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Лабиринтуломицеты – небольшая, но очень важная группа морских грибоподобных организмов.
Они распространены повсеместно, могут быть ассоциированы с живыми растениями, водорослями
и животными, а также разлагать разнообразные органические остатки. Эти организмы способны к
синтезу и обильному накоплению липидов, в частности, полиненасыщенных жирных кислот, от-
дельные из которых представляют большой интерес для биотехнологии. Сведения о лабиринтуло-
мицетах в настоящее время накапливаются очень быстро. Наша работа посвящена обзору совре-
менных данных о строении, биологии и таксономии этих организмов. Затрагиваются проблемы ме-
тодических подходов к их изучению, а также вопросы разнообразия, распространения и значения в
морских экосистемах.
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Лабиринтуломицеты – относительно неболь-
шая группа грибоподобных протистов, распро-
страненных в различных экосистемах, однако
главное их разнообразие сосредоточено в Миро-
вом океане. Среди морских лабиринтуломицетов
известны как сапротрофные, так и симбиотроф-
ные организмы, играющие значимую экосистем-
ную роль. В то же время ряд представителей этого
класса – продуценты жирных кислот и каротинои-
дов с высоким биотехнологическим потенциалом.
Учитывая эти факты, неудивительно, что лабирин-
туломицеты вызывают повышенный интерес уче-
ных, что приводит к быстрому накоплению дан-
ных об их разнообразии, распространении и био-
логии.

В настоящее время опубликованы не только
многочисленные оригинальные работы, но и не-
сколько обзоров отдельных направлений их изу-
чения (Lewis et al., 1999; Dick, 2001; Raghukumar,
2008; Raghukumar, Damare, 2011; Leano, Damare,
2012; Sullivan et al., 2013; Nakai, Naganuma, 2015;
Scholz et al., 2016; Bennett et al., 2017; Morabito
et al., 2019; Jaseera, Kaladharan, 2020; Rau, Ertesvag,
2021). В силу экологической гетерогенности груп-
пы, в большинстве даже обзорных работ рассмат-
риваются отдельные вопросы их биологии и раз-
нообразия. Кроме того, как уже было сказано,
знания об этих организмах накапливаются быст-
ро, а последние наиболее полные обзоры по мор-
ским представителям Labyrinthulomycetes вышли

уже более 10 лет назад (Raghukumar, Damare, 2011;
Leano, Damare, 2012). Поэтому мы посчитали по-
лезным рассмотреть весь объем сведений о мор-
ских представителях группы, затронуть вопросы
их строения и биологии, распространения и зна-
чения в морских экосистемах с учетом новейших
данных, не вошедших в предыдущие сводки.

Строение и биология морских лабиринтуломицетов
Талломы морских лабиринтуломицетов мож-

но обнаружить на поверхности подходящего суб-
страта – частичек детрита, морского снега, кле-
ток водорослей, пыльцевых зерен высших расте-
ний (Dick, 2001;  Bochdansky et al., 2016;
Phuphumirat et al., 2016). Симбиотические пред-
ставители обычно развиваются в межклеточном
пространстве (Bower, 1986; Qarri et al., 2021), од-
нако известен случай внутриклеточного эндо-
симбиоза в морской амебе (Dyková et al., 2008).
Некоторые паразитические лабиринтуломицеты
могут вызывать характерные симптомы пораже-
ния, например черные пятна на листьях морских
трав (Sullivan et al., 2013), пурпурные пятна на ко-
раллах – морских веерах (Burge et al., 2012), изме-
нение цвета и образование воспалительных узел-
ков на мантии больных моллюсков (Geraci-Yee
et al., 2021). Но для большинства лабиринтуломи-
цетов такие проявления не характерны, а их при-
сутствие может быть обнаружено только при
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микроскопировании, например планктонных
проб (Scholz et al., 2016), талломов нитчатых водо-
рослей (Mystikou et al., 2014) или тканей умерших
животных (Bower, 1986). Многие лабиринтуломи-
цеты можно выделить в культуру. На твердых пи-
тательных средах они образуют некрупные слизи-
стые колонии – от бесцветных до ярко-желтых,
оранжевых или розовых (Dick, 2001; Damare,
2015; Abdel-Wahab et al., 2021a).

Морфология и строение клетки
Клетки лабиринтуломицетов обычно не пре-

вышают 10–30 мкм (Raghukumar, 1979; Bongiorni
et al., 2005; Rosa et al., 2006; Li et al., 2013; Hama-
moto, Honda, 2019; Hassett, 2020; Abdel-Wahab
et al., 2021a, 2021b; Qarri et al., 2021), но иногда мо-
гут достигать 40–50 мкм (Dick, 2001). Клетки в ос-
новном округлые, у некоторых представителей –
веретеновидные (Sullivan et al., 2013; Popova et al.,
2020). По окраске они могут быть гиалиновыми,
желтыми или оранжевыми (Raghukumar, 1979;
Bongiorni et al., 2005; Hassett, 2020; Abdel-Wahab
et al., 2021a, 2021b; Qarri et al., 2021). Кроме основ-
ного типа клеток, в жизненном цикле могут при-
сутствовать амебоидные стадии (Raghukumar,
1979; Bongiorni et al., 2005; Rosa et al., 2006; Yo-
koyama et al., 2007).

Важнейшей морфологической особенностью
лабиринтуломицетов традиционно считалось на-
личие цитоплазматических выростов и ботросом
(Bennett et al., 2017; Adl et al., 2018), называемых
также сагеногенами или сагеногенетосомами
(Honda et al., 1999; Leano, Damare, 2012; Sullivan
et al., 2013; Geraci-Yee et al., 2021).

Цитоплазматические выросты у большинства
лабиринтуломицетов формируют эктоплазмати-
ческую сеть, которая выглядит как система тон-
ких нитей длиной до 50 мкм (Hamamoto, Honda,
2019), служащих для прикрепления, перемеще-
ния и/или питания (Raghukumar, 1979; Bongiorni
et al., 2005; Bennett et al., 2017; Abdel-Wahab et al.,
2021a). Они могут формироваться из одной точки
клетки (Hassett, 2020), из многих (Raghukunar,
1979; Hamamoto, Honda, 2019), на двух противо-
положных полюсах (Gomaa et al., 2013) или в не-
которых случаях вовсе отсутствовать (Geraci-Yee
et al., 2021). У рода Labyrinthula эктоплазма разви-
та очень сильно, она обволакивает и соединяет
клетки в так называемый “сетчатый плазмодий”
(Dick, 2001; Sullivan et al., 2013; Popova et al., 2020).
Эктоплазматические выросты не содержат орга-
нелл, но могут включать мембранные структуры,
а также актин-миозиновые филаменты. На их по-
верхности присутствует слой фиброзного матери-
ала, предположительно состоящего из сульфати-
рованных мукополисахаридов (Iwata, Honda, 2018).

Ботросомы – это электронно-плотные образо-
вания, расположенные внутри клетки в основа-
нии эктоплазматической сети и в непосредствен-
ной связи с цистернами эндоплазматического ре-

тикулума. Их число может быть различным, и они
отсутствуют у части видов (Anderson, Cavalier-
Smith, 2012; Gomaa et al., 2013; Bennet et al., 2017).
Предполагается участие ботросом в транспорте
между эктоплазматической сетью и остальной ча-
стью клетки, хотя детали их строения и функцио-
нирования до сих пор не ясны (Iwata et al., 2017).

Не менее важным общим морфологическим
признаком всех лабиринтуломицетов является
наличие на поверхности клетки, за исключением
эктоплазмы, чешуек диктиосомального проис-
хождения (Gomaa et al., 2013; Bennett et al., 2017).
Точный состав чешуек не определен, но в него
входят сульфатированные полисахариды, белки,
минеральные вещества и липиды (Darley et al.,
1973). Представители отряда Thraustochytrida мо-
гут секретировать слизистую капсулу из аморф-
ных полимеров, сходных по составу с чешуйками
(Jain et al., 2005; Xiao et al., 2018a).

В целом лабиринтуломицеты характеризуются
довольно бедной и зачастую плохо изученной
морфологией. Кроме того, многие авторы указы-
вали на чрезвычайно высокую вариабельность
морфологических признаков, что можно наблю-
дать даже между особями в одной культуре (Rosa
et al., 2006). В то же время при внешнем сходстве
представители лабиринтуломицетов могут разли-
чаться генетически (Honda et al., 1999; Dellero
et al., 2018). В ряде случаев организмы, относящи-
еся даже к разным порядкам, не могут быть разде-
лены на основе морфологических критериев (Go-
maa et al., 2013; Takahashi et al., 2016). В большинстве
современных работ не проводится идентифика-
ции организмов по морфологическим критери-
ям, хотя могут выделяться морфотипы на уровне
рода. В дальнейшем для установления таксоно-
мической принадлежности к ним применяют мо-
лекулярно-генетические методы (Boro et al., 2018;
Abdel-Wahab et al., 2021a, 2021b).

Размножение и жизненный цикл
Талломы морских лабиринтуломицетов – хо-

локарпические (целиком превращаются в спо-
рангии), иногда – эукарпические (в этом случае
способность к нескольким спороношениям про-
является за счет обособления пролиферирующих
телец), при этом у большинства описанных пред-
ставителей образуются зооспоры (Bennett et al.,
2017). Число зооспор в одном зооспорангии мо-
жет составлять от 1 до 8 (Dick, 2001), или от 10 до
75 (Bongiorni et al., 2005). Для рода Aplanochytrium
типично образование апланоспор, способных к
движению с помощью эктоплазматической сети
(Leander et al., 2004; Hamamoto, Honda, 2019).
Зооспоры лабиринтуломицетов обычно почко-
видные с двумя латеральными жгутиками: длин-
ным передним, покрытым трехчастными масти-
гонемами, и коротким бичевидным задним (Ben-
nett et al., 2017). В некоторых работах указывается
наличие овальных зооспор с апикальными или
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субапикальными жгутиками (Raghukumar, 1979;
Bower, 1986; Bongiorni et al., 2005). У зооспор рода
Labyrinthula присутствует глазок, но отсутствуют
чешуйки, при этом в большинстве случаев ситуа-
ция обратная (Dick, 2001; Bennett et al., 2017). Со-
зревание зооспор происходит довольно быстро –
от начала их образования до выхода может пройти
примерно 60 мин (Bongiorni et al., 2005) или даже
меньше (Rosa et al., 2006). Освободившиеся зоос-
поры находят подходящий субстрат с помощью
хемотактических стимулов, главными из которых
являются аминокислоты (Fan et al., 2002).

Особенности жизненного цикла, такие как на-
личие зоо- или апланоспор, амебоидных клеток,
дробление зооспорангия, наряду с общей морфо-
логией талломов были традиционной основой
для разграничения родов (Dick, 2001; Rosa et al.,
2006; Leano, Damare, 2012; Bennett et al., 2017). Но
некоторые исследования демонстрировали вари-
абельность жизненных циклов в зависимости от
конкретных условий культивирования (Dellero
et al., 2018). Наиболее ярко изменчивость цикла
показало недавнее подробное изучение Auran-
tiochytrium acetophilum, у которого в зависимости
от конкретных условий культивирования может
происходить образование и взаимопревращение
различных типов зоо- или амебоспорангиев, ве-
гетативных клеток и цист (Ganuza et al., 2019). Та-
ким образом, особенности жизненных циклов,
также, как и особенности морфологии, уже не
выглядят действительно надежными признаками
для идентификации представителей данной группы.

Хотя свидетельства о наличии мейоза у рода
Labyrinthula появились давно (Moens, Perkins,
1969), очень долго лабиринтуломицеты рассмат-
ривали как в основном анаморфные организмы
(Dick, 2001; Leano, Damare, 2012; Bennett et al.,
2017). Но недавнее исследование уже упомянуто-
го A. acetophilum показало наличие у него синга-
мии, генов, ассоциированных с мейозом, и ди-
плоидность вегетативных клеток (Ganuza et al.,
2019). Это первое подробное изучение полового
процесса у сапротрофных траустохитрид. При
описании паразита диатомовых Phycophthorum
isakeiti (Hassett, 2020) было отмечено наличие в
культуре мелких (1–2 мкм) клеток, которые, воз-
можно, являются половыми, но для подтвержде-
ния этого требуются дополнительные исследова-
ния. Совсем недавно появилось сообщение о го-
моталличной изо- или анизогамной копуляции
гамет у представителя рода Aurantiochytrium из
Красного моря (Abdel-Wahab et al., 2021b). Таким
образом, в последнее время стали появляться со-
общения о наличии полового процесса в разных
группах лабиринтуломицетов, но в целом этот во-
прос еще требует серьезного изучения.

Биология питания
Основной тип питания у всех лабиринтуломи-

цетов – осмотрофный. Амебоидные стадии, при-

сутствующие у некоторых представителей, могут
быть как питающимися фаготрофно (Raghuku-
mar, 1992), так и вообще не питающимися (Bon-
giorni et al., 2005). Ведущая роль в осмотрофном
питании принадлежит эктоплазматической сети.
В общем виде можно констатировать, что через
эктоплазму выделяются литические ферменты, а
образующиеся питательные вещества поглоща-
ются эктоплазмой и транспортируются обратно в
клетку, хотя нюансы функционирования этой си-
стемы пока еще очень слабо изучены (Iwata, Honda,
2018). Экзополимерный матрикс поддерживает
оптимальную среду для работы ферментов, облегча-
ет минеральное питание, может быть использован
как пищевой резерв при голодании, а также игра-
ет роль в конкуренции за субстрат за счет бакте-
риостатического эффекта (Xiao et al., 2018a).

Лабиринтуломицеты используют широкий
спектр ферментов в процессе питания. В частно-
сти, для сапротрофных Thraustochytrida показана
секреция амилаз, каррагиназ, ксиланаз, липаз,
пектиназ, хитиназ, целлюлаз и других ферментов
(Damare, 2015; Marchan et al., 2017; Xiao et al.,
2018b). Лабиринтуломицеты предпочитают орга-
нические источники азота, некоторые из них неспо-
собны к росту на средах с аммонием или нитратом
(Jennings, 1983). Для нормальной жизнедеятель-
ности морских лабиринтуломицетов необходим
натрий (Jennings, 1983), от концентрации которо-
го зависит, например, эффективность поглоще-
ния фосфатов (Siegenthaler et al., 1967).

Липиды лабиринтуломицетов
Яркой особенностью морских лабиринтуло-

мицетов является способность многих из них к
синтезу и обильному накоплению жиров, в том
числе содержащих полиненасыщенные жирные
кислоты (ПНЖК), а также сквалена. В основном
такие способности известны и исследуются у са-
протрофных траустохитрид (Lewis et al., 1999; Ra-
ghukumar, 2008; Marchan et al., 2017; Morabito et al.,
2019; Jaseera, Kaladharan, 2020). Однако недавно
стало известно об обильном накоплении особо
ценной докозагексаеновой кислоты паразитиче-
ским Labyrinthula zosterae (Yoshioka et al., 2019).

Траустохитриды, в зависимости от таксономи-
ческой принадлежности штамма и условий куль-
тивирования, могут накапливать от 4 до 73% сухо-
го веса в виде липидов. При этом омега-3 докоза-
гексаеновая кислота может составлять 4–53% от
всех жирных кислот, а выход высокопродуктив-
ных штаммов варьирует от 14.3 до 20.3 г/л среды
(Marchan et al., 2017). Из-за такого богатства ли-
пидного состава в природных сообществах клетки
лабиринтуломицетов являются ценнейшим пи-
щевым ресурсом для беспозвоночных животных.
В то же время многие липиды лабиринтуломице-
тов имеют большое практическое значение в ка-
честве пищевых добавок, компонентов космети-
ческой промышленности или при производстве
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биодизеля (Marchan et al., 2017; Dellero et al., 2018;
Qarri et al., 2021). Обильное накопление веществ,
имеющих биотехнологический потенциал, а так-
же принципиальная возможность культивирова-
ния и отсутствие массивной клеточной стенки
(что упрощает биотехнологические процедуры),
стали причиной особого внимания со стороны
промышленности и в настоящее время стимули-
руют общий интерес к изучению группы.

Таксономия и систематика лабиринтуломицетов
Современное положение в макросистеме

В современном понимании лабиринтуломице-
ты – отдельная монофилетичная ветвь с хорошей
поддержкой в группе (царстве) страменопил
(Stramenopiles, Straminipila или Heterokonta у раз-
ных авторов), где ей может придаваться ранг
класса или отдела (см. таблицу). Монофилия
страменопил подтверждена многочисленными
молекулярными исследованиями и присутствием
ярко выраженной синапоморфии – трехчастных
трубчатых мастигонем на одном из жгутиков
(Dick, 2001; Adl et al., 2018; Cavalier-Smith, 2018).
Согласно Андерсену и Кавальер-Смиту, лаби-
ринтуломицеты входят в подтип Sagenista типа
Bigyra в ранге класса Labyrinthulea (Anderson,
Cavalier-Smith, 2012).

Таксономия и разнообразие
Лабиринтуломицеты – группа так называемых

амбирегнальных протистов, названия которых
могут регулироваться как ботаническим, так и
зоологическим кодексом номенклатуры (Bennett
et al., 2017). Наиболее современная система, ис-
пользующая названия с действительными номен-
клатурными статусами, была изложена в работе
О.Р. Андерсена и Т. Кавальер-Смита (Anderson,
Cavalier-Smith, 2012) с опорой на зоологический
кодекс. В соответствии с ней, в классе Labyrinthu-
lea выделяют два отряда: Thraustochytrida и Laby-
rinthulida (табл. 1). Последующие исследования,
основанные на этой системе, обосновали необхо-
димость присоединения к лабиринтуломицетам
отряда Amphitremida, находившегося ранее в не-
ясном таксономическом положении (Gomaa
et al., 2013). Альтернативой системе Андерсена и
Кавальер-Смита может выступать подход Бен-
нетта с соавторами (Bennett et al., 2017), которые,
во-первых, придают группе ранг отдела (табл. 1) с
единственным классом Labyrinthulomycetes/La-
byrinthulea. Во-вторых, они выделяют в этом
классе большее количество порядков/отрядов:
Labyrinthulales/Labyrinthulida, Oblongichytridia-
les/Oblongichytriida, Thraustochytriales/Thrausto-
chytrida, Amphitremida и Amphifilida. Однако в
этой работе авторы сами оговаривают, что неко-
торые из использованных ими обозначений несут
вненоменклатурный характер, представляя собой
лишь предложения для последующего описания,

которое так и не было никем сделано. Тем не ме-
нее, и в последней, наиболее полной таксономи-
ческой сводке, представленной международным
коллективом авторов (Adl et al., 2018), выделены
те же пять отрядов лабиринтуломицетов. Видимо,
несмотря на отсутствие правильных описаний
для некоторых групп и неунифицированную так-
сономию, такое разделение становится широко
принятым, учитывая высокую цитируемость и
значение последней работы.

В целом объем класса лабиринтуломицетов
небольшой: описано 25 родов и около 50 видов
(табл. 1), из которых все представители порядка
Amphitremida (менее 10 видов), а также отдельные
виды из отрядов Amphifilida и Labyrinthulida (Adl
et al., 2018) распространены вне морских экоси-
стем. Большинство родов лабиринтуломицетов
монотипные или с небольшим числом видов. Са-
мый крупный род Thraustochytrium включает не
менее 15 видов (Dick, 2001; Bongiorni et al., 2005).
Относительно небольшой современный объем
группы может быть связан с ограничениями куль-
туральных методов (Li et al., 2013). Тем не менее
лабиринтуломицеты – группа, в которой опреде-
ленно есть еще большой запас неописанных ви-
дов, что подтверждается, в первую очередь, моле-
кулярными данными. При исследовании разно-
образия молекулярными методами во всех
случаях обнаруживаются клады, которые могут
соответствовать неописанным пока видам или
даже родам (Collado-Mercado et al., 2010; Li et al.,
2013; Mystikou et al., 2014; Martin et al., 2016; Pagen-
kopp Lohan et al., 2020; Popova et al., 2020; Menning
et al., 2021). В то же время для многих описанных
ранее видов лабиринтуломицетов в общедоступ-
ных базах отсутствуют данные о последователь-
ностях SSU (18S) и/или ITS (Popova et al., 2020).
Таким образом, для многих родов лабиринтуло-
мицетов в настоящее время наблюдается несоот-
ветствие морфологических и молекулярных дан-
ных, что, конечно, усложняет работу с ними, но и
свидетельствует о большом потенциале группы
как объекте исследования.

Методические подходы к исследованию 
разнообразия

Основой для исследования разнообразия ла-
биринтуломицетов в морских экосистемах тради-
ционно является выделение чистых культур
(Dick, 2001), причем это относится как к сапро-
трофным (Rosa et al., 2011; Abdel-Wahab et al.,
2021a), так и к симбиотрофным формам (Bower,
1986; Bockelmann et al., 2013). Для ассоциантов ди-
атомовых водорослей (Hamamoto, Honda, 2019;
Hassett, 2020; Popova et al., 2020) и эндобионтов
морских беспозвоночных (Qarri et al., 2021) ис-
пользуют бинарные культуры.

Для выделения сапротрофных лабиринтуло-
мицетов широко применяют метод приманки, в
качестве которой используют пыльцу сосны, ре-
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же – пыльцу других растений, личинок беспозво-
ночных, луковую шелуху, льняное семя (Bongiorni
et al., 2005; Rosa et al., 2006, 2011; Gupta et al., 2013;
Damare, 2015; Marchan et al., 2017; Boro et al., 2018;
Abdel-Wahab et al., 2021a). Приманки с развивши-
мися талломами лабиринтуломицетов переносят
на агаризованную среду (Rosa et al., 2006; Gupta
et al., 2013; Marchan et al., 2017; Abdel-Wahab et al.,
2021a, 2021b). Наиболее обычными являются сре-
ды с глюкозой, с добавлением пептона и дрожже-
вого экстракта или витаминов группы В, в част-
ности, различные вариации глюкозо-пептонно-
дрожжевой среды (Rosа еt al., 2006, 2011; Collado-
Mercado et al., 2010; Marchan et al., 2017; Boro et al.,
2018; Hamamoto, Honda, 2019; Abdel-Wahab et al.,
2021a; Qarri et al., 2021). В некоторых случаях про-
бы сразу распределяют по поверхности среды в
чашках Петри, минуя стадию приманки (Collado-
Mercado et al., 2010; Damare, 2015). Во всех случаях
первичного получения культур лабиринтуло-
мицетов на агаризованных средах необходимо
применение смеси антибиотиков и противогриб-
ных препаратов (Bower, 1986; Rosa et al., 2006; Qarri
et al., 2021). Таким образом, можно получать
культуры лабиринтуломицетов, пригодные для
дальнейших исследований.

Выделение лабиринтуломицетов в чистые
культуры необходимо при скрининговых иссле-
дованиях, а также для описания новых видов. Но
оно сталкивается с целым рядом проблем и слож-
ностей. Среди этих организмов, видимо, доволь-
но много некультивируемых (Collado-Mercado
et al., 2010; Hassett, 2020) или трудноуловимых –
требовательных к приманкам и условиям культи-
вирования, или медленнорастущих форм (Rosa
et al., 2011; Boro et al., 2018; Qarri et al., 2021). Куль-
туры лабиринтуломицетов легко загрязняются
мицелиальными и дрожжевыми грибами, бакте-
риями и диатомовыми водорослями, многие из
которых растут быстрее целевой группы. Кроме
того, в некоторых случаях культуры лабиринтуло-
мицетов довольно быстро деградируют, их слож-
но поддерживать (Qarri et al., 2021). В целом,
культуральные работы с лабиринтуломицетами
трудоемки, часто требуют долгого времени, боль-
шого внимания и творческого подхода.

Молекулярные методы в исследованиях раз-
нообразия лабиринтуломицетов сейчас распро-
странены не меньше, чем культуральные. При ра-
ботах с этой группой обычным участком является
малая субъединица SSU, содержащая 18S рДНК,
которую используют при молекулярной иденти-
фикации (Dyková et al., 2008; Boro et al., 2018; Ab-
del-Wahab et al., 2021a, 2021b) и описании новых
видов из культур (Bongiorni et al., 2005; FioRito
et al., 2016; Dellero et al., 2018; Hassett, 2020), при
пересмотре объема групп и в таксономических
построениях (Yokoyama et al., 2007), а также при
метагеномном анализе состава и структуры сооб-
ществ (Collado-Mercado et al., 2010; Li et al., 2013;
Pan et al., 2017; Hamamoto, Honda, 2019; Pagenkopp

Lohan et al., 2020). В некоторых работах используют
область ITS, например при исследовании распро-
страненности известных организмов в экосистеме
(Pagenkopp Lohan et al., 2020) и при проведении
количественной ПЦР (Bockelmann et al., 2013;
Duffin et al., 2021). Заметим, что самая большая
база последовательностей – GenBank – не очень
подходит для серьезной работы с лабиринтуломи-
цетами вследствие многочисленных ошибок и
наличия непроверенных данных. Предпочти-
тельнее опираться на курируемую базу данных
PR2 последовательностей SSU протистов (Guil-
lou et al., 2013).

Для прямого наблюдения и обнаружения ла-
биринтуломицетов в пробах можно использовать
эпифлюорисцентную микроскопию с окраской
акрифлавином (Raghukumar et al., 2001). При та-
ком способе их клетки получают характерный
вид: красную клеточную стенку и желто-зеленое
содержимое (Li et al., 2013). Еще одним методом,
удачным для лабиринтуломицетов, является при-
менение FISH и специфических зондов, которые
могут показать как численность, так и локализа-
цию клеток (Damare, Raghukumar, 2010; Bochdan-
sky et al., 2016).

Разнообразие, распространение и роль 
в экосистемах

География исследований
Судя по накопленным данным, лабиринтуло-

мицеты могут быть обнаружены повсеместно в
Мировом океане – от прибрежных зон до глубо-
ководных областей. Что касается географического
распределения, то накоплено значительно боль-
ше информации об их разнообразии в теплых мо-
рях (Collado-Mercado et al., 2010; Duffin et al.,
2021), приэкваториальных районах (Damare, Ra-
ghukumar, 2006, 2010; Burge et al., 2012; Damare,
2015) и мангровых экосистемах (Fan et al., 2002;
Bongiorni et al., 2005; Boro et al., 2018; Abdel-Wahab
et al., 2021a, 2021b). Работы по морям Северного
Ледовитого океана единичны и стали появляться
лишь в последнее время (Hassett, Gradinger, 2017;
Hassett, 2020), по Южному океану информации
также пока относительно немного (Mystikou et al.,
2014). Отметим, что в 1960–1970-х гг. в СССР, в
Белом море, усилиями Н.Я. Артемчук и Е.А. Куз-
нецова, было выявлено большое разнообразие
лабиринтуломицетов – 22 вида, включая три но-
вых для науки, и один новый род (Кузнецов, 1979;
Артемчук, 1981). Но данный список определенно
требует верификации, учитывая большие измене-
ния в систематике группы, произошедшие с того
времени (Dick, 2001; Pan et al., 2017).

Численность лабиринтуломицетов
Численность представителей данного класса

лучше всего изучена в морском планктоне. Их об-
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щая биомасса здесь может соответствовать, а в
некоторых случаях и превышать биомассу бакте-
риопланктона (Li et al., 2013; Xie et al., 2018). Чис-
ло последовательностей ДНК лабиринтуломице-
тов в планктоне составляет около 1/10 числа после-
довательностей диатомовых водорослей (Hamamoto,
Honda, 2019), а численность клеток лабиринтуло-
мицетов может достигать 0.63 × 106 (Li et al., 2013)
или 1.31 × 106 на литр (Raghukumar et al., 2001).
Естественно, в некоторых пробах они могут от-
сутствовать, или их численность может быть за-
метно ниже. С глубиной можно наблюдать увели-
чение численности лабиринтуломицетов, напри-
мер, в зоне глубокого хлорофилла (Li et al., 2013),
в горизонтах скопления терригенных частиц, вы-
несенных муссонами, или отмерших клеток фи-
топланктона на глубинах до 1000 м (Raghukumar
et al., 2001). В целом можно сказать, что планк-
тонные лабиринтуломицеты чрезвычайно обиль-
ны в специфических пространственных и функ-
циональных нишах – скоплениях органического
вещества различного происхождения – и практи-
чески отсутствуют в окружающей водной толще
(Bochdansky et al., 2016).

Сапротрофные лабиринтуломицеты

Долгое время считалось, что две ветви морских
лабиринтуломицетов различаются особенностя-
ми не только строения, но и экологии: траусто-
хитриды – сапротрофы, лабиринтулиды – пара-
зиты (Bennett et al., 2017). Сейчас уже понятно,
что это не совсем так, хотя для большей части ор-
ганизмов из этих ветвей, видимо, верно. В отно-
шении роли сапротрофных лабиринтуломицетов
в морских сообществах широко распространен
взгляд на них как на “остаточных мусорщиков”,
подключающихся к разложению сложных моле-
кул после того, как бактерии израсходуют более
простые вещества (Xie et al., 2018).

Обычным субстратом для сапротрофных лаби-
ринтуломицетов являются разлагающиеся фраг-
менты высших растений и талломы водорослей-
макрофитов (Xie et al., 2018; Abdel-Wahab et al.,
2021a, 2021b). Зачастую лабиринтуломицеты вы-
деляют из морских грунтов и воды на приманки и
среды, считая всех их сапротрофами (Abdel-Wa-
hab et al., 2021a). Наиболее распространенными
на разлагающихся растительных остатках, в грун-
тах и водах различных морей являются предста-
вители родов Aplanochytrium из лабиринтулид и
Aurantiochytrium, Schizochytrium, Thraustochytrium,
Ulkenia из траустохитрид. Причем большинство
видов или космополиты, или имеют очень широ-
кие ареалы (Артемчук, 1981; Rosa et al., 2006;
Damare, 2015; Xie et al., 2018; Abdel-Wahab et al.,
2021a, 2021b). Большая численность и разнообра-
зие сапротрофных лабиринтуломицетов зачастую
связаны с приустьевыми участками прибрежной
зоны, куда поступает детрит из наземных экоси-

стем, также являющийся для них привычным
субстратом (Xie et al., 2018).

Интересным экотопом, с которым связаны са-
протрофные лабиринтуломицеты, являются про-
зрачные экзополимерные частицы, так называе-
мые TEPs, – внеклеточные кислые полисахариды,
продуцируемые фито- и бактериопланктоном.
Они образуют липкие скопления в толще воды,
на которых могут развиваться клетки лабиринту-
ломицетов (Raghukumar et al., 2001; Passow, 2002).
Еще одна ниша, с которой могут быть связаны са-
протрофные лабиринтуломицеты в открытом
океане, – это частицы морского снега, своеобраз-
ные питательные оазисы в батипелагической пу-
стыне. Они обильно заселены микробными сооб-
ществами, включающими и лабиринтуломицетов
(Bochdansky et al., 2016).

Лабиринтуломицеты, ассоциированные
с живыми организмами

Среди таких лабиринтуломицетов есть опреде-
ленно как паразиты, так и организмы, относи-
тельно трофического статуса которых нет четкого
понимания.

Наиболее широко известные лабиринтуловые
паразиты – представители рода Labyrinthula, в
частности L. zosterae. Этот вид считается причи-
ной эпифитотии и массового вымирания Zostera
marina и других морских трав в начале 1930-х гг. в
Северной Атлантике (Sullivan et al., 2013; Martin
et al., 2016). Впоследствии в этом районе полного
восстановления исходного уровня распростране-
ния зостеры так и не произошло (Bockelmann
et al., 2013; Brakel et al., 2014; Duffin et al., 2021).
Это явление получило название “болезнь исто-
щения морских трав”. В настоящее время иссле-
дования состояния лугов морских трав и его связи
с лабиринтулой вызывают постоянный интерес
как с точки зрения экологического мониторинга
(Bockelmann et al., 2013; Groner et al., 2014; Duffin
et al., 2021; Graham et al., 2021; Lee et al., 2021), так
и в качестве удачной модели взаимоотношений
паразит – хозяин в изменяющихся условиях при-
родной среды (Groner et al., 2014; Olsen et al., 2015;
Martin et al., 2016; Brakel et al., 2019; Pagenkopp Lo-
han et al., 2020; Graham et al., 2021; Lee et al., 2021;
Menning et al., 2021). Представители рода Labyrin-
thula могут быть связаны не только с зостерой и
другими морскими травами, но и с различными
водорослями – от нитчатых зеленых и сине-зеле-
ных до крупных тканевых талломов типа ламина-
рий (Sullivan et al., 2013).

Важнейшей нишей для лабиринтуломицетов
являются планктонные и бентосные диатомовые
водоросли, хотя зачастую непонятна природа
этого сожительства. Например, апланохитриды,
ассоциированные с планктонными диатомеями,
видимо, являются паразитами (Hamamoto, Hon-
da, 2019). Причем авторы указывают на принци-
пиальную важность именно такого типа взаимо-
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отношений для формирования “грибной петли”,
которая через многочисленные зооспоры лаби-
ринтуломицетов, а также за счет образования до-
статочно крупных агрегатов из клеток лабиринту-
ломицетов и водорослей передает питательные
вещества от продуцентов к следующим участни-
кам пищевой цепи. Для двух недавно описанных
видов, ассоциированных с диатомовыми водо-
рослями – Labyrinthula diatomea (Popova et al.,
2020) и Phycophthorum isakeiti (Hassett, 2020), авто-
ры высказывают более осторожные предположе-
ния о возможном факультативном паразитизме
или других вариантах сожительства, учитывая
распространенность генетических клад, соответ-
ствующих описанным видам, в окружающей среде.

Что касается лабиринтуломицетов, связанных
с морскими животными, то они также широко
распространены и довольно разнообразны. На-
пример, было показано их обильное присутствие
в сообществах зоопланктона, где они могут быть
как комменсалами или мутуалистами, так и са-
протрофами на мертвых животных, хотя указания
на их паразитическую природу отсутствуют
(Damare, Raghukumar, 2006, 2010; Damare, 2015).
Использование FISH продемонстрировало скоп-
ления клеток апланохитрид на поверхности жи-
вых тел хетогнат и в кишечниках веслоногих рач-
ков. Последнее указывает на то, что данные орга-
низмы определенно могут являться пищевым
ресурсом для планктонных животных (Damare,
Raghukumar, 2010).

Исследования ассоциаций лабиринтуломице-
тов с морскими животными часто связаны с обна-
ружением каких-либо патологических состояний
у хозяев и выяснением их причин (Bower, 1986).
Например, известна болезнь истощения морских
звезд, которая была изучена в Британской Ко-
лумбии на примере Pisaster ochraceus (FioRito
et al., 2016). Из пораженных животных были вы-
делены и описаны один новый род и три новых
вида. Несмотря на то, что данные виды были вы-
делены с пораженных морских звезд, авторы
склонны считать их оппортунистами, вследствие
распространенности аналогичных им последова-
тельностей ДНК в грунтах и на здоровых живот-
ных. Другой пример, болезнь кораллов – морских
вееров, проявляющаяся как многоочаговая пур-
пурная пятнистость, была изучена у Gorgonia ven-
talina в Карибском бассейне (Burge et al., 2012).
Клетки, сходные с апланохитридами, были обна-
ружены при микроскопии поврежденных участ-
ков, выделены в культуру и идентифицированы
по участку SSU как представитель рода Aplanoch-
ytrium. В данном случае также было высказано
предположение, что эти организмы являются
условно-патогенными вследствие распростра-
ненности сходных с ними последовательностей в
окружающей среде и невозможности выполнить
третий постулат Коха – заразить здоровые веера
культурой, выделенной из больных. Возможно,
самым ярким примером ассоциации лабиринту-
ломицетов с морскими животными (с однозначно

трактуемым характером этой ассоциации) явля-
ются QPX, траустохитриевый паразит съедобного
моллюска Mercenaria mercenaria, недавно описан-
ный как Mucochytrium quahogii (Geraci-Yee et al.,
2021) и неописанный пока C9G (Anderson et al.,
2003). Мерценария – один из наиболее широко
распространенных съедобных моллюсков в Се-
верной Америке, встречающийся в дикой приро-
де и выращиваемый в аквакультуре. Перечислен-
ные выше паразиты смертельно опасны для мол-
люсков и приносят многомиллионные убытки
отрасли. Они распространены вместе со своими
хозяевами вдоль всего восточного побережья Се-
верной Америки – от Канады до Вирджинии –
как в хозяйстве, так и в диких популяциях. Вместе
с тем последовательности 18S рДНК, идентичные
M. quahogii, часто встречаются в различных мор-
ских экотопах (Geraci-Yee et al., 2021), что также
может свидетельствовать об оппортунистической
природе этого паразита.

В целом можно заметить, что связи лабиринту-
ломицетов как с водорослями и высшими расте-
ниями, так и с животными в большинстве случаев
не вполне устойчивы и могут носить факульта-
тивный характер. Вероятно, среди таких связей
преобладает паразитизм лабиринтуломицетов на
различных организмах. Отмечены случаи, сход-
ные с комменсализмом (сапротрофия лабиринту-
ломицетов на поверхностях или в выделениях
других организмов), но нет подтвержденных и
описанных примеров мутуализма. Характер этих
связей может изменяться в зависимости от усло-
вий – от полного отсутствия и сапротрофии во
внешней среде до смертельно опасного парази-
тизма. В то же время складывающаяся картина
может быть связана с неполнотой сведений, и бо-
лее подробные исследования смогут объяснить
природу таких взаимоотношений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Итак, в настоящее время уже понятно, что ла-
биринтуломицеты – один из важных компонен-
тов морских экосистем. Они участвуют в разло-
жении органических остатков, а также связаны с
живыми морскими организмами разнообразны-
ми отношениями. Богатые жирами клетки лаби-
ринтуломицетов – ценный пищевой ресурс для
морских животных. Липидный состав также вы-
зывает большой интерес с точки зрения биотех-
нологии. Вместе с тем нельзя не отметить, что в
исследованиях этой группы есть еще огромный
потенциал. Это касается как работ в области фи-
логении, биоразнообразия, биогеографии и эко-
логии, так и физиологии и биохимии этих орга-
низмов.
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Labyrinthulomycetes are a small but very important group of marine fungi-like organisms. Labyrinthulomy-
cetes are ubiquitous, can be associated with living plants, algae, and animals and can decompose a variety of
organic remains. These organisms are able to synthesize and abundantly accumulate lipids, in particular,
polyunsaturated fatty acids, some of which are of great interest for biotechnology. The scientific information
about labyrinthulomycetes is currently accumulating very quickly. Our study is devoted to reviewing presently
available data on the structure, biology and taxonomy of these organisms. The review examines the problems
of methodological approaches to the study of these organisms, as well as the diversity, distribution and sig-
nificance of Labyrinthulomycetes in marine ecosystems.
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