывая опухолевидное разраста�

ние пораженного участка. На

втором этапе цитоплазма хо�

зяйских клеток постепенно ис�

чезает, и оболочка заполняется

массой одноядерных спор

(цист) паразита. Жизненный

цикл плазмодиофоровых, как и

многих церкомонад, весьма

сложный. У возбудителя килы

капусты (и других крестоцвет�

ных) Plasmodiophora brassica он

включает: одноядерные амебы;

двуядерные амебы; два поколе�

ния многоядерных амеб�плаз�

модиев, из которых гаплоидное

паразитирует в корневых волос�

ках, а гетерокариотическое —

в клетках гипокотиля; расщеп�

ление плазмодиев на споран�

гии; половой процесс; два типа

спор (цист); двужгутиковые зоо�

споры. В течение жизненного

цикла паразит дважды покидает

хозяина, чтобы пройти часть

развития в почве. Долгое время

плазмодиофор относили за их

плазмодий к миксомицетам,

когда установили, что они не

грибы.

Другая группа паразитичес�

ких организмов — гаплоспори�

дии, имеет намного более длин�

ный послужной список переме�

щения по системе простейших.

С кем их только не сближали: с

микроспоридиями, споровика�

ми, миксомицетами, дизенте�

рийными амебами. Однако

родство с церкомонадами, рако�

винными филозными амебами и

плазмодиофорами, установлен�

ное по генам 18S рРНК, стало

полной неожиданностью. Гап�

лоспоридии — облигатные тка�

невые паразиты беспозвоноч�

ных, полностью лишенные жгу�

тиковых стадий. Их вегетатив�

ное тело представляет одноя�

дерную амебу или дикариоти�

ческий плазмодий. Созревший

плазмодий разделяется на мно�

гочисленные одноядерные спо�

робласты, которые, как считает�

ся, сливаются попарно и каждый

образует спору совершенно не�

обычного строения, состоящую

из двух частей. Внешняя похожа

на шкатулку с чашевидным ос�



СИСТЕМАТИКА

П Р И Р О Д А  •  № 8  •  2 0 0 5 4455

нованием и крышечкой. Она об�

разована толстым слоем эпи�

спорной цитоплазмы с различ�

ными органеллами (митохон�

дриями, вакуолями, эндоплазма�

тическим ретикулюмом), но без

ядра. Внутреннее пространство

шкатулки занимает одноядерная

клетка, окруженная плазма�

леммой.

Итак, амебофлагелляты�цер�

комонады, вместе с их близкими

и далекими родственниками,

составляют очень крупную

группу одноклеточных. Истин�

ный ее размер стал понятен

только сейчас [9]. Этот гиган�

тский монофилетический так�

сон�агломерат вбирает в себя

большинство амебоидных орга�

низмов с филоподиями и рети�

кулоподиями (тонкими анасто�

мозирующими ложноножками,

образующими ловчую сеть вок�

руг клетки, например, у фора�

минифер). Одни представители

этого таксона — обычные жгу�

тиконосцы, другие — амебы, ни�

когда не имеющие жгутиков,

а многие виды совмещают

в сложном жизненном цикле

жгутиковые и амебоидные ста�

дии. В таксоне много лучистых

одноклеточных — радиолярий и

солнечников, образующих нес�

колько эволюционно независи�

мых ветвей. Например, десмото�

рацидные солнечники — изящ�

ные округлые клетки, сидящие

на длинной ножке. Они заклю�

чены в органическую капсулу,

из окошек которой выпускают

во все стороны тонкие аксопо�

дии. На аксоподиях заметны

светопреломляющие гранулы

(экструсомы) — признак любо�

го солнечника. Это стрекатель�

ные органеллы. При соприкос�

новении с добычей (мелким

жгутиконосцем) составляющие

их белки мгновенно меняют

конформацию, гранула перест�

раивается в тончайшую длин�

ную белковую нить, которая

убивает и запутывает жертву. Де�

ление солнечника неравномер�

ное: одна дочерняя клетка —

амебоидная, она остается в

домике, а другая — двужгутико�

вая — уплывает заселять новые

места. В дальнейшем она отбро�

сит жгутики и превратится

в ползающую в илу амебу, кото�

рая в подходящем месте прик�

репляется и образует ажурный

домик на ножке.

Установление родства радио�

лярий и раковинных амеб поз�

воляет представить, как возник�

ла их организация. Известно,

что клетка радиолярии подраз�

деляется на два отсека: цент�

ральная часть ее заключена

в ажурную капсулу из сросших�

ся минеральных игл и пласти�

нок — развитого внутриклеточ�

ного скелета; вне капсулы нахо�

дится обычно большая по объе�

му и сильно вакуолизированная

часть цитоплазмы. Легко предс�

тавить себе, что она — произ�

водное ложноножек, наподобие

тех, что выпускают форамини�

феры и десмоторацидные сол�

нечники из окошек домика, но

которые слились в обширную

сеть, обволакивающую ракови�

ну толстым рыхлым слоем жи�

вого вещества. Из такой гипоте�

тической схемы морфологичес�

ких превращений следует, что

планктонные организмы — ра�

диолярии — возникли из бен�

тосных раковинных амеб. При�

чем не менее чем дважды. Одна,

более ранняя ветвь, включает

акантарий, спумеллярий и наи�

более специализированных, по�

Филогенетическое дерево (розетка) эвкариотов. 12 основных групп,
монофилия которых весьма вероятна, но взаимоотношения между ними
в настоящее время не определены. Некоторые немногочисленные и
малоизвестные группы не представлены. Амебоидные формы выделены
цветом.
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терявших внутриклеточную

капсулу билатерально�симмет�

ричных таксоподиальных ради�

олярий. Другая — феодарии,

имеющие полый скелет из крем�

незема, — возникла независимо

в ходе радиации линий, состав�

ляющих ядро таксона корнено�

жек. Кроме внекапсулярной ци�

топлазмы (слившихся ложноно�

жек), у радиолярий есть и аксо�

подии. Радиолярии используют

их, в отличие от солнечников,

только для парения и передви�

жения; на них не бывает стрека�

тельных органелл для поимки

крупной добычи.

Ни один систематик не ста�

нет спорить, что необходимо

учитывать все разнообразие

форм, образуемых видом. Не�

редко этот тезис остается закли�

нанием, по тем или иным при�

чинам не реализуемым в прак�

тической работе. Очевидно, что

без учета амебоидных и жгути�

ковых форм, сменяющих друг

друга в жизненных циклах цер�

комонад и родственных им

амеб, в их эволюции не разоб�

раться. Ситуация оказывается

даже сложнее: вид, безвозвратно

утративший некоторые стадии

жизненного цикла, выпадает из

сравнительного ряда, и для ус�

тановления его родственников

остается полагаться только на

особенно консервативные мор�

фологические признаки клетки

или на молекулярно�генетичес�

кий анализ. Выделенный моно�

филетический таксон «корнено�

жек» в новом составе не совпа�

дает по объему со старым таксо�

ном корненожек и не может

быть охарактеризован каким�

либо ясным морфологическим

диагностическим признаком.

Он объединяет виды как с пос�

тоянной, так и амебоидной

формой клетки. Из них многие,

но не все виды традиционно вы�

деляли в филоподиальные, аксо�

подиальные, ретикулоподиаль�

ные амебы, каждая из которых

не составляет внутри нового

таксона особой монофилети�

ческой группы.

В каких других эволюцион�

ных линиях возникло много

амебоидных организмов? Рас�

смотрим филогенетическое де�

рево эвкариотов в целом. Если

исключить из него некоторые

редкие и малоизвестные виды,

то все эвкариоты распределятся

по 12 монофилетическим су�

пертаксонам. Среди них есть от�

носительно малочисленные,

включающие какую�то сотню

видов, другие — гигантские по

числу видов. Например, супер�

таксон заднежгутиковых объе�

диняет многоклеточных живот�

ных, царство грибов, воротнич�

ковых жгутиконосцев и некото�

рые другие организмы. Совре�

менный уровень знаний не поз�

воляет пока установить, в каких

родственных отношениях меж�

ду собой находятся эти 12 су�

пертаксонов. В половине их

имеются более или менее мно�

гочисленные группы амеб. Один

из них мы только что рассмот�

рели, о других поговорим в сле�

дующий раз.




