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С использованием методов световой и трансмиссионной электронной микроскопии  
изучено строение капсулы и цисты, окружающих метацеркарии трематод Podocotyle 
atomon во вторых промежуточных хозяевах – Locustogammarus locustoides (Brandt, 1851) 
и Spinulogammarus ochotensis (Brandt, 1851). Показано, что образованная тканью хозяина 
капсула состоит из двух слоев: 1) электронно-светлого, рыхловатого, внутреннего 
и 2) электронно-темного, деструктурированного наружного слоя, включающего неболь-
шое количество клеток и их фрагментов. Циста, образуемая самим паразитом, организо-
вана в виде единого аморфного слоя. Предполагается, что внутренний слой капсулы  
подокотилей образуется путем дегенерации и трансформации участка мышечного  
волокна амфиподы, в котором локализуется личинка, а ее наружный слой представлен 
отложениями пигмента.
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Трематоды Podocotyle atomon являются широ-
ко распространенными паразитами кишечника 
морских рыб. Вторыми промежуточными хозяева-
ми этих трематод являются разные ракообразные; 
в частности, в бассейне Охотского моря их мета-
церкарии обнаруживали в амфиподах не менее 
чем 10 видов [1].

При описании тотальных препаратов мета-
церкарий P. atomon отмечается, что в теле рако-
образных эти паразиты заключены в две легко 
отделяемые друг от друга оболочки: внутреннюю 
прозрачную цисту (формируемую паразитом) 
и наружную пигментированную капсулу (фор-
мируемую хозяином) [1]. Сведения о внутреннем 
строении цисты отсутствуют, о капсуле же  
имеются противоречивые данные. Согласно 
Успенской [2] на свето-микроскопических пре-
паратах капсула состоит из нескольких слоев ко-
ричневого пигмента при отсутствии в ее составе 
клеточных элементов. Джеймс [3] при проведе-
нии эксперимента по заражению различных ви-
дов амфипод отметил, что инцистированные  
метацеркарии покрываются толстой фиброзной 
оболочкой. Коие [4] в эксперименте с амфипо-
дами Gammarus sp., используя метод сканирую-
щей электронной микроскопии, пришла к выво-
ду, что капсула является видоизмененной 
мышечной тканью ракообразного. Цель настоя-
щей работы состояла в изучении структуры  
цисты и капсулы метацеркарий P. atomon с при-
менением световой и трансмиссионной элект-
ронной микроскопии.

Материалы и методы
Метацеркарии P. atomon были извлечены из 

амфиподов L. locustoides (Brandt, 1851) и S. ochotensis 
(Brandt, 1851), собранных в прибрежных участках 
бухты Нагаева Охотского моря. Личинок, окружен-
ных цистой и капсулой, фиксировали и заключали 
в эпонаралдит в соответствии со стандартной  
электронно-микроскопической методикой. Полу-
тонкие срезы (1–2 мкм), окрашивали смесью мети-
ленового синего и кристаллического фиолетового 
и просматривали под световым микроскопом 
Olympus CX 41. Ультратонкие срезы изучали 
в трансмиссионном электронном микроскопе 
JEM-1400 PLUS (JEOL, Япония).

Результаты и обсуждение
Всего было изучено 2237 амфиподов (853 

S. ochotensis и 1384 L. Locustoides), из которых ока-
зались зараженными 422 и 466 соответственно. 
Метацеркарии редко располагались в мышцах ко-
нечностей, чаще в гемоцеле, из которого свободно 
выделялись в процессе вскрытия ракообразного 
(рис. 1А).

Морфология капсулы. Капсулы с заключенны-
ми в них метацеркариями имели удлиненную 
(реже округлую) форму. Количество капсул, обна-
руживаемых в одном рачке, варьировало от одного 
до семнадцати. Цвет их варьировал от светло-ко-
ричневого до темно-бурого, иногда черного 
(рис. 1Б), но в некоторых случаях капсулы были 
светлыми (рис. 1В). В одном рачке обнаружива-
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Рис. 1. А. Spinulogammarus ochotensis, сквозь покровы которого видны метацеркарии Podocotyle atomon, заключенные в пигменти-
рованные капсулы (стрелки). Б, В. Инкапсулированные метацеркарии, выделенные из гемоцеля амфиподы. Стрелками показа-
ны: на рис. Б – личинки в прозрачных цистах, извлеченные из капсул, рис. В – метацеркария, заключенная в светлую капсулу. 
Г. Полутонкий срез инкапсулированной метацеркарии. Циста плотно прилегает к личинке, поэтому на снимке не видна. Д. Уль-
тратонкий срез поверхностного участка метацеркарии и окружающих ее цисты и капсулы. ВСК – внутренний слой капсулы, К – 
капсула, М – метацеркария, НСК – наружный слой капсулы, Ц – циста. Линейка: Б, В – 1 мм, Г – 50 мкм, Д – 10 мкм.

лись как однотипные, так и одновременно свет-
лые и окрашенные капсулы. Длина удлиненных 
капсул составляла приблизительно 0,5–1,0 мм, 
а ширина 0,2–0,4 мм, диаметр округлых капсул 
варьировал от 0,2 до 0,4 мм. В удлиненных капсу-
лах гельминты располагались как в центре, так 
и ближе к одному из краев (рис. 1Г). В одной кап-
суле обычно располагалась одна инцистированная 
метацеркария, однако нередко в общей капсуле 
находили 2–4 личинок, каждая из которых была 
заключена в собственную цисту.

Строение стенки капсулы у подокотилей из 
обоих исследованных видов амфипод сходно. В ее 
составе на полутонких срезах видны два отчетли-
вых слоя: 1) внутренний – рыхловатый, светло-
окрашенный и 2) наружный – деструктурирован-
ный, темный (рис. 1Г, 2). Основу внутреннего слоя 
капсулы составляют крупные, удлиненные тяжи, 
чаще бесструктурного, иногда тонкофибриллярно-
го материала невысокой электронной плотности, 
разделенные более светлыми узкими участками 
(рис. 3А). В строении этого слоя редко встречались 
мелкие мембраноподобные образования и элек-

тронно-плотные тела, напоминающие липидные 
капли. Наружный слой капсулы состоит из элект-
ронно-плотной бесструктурной массы, напоми- 
нающей отложения пигмента (меланина) (рис. 3Б). 
На одних препаратах этот слой был тонким и слабо 
выраженным (рис. 1Г), на других – составлял более 
половины толщины стенки капсулы (рис. 2). Мож-
но предполагать, что толщина наружного слоя кап-
сулы связана с длительностью ее формирования. 
Если это предположение верно, то тогда светлая 
капсула с метацеркарией, вероятно, находится на 
ранней стадии формирования ее наружного слоя, 
и пигмент только начинает откладываться. В ско-
плениях пигмента наружного слоя были найдены 
фрагменты клеток (рис. 3В). У некоторых капсул 
небольшое количество пигмента было обнаружено 
внутри содержимого внутреннего слоя капсулы. На 
периферии капсулы изредка встречались неболь-
шие группы клеток с выраженными признаками 
деструкции (рис. 3Г). В этих клетках были выявле-
ны ядра с крупными скоплениями гетерохроматина 
вдоль внутренней мембраны, а также плотные  
фаголизосомы и мембранные тельца.
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Рис. 2. Полутонкий срез инкапсулированной метацеркарии P. atomon. ВСК – внутренний слой капсулы, М – метацеркария, 
НСК – наружный слой капсулы, Ц – циста. Линейка: 20 мкм.

Рис. 3. А. Ультратонкий срез внутреннего слоя капсулы, образованного дегенерированным материалом. Б–Г. Ультраструктура 
наружного слоя капсулы. НСК – наружный слой капсулы, Я – ядра. Звездочками показаны фрагменты клеток. Линейка:  
А–В – 2 мкм, Г – 5 мкм.
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Образование капсулы рассматривается как 
важнейшая адаптация тканевых паразитов к им-
мунному ответу хозяина. В отличие от других ви-
дов опекоелидных метацеркарий, например, 
P. reflexa [5] и Allopodocotyle lepomis [6, 7], капсула 
которых состоит из нескольких слоев клеток хозя-
ина, метацеркарии P. atomon окружены капсулой 
преимущественно из неклеточного материала. 
Внутренний слой капсулы образован электронно-
светлым тонковолокнистым материалом, а наруж-
ный состоит из электронно-плотного вещества, 
напоминающего меланин, с включением клеток 
хозяина и/или их фрагментов. Согласно данным 
Коие [4], метацеркарии P. atomon локализуются 
в мышцах спинной части амфипод и инкапсули-
руются материалом, образующимся путем дегене-
рации и трансформации прилегающего к паразиту 
участка мышечной ткани беспозвоночного. 
В дальнейшем этот участок мышечной ткани вме-
сте с заключенной внутри личинкой выделяется 
в гемоцель. Структурные изменения, включая де-
генеративные, мышечных клеток беспозвоночных 
могут вызывать и другие виды паразитов. Напри-
мер, в мышечных клетках комаров Aedes aegypti, 
пораженных личинками нематод Brugia pahangi, 
ядра и митохондрии увеличиваются в размере, 
а миофибриллы, прилегающие к паразитам, 
уплотняются по мере их роста [8]. Личинки этого 
же вида нематод в комарах Anopheles 
quadrimaculatus окружаются плотным слоем диссо-
циированной саркоплазмы, включающей большое 
количество клеточных мембран и везикул [9]. 
Указываются и более обширные изменения мы-
шечных волокон в виде полного их разрушения, 
связанного, главным образом, с миграцией зрелых 
филярий в гемоцель комаров [8]. Отмечается, что 
ядра и митохондрии дегенерирующих мышечных 
волокон разрушаются, после чего удаляются ма-
крофагами, а миофибриллы распадаются на фраг-
менты, которые сливаются и образуют аморфную 
массу. В составе исследованных нами капсул по-
докотилей мы не обнаружили структурных компо-
нентов мышечной ткани, поскольку образующий 
их материал был дегенерирован. В то же время, 
при сравнении ультратонкого строения разрушен-
ных мышечных волокон насекомых, подвергну-
тых инвазирующему действию вышеупомянутого 
вида микрофилярий нематод, и внутреннего слоя 
капсулы подокотилей мы наблюдали их сходство, 
заключающееся в общей невысокой электронной 
плотности и рыхлой организации образующего их 
вещества. Однако для подтверждения гипотезы 
о мышечной природе этого слоя необходимы до-
полнительные экспериментальные исследования 
с поэтапным изучением гистологических срезов.

Особенностью строения наружного слоя кап-
сулы P. atomon является входящее в его состав 
электронно-плотное вещество, напоминающее 
меланин. Известно, что меланизация у артропод 

является важнейшим защитным механизмом, 
приводящим к формированию и скоплению мела-
нина на поверхности патогенных организмов. 
В процессе меланогенеза образуется ряд токсич-
ных соединений, которые в ряде случаев негатив-
но влияют на жизнедеятельность паразитов/пара-
зитоидов [10, 11]. Среди беспозвоночных 
животных наиболее полно механизмы защиты от 
различных патогенных организмов изучены у на-
секомых. Так, в гемоцеле комаров A. quadrima-
culatus на поверхности микрофилярий нематод 
B. pahangi и B. malayi сначала откладывается слой 
меланина, а затем поверх него начинают оседать 
гемоциты, образующие несколько слоев [12]. Не-
которые из этих нематод имеют признаки  
деструкции. Аналогичная опосредованная клетка-
ми реакция меланизации и последующая инкап-
суляция описаны вокруг дегенерированных яиц ос 
Asobara tabida и Asobara citri в представителях не-
скольких видов дрозофил [13], а также вокруг ли-
чинок ос Leptopilina heterotoma, погибших 
в Drosophila suzukii [14]. Среди ракообразных, 
в частности, амфипод, меланизированными нахо-
дили личинок разных видов скребней и трематод 
[15–17]. Так, в амфиподах Spinulogammarus 
ochotensis цистаканты скребней Corynosoma 
strumosum окружены сплошным ободком темно-
коричневого вещества, предположительно мела-
нина, плотно прилегающего к поверхности пара-
зита, при этом личинки в окружении 
меланотической капсулы были погибшими [17]. 
В случае меланизации метацеркарий трематод 
пигмент нередко откладывается на поверхность 
цисты, которая синтезируется тегументом парази-
та. К примеру, в амфиподах Gammarus insensibilis 
обнаружено четыре вида микрофаллидных трема-
тод, различающихся разной интенсивностью ме-
ланизации, при этом наибольшей пигментации 
подвержен тот вид, который, по предположению 
авторов, либо слабо адаптирован к хозяину, либо 
является наиболее патогенным для последнего 
[16]. Однако в работе нет указаний о жизнеспо-
собности этих трематод. У исследованных нами 
подокотилей слой предполагаемого пигмента рас-
полагался не на поверхности паразита или окру-
жающей его цисты, а на поверхности внутреннего 
слоя капсулы, то есть в сущности представлял со-
бой наружный слой капсулы.

Согласно литературным сведениям, полно-
стью меланизированные паразиты погибают не во 
всех случаях, иными словами, меланизация не 
всегда приводит к их гибели [18]. Более того, часто 
находят погибших паразитов без признаков мела-
низации [19] или пигмент может откладываться 
позже и на поверхности уже погибших паразитов 
[20, 21], то есть пигментации подвергается уже по-
гибшая ткань. В последнем случае, в качестве 
примера, можно привести работу Дэдхад с соавт. 
[22], в которой в экспериментальных условиях 
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было показано, что в гемоцеле Anopheles paraliae 
дегенерированные нематоды B. malayi обнаружи-
ваются через 3 ч после заражения комаров, 
а у Anopheles lesteri – через 4 ч. Меланизированные 
особи этих червей у обоих видов комаров наблю-
дались спустя 1 ч, то есть через 4 и 5 ч после зара-
жения соответственно. Как было показано выше, 
у исследованных подокотилей внутренний слой 
капсулы образован разрушенной тканью. Таким 
образом, можно предполагать, что отложение пиг-
мента на поверхности капсулы подокотилей опре-
деленным образом связано с гибелью и дегенера-
цией материала ее внутреннего слоя.

Морфология цисты. Строение цисты у подо-
котилей из обоих исследованных видов амфипод 
также оказалось сходным. На свето-микроскопи-
ческом уровне циста во всех случаях характеризу-
ется относительно постоянной толщиной (около 
8–10 мкм) и интенсивно окрашивается гистоло-
гическими красителями (рис. 2). На большем 
увеличении она представляет собой единый слой 
однородного, аморфного материала (рис. 1Д). 
Окружающая капсула иногда плотно прилегает 
к цисте, но чаще их разделяет «свободное» про-
странство.

Структура и процесс формирования цисты 
метацеркарий изучены у большого количества ви-
дов трематод, инвазирующих в качестве второго 
промежуточного хозяина как позвоночных [23], 

так и беспозвоночных животных [24, 25]. В зави-
симости от систематической принадлежности  
трематод и их хозяев цисты метацеркарий разли-
чаются количеством слоев: последние могут  
варьировать по строению, толщине, химическому 
составу. У рассматриваемых P. atomon, как 
и у P. reflexa, исследованных на гистологическом 
уровне [5], циста представлена в виде единого, об-
разованного однородным веществом, слоя.

Таким образом, полученные результаты сви-
детельствуют о том, что капсула, окружающая 
исследованных метацеркарий подокотилей,  
состоит из двух слоев. При этом наружный слой 
предположительно пигментирован, тогда как 
внутренний образован дегенерированной тканью 
хозяина (возможно, мышечной). Циста исследо-
ванных метацеркарий по своему строению не от-
личается от таковой, описанной у P. reflexa. Для 
уточнения структуры внутреннего слоя капсулы, 
а также проверки предположения о меланизации 
наружного слоя капсулы необходимы дальней-
шие исследования.

Работа выполнена в рамках государственного 
задания «Таксономическое, морфологическое 
и экологическое разнообразие гельминтов  
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SHORT COMMUNICATION

Structure of the envelopes that are formed around metacercariae 
of the trematode Podocotyle atomon (Rudolphi, 1802)  

in its second intermediate host
E.M. Skorobrekhova 

Institute of Biological Problems of the North, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences,  
Portovaya str., 18, Magadan, 685000, Russia

We assessed the structure of Podocotyle atomon metacercariae cysts and their surrounding 
capsules in the trematodeʼs second intermediate hosts – Locustogammarus locustoides (Brandt, 
1851) and Spinulogammarus ochotensis (Brandt, 1851) – using light and transmission electron 
microscopy. The cysts, which are synthesized from materials secreted by the parasite tegument, 
exhibited a single, amorphous layer. The capsules formed by the host consisted of two layers: an 
electron-light, loose inner layer and an electron-dark, unstructured outer layer, which 
incorporated a small amount of intact and fragmented host cells. The inner capsule layer may 
have been formed by degeneration and transformation of the amphipodʼs muscle tissue that 
surrounds the larva. The outer layer of the capsule appeared to contain pigment deposits.

Keywords: ultrastructure, amphipods, metacercariae, cyst, capsule, Podocotyle atomon
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