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К юбилею академика  
Олега Николаевича Пугачева

DOI: 10.31857/S0031184723060017; EDN: RWBAJK

23 октября 2023 г. исполнилось 70 лет со дня рождения доктора биологических 
наук, профессора, академика РАН Олега Николаевича Пугачева. Олег Николаевич 
(О.Н.) родился в г. Валдай Новгородской области. В 1971 г. он поступил на биолого-
почвенный факультет Ленинградского (ныне Санкт-Петербургского) государствен-
ного университета, где специализировался по  кафедре зоологии беспозвоночных. 
Его научным руководителем стал крупный советский паразитолог С.С. Шульман, 
который во многом повлиял на формирование О.Н. и определил направление его 
дальнейшей работы как паразитолога экологического профиля со специализацией  
в области изучения паразитов рыб (ихтиопаразитологии). В это же время и обозначи-
лась сфера дальнейшей деятельности – исследование паразитов рыб в ранее не изучен-
ных или мало исследованных водоемах Северной Азии. Еще будучи студентом, О.Н. 
совершил свои первые экспедиции на Чукотку (р. Анадырь) и в Магаданскую область  
(р. Колыма) для сбора материала по паразитам пресноводных рыб. Эти первые сбо-
ры и результаты их обработки были представлены в дипломном проекте, который 
успешно защищен в 1976 г.

После окончания университета О.Н. начал работать в качестве стажера-иссле-
дователя в Институте биологии моря Дальневосточного отделения АН СССР (ныне 
Национальный научный центр морской биологии имени А.В. Жирмунского, г. Вла-
дивосток), а в 1978 г. был принят на работу в Зоологический институт (ЗИН) АН 
СССР, где и прошел путь от старшего лаборанта до директора института. В ЗИНе 
О.Н. начал свою деятельность в группе по изучению паразитических червей, кото-
рой руководил в то время известный ихтиопаразитолог О.Н. Бауэр. О.Н. продолжил  
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экспедиционную деятельность – обследование рек и озер Северо-Восточной Азии, 
включая р. Лену, Прибайкалье, Западную Монголию. Обширный материала по па-
разитам рыб рек Северной Азии послужил основой для кандидатской диссертации 
(1982) и первой монографии: «Паразиты пресноводных рыб северо-востока Азии « 
(1984). В 1989 г. О.Н. возглавил группу по изучению паразитических червей в ЗИНе, 
которая затем была преобразована в лабораторию. Этой лабораторией О.Н. руководил 
вплоть до 2013 г., а в настоящее время заведует отделом паразитологии, который 
включает лабораторию по изучению паразитических червей и протистов, а также 
лабораторию по изучению паразитических членистоногих. 

В 1994 г. О.Н. становится заместителем директора ЗИНа, а в 2005 г. – директором, 
на этом посту он оставался до 2018 г. В 1999 г. О.Н. защищает докторскую диссер-
тацию «Паразиты пресноводных рыб Северной Азии (фауна, экология паразитарных 
сообществ, зоогеография)». В 2006 г. О.Н. избирается членом-корреспондентом РАН, 
а в 2016 г. – академиком РАН. С 2008 г. О.Н. входит в состав Бюро отделения био-
логических наук РАН и способствует развитию общебиологической проблематики  
в масштабах России. О.Н. является председателем Научного совета РАН, членом пре-
зидиума Санкт-Петербургского научного центра РАН, членом Совета по гидросфере 
Земли, председателем комиссии по присуждению премии имени Е.Н. Павловского 
РАН, председателем диссертационного совета по специальностям «энтомология»  
и «паразитология» Д 002.223.01. О.Н. награжден медалью ордена «За заслуги перед 
отечеством» II степени (2005 г.), удостоен премии РАН имени академика К.И. Скря-
бина (2014 г.). Им опубликовано более 120 научных работ, в том числе 9 монографий, 
под его руководством защищены 4 докторские и 2 кандидатские диссертации. О.Н. –  
председатель Государственной Комиссии по защите бакалаврских и магистерских 
диссертаций на Биологическом факультете СПбГУ. Он руководил многими науч-
ными грантами, принимал участие в организации всероссийских и международных 
конференций и выступал на них с научными докладами, выступал с лекциями в 
университетах Великобритании, Италии, Финляндии.

В период пребывания на ключевых административных должностях в ЗИН РАН 
О.Н. многое сделал для института. Особенно это касается развития приборной базы, 
компьютеризации и внедрения молекулярно-генетических подходов в зоологические 
исследования. О.Н. способствовал приобретению новых прецизионных оптических-
приборов, электронного просвечивающего и сканирующего микроскопов, конфокаль-
ного лазерного микроскопа, компьютеризации института, созданию лаборатории мо-
лекулярных методов, на базе которой впоследствии были сформированы лаборатория 
эволюционной геномики и палеогеномики, а также ЦКБ «Таксон». О.Н. ратовал за 
необходимость представления в биологических коллекциях, помимо фиксирован-
ных организмов, проб их ДНК. В создании такого генетического банка он видел 
новый путь изучения и сохранения биологического разнообразия, что в настоящее 
время стало общепринятым. Под руководством и при непосредственном участии О.Н.  
в ЗИНе начали развиваться зоологические базы данных и информационно-поисковые 
системы – работа, которая продолжается и по сей день. 

Область научных интересов О.Н. Пугачева обширна и в первую очередь касается 
всестороннего анализа фауны паразитов пресноводных рыб, населяющих водоемы 
севера Палеарктики. Его всегда привлекали протисты, особенно миксозои. Недаром 
первая статья (1979) посвящена описанию нового вида этих паразитов из головного 
и спинного мозга лососевых. За этой статьей последовали описания других видов  
и характеристика фаун миксозоев пресноводных рыб северной Азии и Европы.  
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О.Н. Пугачевым в соавторстве с С.А. Подлипаевым написана глава по Myxozoa 
в монументальной трехтомной сводке «Протисты» (2007). Не остались без внимания 
и другие таксоны паразитирующих у рыб протистов, и прежде всего кокцидии. По 
этим паразитам, помимо серии статей, опубликована монография (2012).  

Другим «любимым» таксоном О.Н. Пугачева можно считать паразитических 
плоских червей моногеней – эктопаразитов рыб. Многие работы О.Н. Пугачева по-
священы описанию фауны этих паразитов, прежде всего представителей семейств 
Tetraonchidae и Dactylogyridae, как на разных видах рыб (ленок, гольян и др.), так 
и для разных географических регионов, в том числе и мировой фауны (примером 
может служить анализ фауны Dactylogyridae Африки, 1996). Нельзя не отметить 
оригинальную работу О.Н. Пугачева, в которой он проанализировал с применением 
математического аппарата принципы функционирования прикрепительных крючьев 
моногеней (1988). Сделанные им выводы полностью подтвердились впоследствии 
при использовании для анализа методов конфокальной лазерной микроскопии. Под 
руководством и при непосредственном участии О.Н. Пугачева опубликован первый 
в мире «Определитель червей класса Monogenea пресноводных рыб Палеарктики  
и Амура» на английском языке (Guide to Monogenoidea of freshwater fish of Palaearctic  
and Amur regions. 2010. Ledizioni LediPublishing. 567 pp.), которым пользуются  
ихтиопаразитологи всего мира. 

В ходе фаунистических исследований О.Н. Пугачев не оставлял без внимания  
и другие таксоны паразитов рыб – трематод, цестод, нематод и ракообразных, что 
нашло отражение в ряде статей, опубликованных в разные годы. Работа со многи-
ми группами паразитов рыб, в разных географических регионах, глубокий анализ 
мировой литературы и владение современными компьютерными технологиями по-
зволили О.Н. Пугачеву создать уникальные фаунистические и библиографические 
банки данных. Основываясь на них, О.Н. подготовил каталог паразитов и вызываемых 
ими болезней у рыб Северной Европы (A bibliography and an index list on parasites 
and parasitic diseases of fish in Northern Europe, 1995). В 2002–2004 гг. в трех томах 
выходят аннотированные каталоги паразитов пресноводных рыб Северной Азии –  
от Урала до Чукотки и Камчатки, включая водоемы Северного Казахстана, Монголии, 
Байкал и Забайкалье. Они содержат подробные сведения о распространении около 
800 видов паразитов (от протистов до ракообразных) от 111 видов рыб и снабжены 
картами их распространения. Эти каталоги, доступные в интерактивной форме, стали 
рабочим инструментов паразитологов, которые проводят исследования на охватывае-
мых Каталогами территориях. 

Интерес к зоогеографии и истории формирования паразитофаун пресноводных 
рыб прошел красной нитью через весь творческий путь О.Н. Пугачева. Уже одна 
из первых его работ была посвящена анализу генезиса паразитофауны лососевых 
рыб Евразии (1980). О.Н. Пугачев модифицировал представления о фаунистическом 
комплексе Штегмана–Никольского, определив его как «группу видов, связанных об-
щностью исторической судьбы и (или) длительным существованием в одной гео-
графической зоне и, как следствие, обладающих сходными экологическими потреб-
ностями» (1999). Именно фаунистические комплексы О.Н. Пугачев использовал как 
единицу для зоогеографического анализа паразитов пресноводных рыб Северной 
Азии. Им дана характеристика основных фаунистических комплексов – бореального  
равнинного, арктического пресноводного и бореального предгорного, а также про-
слежены пути их становления в ходе плиоцен-плейстоценовых преобразований биоты. 
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Значительным вкладом в науку следует признать развитие О.Н. представлений 
о структуре и функционировании сообществах паразитов. Это направление, зародив-
шееся в 1970–1980 гг. за рубежом, оставалось без должного внимания со стороны 
отечественных паразитологов. О.Н. впервые использовал наработки зарубежных ис-
следователей для анализа колоссального материала по паразитам пресноводных рыб, 
которым он располагал. Такой массив данных о структуре и динамике паразитарных 
сообществ до О.Н. никто  не анализировал. Это дало свои результаты и позволило 
О.Н. сформулировать представления об интерактивном характере инфрасообществ 
(особи всех видов паразитов на одной особи хозяина), о различии жизненных стра-
тегий входящих в него видов, о характерных признаках «зрелого» и «незрелого» 
сообществ, о связи динамики сообществ с особенностями биологии хозяев и мн. 
другое. Эти работы открывают большие возможности для использования паразитар-
ных сообществ в качестве оценки при изучении состояния среды, биологии, филоге-
нии и зоогеографии хозяев. Обобщая свои исследования по генезису фаун паразитов  
и по особенностям организации их сообществ, О.Н. впервые сформулировал поло-
жение о преимущественно некогерентном характере эволюционных преобразований 
в паразитарных системах, которые формируются паразитом вместе со связанными   
с ним популяциями животных-хозяев. 

Широкая эрудиция и знание особенностей функционирования паразитарных си-
стем позволили О.Н. сформировать оригинальный взгляд на трансмиссию вируса 
гриппа А и обратить внимание исследователей на воробьиных птиц как природного 
резервуара этого патогена. В работах начала 2000-х гг. им, вместе с коллегами, дан 
подробный анализ системы  взглядов на трансмиссию вируса гриппа А в естествен-
ных экосистемах предложены способы диагностики его присутствия  у воробьиных 
и меры профилактики этого опасного заболевания.

В настоящее время О.Н. продолжает свою плодотворную деятельность на посту 
научного руководителя ЗИН РАН. Он является главным редактором журнала «Парази-
тология», членом редколлегий журналов «Природа», «Зоологический журнал», «Тру-
ды Карельского научного центра РАН», «Проблемы Арктики и Антарктики», «Жур-
нал Эволюционной биохимии и физиологии» и «Биосфера». О.Н. – вице-президент 
Паразитологического общества. 

Редакционная коллегия журнала «Паразитология», Паразитологическое общество, 
коллеги и друзья поздравляют Олега Николаевича Пугачева со столь значимым юби-
леем и желает ему здоровья, благополучия и дальнейших успехов в жизни и профес-
сиональной деятельности. Этот номер журнала «Паразитология» посвящен академи-
ку О.Н. Пугачеву и вошедшие в его состав статьи касаются эколого-эволюционной 
проблематики и вопросов ихтиопаразитологии – областям, на которых сосредоточен 
научный интерес юбиляра. Несколько статей этой направленности, которые не вошли 
из-за лимитированного объема в этот номер, будут опубликованы в первом номере 
2024 г.

Редакционная коллегия журнала «Паразитология»*
Межрегиональная общественная организация Паразитологическое общество 

(Паразитологическое общество при РАН)**
Зоологический институт РАН,  

Университетская наб., 1, Санкт-Петербург, 199034 Россия
*e-mail: parazitologiya@zin.ru

**e-mail: parsoc@zin.ru
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В обзоре охарактеризованы основные аспекты исследований фауны и эволюции стволовых 
нематод: 1) фаунистические исследования природных очагов стволовых нематод позволяют 
выявить оппортунистические патогены деревьев и предсказать вероятность превращения оп-
портунистических патогенов в истинных патогенов лесных и парковых сообществ; 2) по ма-
териалам из природных очагов можно выявить нематод-антагонистов переносчиков опасных 
грибных и нематодных инфекций, таких антагонистов можно в перспективе использовать для 
биологического метода защиты растений; 3) дауеры у предков стволовых гельминтов играли 
роль как стадия выживания в сукцессии декомпозиции детрита, а затем приобрели функцию 
дисперсии и ещё позднее – трансмиссии за счет насекомых-переносчиков; 4) при мониторинге 
больных деревьев необходимо исследовать дауеров, поскольку половозрелые гельминты мо-
гут отсутствовать в тканях дерева; 5) паразиты произошли от участников детритной пищевой 
сети и сохранили в жизненном цикле детритоядную фазу как часть пропагативного поколения;  
6) переносчики в жизненном цикле фитопатогенных нематод унаследованы от ассоциаций де-
тритоядных нематод, а не служат поздним приобретением предкового диксенного жизненного 
цикла «нематода–гриб–растение»; 7) несмотря на значительное различие длительности фаз 
цикла нематода–дерево и нематода–переносчик, специфичность нематод двойственная: во-
первых, к переносчику и, во-вторых, к природному растению-хозяину (результат фитотеста  
с исключением переносчика).

Ключевые слова: антагонисты переносчиков, дауер-личинки, оппортунистические патогены, 
поликсенные циклы, предсказание риска инвазий, растение-хозяин, трансмиссия паразитов, 
фитотесты гостальной специфичности
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Цель исследования – выявление общих закономерностей эволюции ассоциаций 
фитонематод с хозяевами и переносчиками. Это обзорная работа на базе собственных 
исследований автора в 2003–2023 гг. и использования наиболее интересных и часто 
цитируемых работ по данной теме других исследователей.
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Фауна стволовых нематод на уровне родов близка к фауне нематод почвы, что 
обусловлено принадлежностью большинства этих гельминтов к детритной пищевой 
цепи. Об этом говорит сопоставление списков родов в классических монографиях 
по стволовым нематодам (Fuchs, 1930, 1937; Rühm, 1956) и сводок по трофической 
характеристике почвообитающих нематод (Bongers, 1990; Yeates et al., 1993). Однако 
в дополнение к родам, общим с почвообитателями, среди стволовых нематод имеются 
также энтомохорные таксоны со сложными поликсенными циклами. Они наиболее 
интересны для паразитологических исследований из-за разнообразия связей с ассоци-
антами в паразитарных системах, а также потому, что среди них имеются настоящие 
опасные патогены древесных насаждений, в т.ч. карантинного значения.

К наиболее известным нематодозам относятся болезни деревьев – вилты (англ. 
wilt, болезни увядания, с симптомами усыхания всей листвы и ветвей) и суховер-
шинность (англ.  dieback, усыхание верхушек). Обычно стволовые нематоды ассо-
циированы с нематодными вилтами – это усложненные энтомо-векторные микозы 
с участием нематод. Как правило, переносчик – жук, который в специальных ямках 
(микангиях и нематангиях) переносит споры и инвазионные стадии нематод с боль-
ного дерева на здоровое. Наиболее известные возбудители таких заболеваний – не-
матоды рода Bursaphelenchus: B. xylophilus для хвойных (Jones et al., 2013), а также 
B. ulmophilus и B. crenati для лиственных деревьев (Ryss et al., 2015, 2019, рис. 1). 

Рисунок 1. Слева – вилт вяза, или Голландская болезнь ильмовых (ГБИ, англ. DED: Dutch 
elm disease) Санкт-Петербург, Каменный остров, угол Каменноостровского проспекта со 
2-й Березовой аллеей. ГИС 59.9796, 30.2990. Справа – вилт хвойных, сосна обыкновенная, 
Гомельская область, Беларусь.
Figure 1. Left: Dutch elm disease (DED) St. Petersburg, Kamennyi Island, crossing of 
Kamennoostrovsky prospekt with 2nd Berezovaya alleya. GIS 59.9796, 30.2990. Right: conifer 
wilt disease, Scotch pine, Gomel region, Belarus.

Жизненные циклы бурсафеленхов включают насекомое в роли переносчика/ или 
хозяина нематод. Этим обеспечивается циркуляция инфекции и дисперсия парази-
та/патогена. Поликсенный цикл энтомохорных нематод на примере Bursaphelenchus 
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mucronatus показан на рис. 2. В цикле нематода связана с тремя ассоциантами – 
жуком (переносчиком) и древесным растением (хозяином), а после смерти растения 
также с разрушающим это растение мицелием гриба (т.е. вторым хозяином), которого 
доставил в дерево жук-переносчик в специализированных ямках-микангиях в грудном 
отделе. Патогенность обусловлена заполнением смоляных каналов хвойных деревьев 
массами нематод (Mamiya, 2008). Смоляные каналы пронизывают флоэму и ксилему 
по стволу дерева и служат защитной системой растения. Их стенки секретируют 
гидрофобные защитные смолы – терпеноиды. Нематоды заполняют каналы и бло-
кируют перемещение смол, а также разрушают стенки каналов во время питания, 
прокалывая их ротовыми стилетами. В результате разрушения смоляных каналов не-
матодами происходит проникновение частиц гидрофобных терпеноидов и вторичных 
метаболитов в трахеиды, ответственные за водный транспорт в ксилеме. Сокодви-
жение в стволе дерева останавливается, происходит локальная эмболия в трахеидах, 
которые заполняются пузырьками газа, и наступает увядание (вилт) кроны дерева  
и разрушение камбия (Kuroda, 2008). При отмирании дерева его ткани в течение 
нескольких дней заселяются мицелием фитопатогенных грибов, также инокулиро-
ванных жуками-переносчиками. Нематоды переходят от питания живыми клетками 
хозяина к питанию мицелием его паразитов-грибов. У лиственных деревьев защит-
ными веществами служат преимущественно лигнины, выделяемые клетками стенок 
сосудов флоэмы и наружного слоя ксилемы (Bhuiyan et al., 2009), в этих тканях об-
разуются полости, где также наблюдается усиленное размножение стволовых нематод  
(Ryss et al., 2019). Питание и патогенез нематод лиственных сходны с этими про-
цессами у хвойных растений.

Рисунок 2. Жизненный цикл энтомохорных фитопатогенных нематод на примере 
Bursaphelenchus mucronatus: J2–J4 – личинки, R – резистентные стадии (дауеры-1), 
T – дауеры-2 (трансмиссивные личинки). 
Figure 2. Life cycle of entomochore wood-inhabiting nematode pests on example of 
Bursaphelenchus mucronatus.
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В данном обзоре рассмотрены жизненные циклы нескольких паразитических ство-
ловых нематод (микотрофов и мико-фитопаразитов), которые позволяют решить важ-
нейшие вопросы функционирования систем «паразит–переносчик–хозяин» на стыке 
фундаментальной паразитологии и практики карантинного менеджмента (рис. 3).

Рисунок 3. Жизненные циклы стволовых нематод сем. Aphelenchidae и Aphelenchoididae 
с возможными путями трансформации:  A – роды Aphelenchus и Paraphelenchus; 
Б – род Aphelenchoides; В – семейства Anguinidae, Sphaerulariidae и род Bursaphelenchus – 
группа Kevini; Г – род Bursaphelenchus – группа Xylophilus и большинство видов рода 
Bursaphelenchus.
Figure 3. Life cycles of wood inhabiting nematodes of the families Aphelenchidae 
and Aphelenchoididae with possible transformation ways.

Задачи обзорного исследования: а) Предсказание рисков новых инвазий патогенов; 
б) Обнаружение естественных антагонистов в природных ассоциациях для использо-
вания в качестве перспективных акторов биометода борьбы/защиты от/менеджмента 
стволовых патогенов; в) Выяснение причин появления дауеров (стадий выживания и 
трансмиссии) в эволюции жизненных циклов и использование дауеров в диагностике 
карантинных патогенов и картировании ассоциаций; г) Проверка гипотез последова-
тельности наращивания состава ассоциаций и усложнения траекторий жизненных 
циклов в эволюции; д) Оценка относительной значимости гостальной специфичности 
в паразитарной системе: что важнее – переносчик или  хозяин?

Материалом для обзора послужили собственных многолетние сборы автора и наи-
более интересные и часто цитируемые результаты из публикаций других исследова-
телей по данной тематике. Эти исследования процитированы в разделах, сгруппиро-
ванных по указанным выше задачам исследования.

ПРЕДСКАЗАНИЕ РИСКОВ НОВЫХ ИНВАЗИЙ ПАТОГЕНОВ

Исследования ассоциаций с переносчиками дают возможность проследить измене-
ния в системах «нематода–переносчик–дерево» в географическом контексте и сделать 
предсказания рисков инвазий новых видов в лесные и парковые насаждения, и иллю-
стрировать возможные риски уже известными примерами инвазивных нематодозов. 
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Материалом для данного обзора послужили многолетние исследования автора, 
проведенные совместно с С.А. Субботиным (Ryss, Subbotin, 2023) методами мор-
фологической и молекулярной идентификации, а также с выявлением ассоциантов  
переносчиков и деревьев-хозяев нематод в их природных очагах. Сборы затронули  
16 регионов России (Приморье, Иркутская обл., Хабаровский край, Бурятия, Ново-
сибирская обл., Томская обл., Курганская обл., Нижний Новгород, Кировcкая обл., 
Санкт-Петербург и Ленинградская. область, Москва и Московская обл., Карелия, 
Смоленская обл., Севастополь, Краснодарский край и Республика Дагестан), а также  
4 региона Беларуси (Минская обл., Пинский р-н, Гомельский р-н, и Беловежская 
Пуща). Было обработано около 600 древесных и энтомологических образцов, постав-
лено более 60 живых культур (видов и популяций-изолятов); постоянные препараты 
и генетические образцы депонированы в коллекции (УФК ЗИН РАН). 

Оценка потенциальной патогенности нематод и их ассоциантов из естественных 
очагов – важная задача в разработке моделей риска. Патогены могут быть оппорту-
нистическими и настоящими. Ключевое событие для разработки модели риска: со-
четание условий, при которых оппортунистический патоген может модифицировать 
жизненный цикл до превращения в истинного патогена (англ. true pathogen). 

В качестве наиболее яркого и общеизвестного примера патогена карантинного 
значения (список A2 EPPO) большинство исследователей рассматривают паразита 
хвойных насаждений Bursaphelenchus xylophilus (Steiner & Buhrer, 1934) Nickle, 1970 
(ССН, сосновая стволовая нематода), вызывающего гибель хвойных насаждений  
в южной Азии и южной Европе. Эта нематода происходит из северной Америки, 
где паразитирует на хвойных, но не наносит там существенного ущерба и рассма-
тривается как оппортунистический патоген (Donald et al., 2003; Togashi et al., 2023), 
т.е. способствует гибели очень старых и ослабленных деревьев, но не повреждает 
здоровые деревья местных видов сосновых. 

История расселения этой нематоды с преобразованием этого патогена из оппорту-
нистического в истинный патоген особого карантинного значения проиллюстрирована 
на рис. 4. В XX веке вид B. xylophilus проник с древесной тарой из Америки в южную 
Азию: в Японию (Tokushige, Kiyohara, 1969; Kiyohara, Tokushige, 1971; Mamiya, Enda, 
1972; Futai, 2008), в материковый Китай, где нематоды были обнаружены впервые  
в 1982 г. (Cheng et al., 1986; Zhao, 2008), и в Корею (Shin Sang-Chul, 2008). На ру-
беже 1980–1990-х при эвакуации португальской колонии Макао из Китая нематода  
B. xylophilus с древесной тарой попала в Португалию (о. Мадейра и порт Сетубал 
вблизи г. Лиссабона). С тех пор этот фитопаразит распространился уже в южной Ев-
ропе, сменив по пути миграции разные виды переносчиков в пределах одного рода 
жуков-усачей Monochamus (Coleoptera: Cerambycidae) и несколько поражаемых видов 
сосны Pinus spp. (Mallez et al., 2014), и был зарегистрирован как карантинный патоген 
для стран ЕС (Mota et al., 1999; Ryss et al., 2005; Рысс и др., 2008; Mota, Vieira, 2008; 
Zhao et al., 2008; Li et al., 2022). 

Хотя в инфекции с переносчиком рода Monochamus участвуют, кроме нематод 
B. xylophilus, также офиостомовые грибы, было доказано, что истинным патогеном 
служит именно ССН, который разрушает сначала стенки смоляных каналов, а затем 
всю проводящую систему хвойных деревьев (Kuroda, 2008; Mamiya, 2008). 

Этот успех быстрой колонизации и особого патогенеза был обусловлен двумя 
важными факторами. Во-первых, все хозяева и переносчики представляли собой близ-
кие виды в пределах одного рода или семейства древесных растений. Во-вторых, 
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большинство видов, относящихся к разнообразным филогенетическим кладам рода 
Bursaphelenchus, обнаружены в естественных биотопах тихоокеанского побере-
жья Азии (помечены кружками на рис. 4), т.е. можно предполагать, что этот вид 
сформировался при недавней исторической миграции предка (вида того же рода 
Bursaphelenchus группы Xylophilus) через ныне исчезнувший Берингов перешеек, 
а в XX веке с древесной тарой вернулся на историческую родину (восточную Азию), 
где встретил весьма сходных хозяев рода Pinus и переносчиков рода Monochamus. 

Данный пример позволяет рассмотреть возможные перспективы смены роли оп-
портунистических патогенов и на других видах энтомохорных нематод, обнаруживае-
мых при мониторинге естественных очагов инфекции. 

Рисунок 4. История проникновения стволовой нематоды Bursaphelenchus xylophilus 
из восточной Азии в северную Америку, затем возвратное вторжение в южную Азию  
и антропогенный перенос в южную Европу с древесной тарой (по: Рысс и др., 2008). 
Зелеными кружками обозначены местонахождения видов разных клад (групп)  
рода Bursaphelenchus в Азии (по собственным и литературным данным). 
Figure 4. History of the spread of the ancestor of Bursaphelenchus xylophilus from East Asia 
to North America, then its return route to South Asia with the subsequent anthropogenic invasion  
of Southern Europe (according to: Рысс и др., 2008). Localities of the Bursaphelenchus species 
in Asia (according to own data and literature data) are indicated by green circles.

Теоретической основой оценки риска эпифитотии за счет пробуждения природных 
рефугиумов паразитов служат 2 концепции: природной очаговости трансмиссивных 
болезней Е.Н. Павловского (1964) и биологических инвазий международной Кон-
венции по биологическому разнообразию (Convention on Biological Diversity, CBD,  
https://www.cbd.int/); первая концепция – это частный случай второй концепции приме-
нительно к паразитам с эндемичным переносчиком и способностью к замене хозяина 
(параксении) филогенетически или экологически близким видом. 

По CBD-критериям для потенциально инвазивного вида можно оценить веро-
ятность превращения оппортунистических фитогельминтов в настоящие патогены 
по следующим параметрам: а) высокой скорости репродукции; б) специфичностью  
к региональным растениям-хозяевам и жукам-переносчикам на уровне рода, б) по-
ликсенному энтомохорному циклу и филогенетической близостью к уже известным 
карантинным патогенам (сосновая стволовая нематода Bursaphelenchus xylophilus). 

В результате мониторинга в 2014–2022 г. (Ryss, Subbotin, 2023) исследованы оча-
ги 24 видов стволовых нематод, каждому виду даны молекулярная и экологическая 
характеристика, идентифицированы ассоцианты – хозяева и переносчики, а также  
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прослежены возможные маршруты инвазии между очагами и антропогенными эко-
системами. Для траекторий маршрутов распространения патогенов использовали 
сочетание картографии (точки местонахождений самих видов, а также видов их 
клад на карте) и филогенетическое древо видов рода Bursaphelenchus и семейства 
Aphelenhoididae, тем же способом, которым прослеживал филогеографию видов куль-
турных растений Н.И. Вавилов. Эти данные приведены ниже по статье Рысса и Суб-
ботина (Ryss, Subbotin, 2023). 

Этим условиям удовлетворяют обнаруженные в мониторинге 2014–2022 г. 
(Ryss, Subbotin, 2023) виды рода Bursaphelenchus: B. zvyagintsevi (группа Abietinus), 
B. michalskii (группа Eggersi), B. eremus и B. laciniatae (группа Eggersi), B. willibaldi 
(группа Fungivorus), B. fraudulentus и B. mucronatus (группа Xylophilus), B. ulmophilus 
(группа Hofmanni), B. crenati (группа Sexdentati); кроме B. mucronatus, это парази-
ты лиственных деревьев, ранее не исследованные столь подробно, как гельминты  
хвойных.

Используя древо филогении, составленное по генам-маркерам популяций, получен-
ных в ходе мониторинга (Ryss, Subbotin, 2023) (рис. 5), можно смоделировать пути 
дисперсии видов и групп видов патогенов. Ниже даны примеры таких моделей потен-
циальных рисков распространения стволовых фитопаразитов из естественных очагов. 

Bursaphelenchus zvyagintsevi Ryss & Subbotin, 2023, группа Abietinus. Новая на-
ходка в Хабаровске. Группа Abietinus, ясень Fraxinus mandshurica, личинки и ку-
колки короеда Hylesinus laticollis. Филогенетически близок к видам бурсафеленхов 
восточной Азии из Pinus spp.: B. sinensis и B. aberrans. Это первое обнаружение 
вида группы Abietinus в лиственных деревьях и первая идентификация переносчика 
для этой группы видов (клады филогенетического древа). Из прежних находок видов 
группы в восточной Азии можно сделать вывод об исторической дисперсии группы 
с юга на север континента.

Bursaphelenchus michalskii Tomalak & Filipiak 2019, группа Eggersi. Новая находка: 
Дагестан, переносчик Scolytus jaroschewskii –  древесный хозяин Ulmus minor. Типовое 
и единственное до сих пор местонахождение – Польша, ассоциация: S. scolytus – 
U. laevis – (т.е. ассоциация данного вида нематоды и его ассоциантов «Scolytus–
Ulmus», такая же, как и для всей субклады Eggersi-2). Очевидно, что новая находка – 
старт дисперсии вида из Кавказа в центральную Европу.

Сходные результаты для нового обнаружения в Приморье вблизи Уссурийского 
заповедника другого патогена ильмовых Bursaphelenchus ulmophilus Ryss et al., 2015 
(группа Hofmanni): древесный хозяин Ulmus davidiana var. japonica и переносчик 
короед Scolytus jacobsoni. Предполагаемый маршрут дисперсии из восточной Азии 
(Приморье, новая находка) в парки Санкт-Петербурга и Москвы, где этот вид был 
впервые обнаружен и описан в ассоциации вяза Ulmus glabra и переносчика Scolytus 
multistriatus (Ryss et al., 2015). 

Bursaphelenchus eremus, группа Eggersi (рис. 6), ассоциация: дуб Quercus robur 
и короед Scolytus intricatus. Обнаружен в месте гибели заповедной дубравы в Ниж-
нем Новгороде (Рысс, Мокроусов, 2014; Ryss, Subbotin, 2023). Известен в той же 
ассоциации из Германии, где характеризован как вторичный патоген-оппортунист без 
видимого ущерба дубравам (Ryss et al., 2005). Предполагаемый маршрут дисперсии 
из западной Европы в Россию. 
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Рисунок 5. Филогенетические отношения нематод сем. Aphelenchoididae по результатам 
Байесовского анализа, по последовательности гена 28S rRNA (ntax = 65 nchar = 913), новые 
последовательности мониторинга очагов России и Беларуси выделены жирным шрифтом 
(по: Ryss, Subbotin, 2023).
Figure 5. Phylogeny of the nematode family Aphelenchoididae, Bayesian analysis, 28S rRNA 
(from: Ryss, Subbotin, 2023).
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В Нижнем Новгороде в Ботаническом саду ННГУ им. Лобачевского в галере-
ях короеда в стволе дуба Quercus robur обнаружен оппортунистический патоген 
Bursaphelenchus willibaldi (группа Fungivorus), вредоносный в Германии, Румынии 
и Ирана для древесных растений семейств Fagaceae и Pinaceae (Schönfeld et al., 2006; 

Рисунок 6. Bursaphelenchus eremus (группа Eggersi), дуб Quercus robur, короед Scolytus 
intricatus. Гибель заповедной дубравы в Нижнем Новгороде. Известен из Германии, 
где характеризован как вторичный патоген-оппортунист без видимого ущерба дубравам.
Figure 6. Bursaphelenchus eremus (Eggersi group), Nizhni Novgorod, association: 
Quercus robur (heavy wilt) and Scolytus intricatus.
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Calin et al., 2013; Miraez et al., 2016). Предполагаемый маршрут дисперсии из запад-
ной (передней) Азии и Балкан в центральную Европу и затем в восточную Европу 
(в рамках специфичной ассоциации «Scolytus–Quercus»).

Проведенный анализ точек находок выявляет потенциальные маршруты дисперсии 
патогенов и точки локальных первичных природных или вторичных очагов инвазив-
ных видов.

ВЫЯВЛЕНИЕ ПОТЕНЦИАЛЬНЫХ АГЕНТОВ БИОКОНТРОЛЯ  
В ЛОКАЛЬНЫХ АССОЦИАЦИЯХ ОППОРТУНИСТИЧЕСКИХ ПАТОГЕНОВ

Обнаружение в природных очагах видов энтомопатогенных нематод, часть цик-
ла которых проходит в насекомых-переносчиках, открывает перспективу разработки 
биометода борьбы с трансмиссивными болезнями леса, конечно, при условии успеха 
постановки массовых культур энтомопатогенов. 

В природных ассоциациях фитопатогенов выявлены возможные виды-антагонисты 
стволовых патогенных нематод и их переносчиков, что перспективно для технологий 
биоконтроля патогенов, а именно виды родов Parasitorhabditis, Deladenus, Hexatylus, 
Prothallonema, Micoletzkya (Ryss, Subbotin, 2023). Виды этих родов нематод – паразиты 
гемоцеля и гонад переносчиков, снижающие плодовитость насекомых (Чижов и др., 
2019), а вид Deladenus siricidicola введен в промышленную культуру Р. Беддингом 
(классиком технологий биоконтроля насекомых с помощью энтомопаразитических не-
матод) для борьбы с уничтожающим сосновые насаждения рогохвостом Sirex noctilio 
(Siricidae) в Австралии (Bedding, Akhurst, 1974; Bedding, 1993). Беддинг посвятил всю 
жизнь разработке технологий культивирования и поддержания вирулентности про-
мышленных изолятов D. siricidicola и стал одним из самых коммерчески успешных 
специалистов по биоконтролю насекомых вредителей в мире. В нашем исследовании 
(Ryss, Subbotin, 2023) были выявлены и переописаны виды энтомопаразитических 
и энтомохорных (т.е. с переносчиком в жизненном цикле) нематод из лиственных: 
Deladenus posteroporus (рис.7), Diplogasteroides nix, Laimaphelenchus hyrcanus. 

Рисунок 7. Deladenus posteroporus из флоэмы дуба Quercus robur. 
Figure 7. Deladenus posteroporus from phloem of Quercus robur.
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ДАУЕРЫ (СТАДИИ ВЫЖИВАНИЯ И ТРАНСМИССИИ)  
В ЭВОЛЮЦИИ ЖИЗНЕННЫХ ЦИКЛОВ  

И ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ИХ В ДИАГНОСТИКЕ КАРАНТИННЫХ ПАТОГЕНОВ 

В поликсенном цикле критичными звеньями для выживания гельминта в экосисте-
ме служат стадии расселения (трансмиссии). Они выполняют одновременно функции 
стадий покоя (диапаузы), дисперсии в пространстве и связи между гемипопуляциями 
паразита в разных хозяевах. У стволовых нематод такими стадиями служат диморф-
ные личинки – дауеры, представляющие собой одну из стадий обычного онтогенеза 
из серии линек, но с изменениями морфологии и физиологии. По структуре полового 
зачатка дауеры соответствуют аналогичной стадии пропагативного поколения цикла. 
Но они малоподвижны или неподвижны, тело их расширено, С-образно искривлено 
и забито жировыми гранулами. Стома и глотка редуцированы из-за отсутствия актив-
ного питания на стадии дисперсии (рис. 8). Они могут располагаться под элитрами 
жуков-переносчиков или в специальных ямках – нематангиях грудного отдела личин-
ки, куколки или имаго переносчика (рядом с микангиями, рис. 9 и 10), или в трахеях 
переносчика, или в старой гниющей древесине.

Рисунок 8. Дауеры J4D Bursaphelenchus mucronatus отличаются от обычных личинок 
пропагативного поколения J4 редуцированными стомой и глоткой (по: Рысс, 2016). 
Figure 8. Bursaphelenchus mucronatus, dauers J4D differing from J4 in reduced stoma and 
pharynx (after: Рысс, 2016).

Для выявления стадии покоя, ответственной за выживание популяции, мною со-
вместно с К.С. Поляниной были проведены опыты in vitro на 4 видах стволовых 
нематод из разных таксономических групп (Polyanina, Ryss, 2021; Ryss, Polyanina, 
2022a, 2022b, 2022c).
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Рисунок 9. Энтомохорные трансмиссивные дауеры Rhabditolaimus ulmi на надкрыльях жука-
переносчика – заболонника струйчатого Scolytus multistriatus: А – обычная личинка; Б, В – 
специальные непитающиеся дауер-личинки, приспособленные для трансмиссии насекомым; 
Г, Д – дауеры на надкрыльях жука (указаны стрелками) (по: Ryss et al., 2021). 
Figure 9. Entomochore transmissive dauers of Rhabditolaimus ulmi under elytrae of its vector, the 
beetle Scolytus multistriatus (after: Ryss et al., 2021).

Рисунок 10. Расположение микангия и дауер-личинок Rhabditolaimus ulmi 
на голове личинки переносчика – жука Scolytus miltistriatus. 
Figure 10. Locations of mycangium and dauer larvae of the nematode Rhabditolaimus ulmi 
on a larva head of insect vector, Scolytus miltistriatus.
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Для этого в агаровую среду в чашках Петри вносили инокулюм в виде синхро-
низированной по стадии онтогенеза группы из 50 самцов и самок. В ходе опытов 
идентифицировали время единичной генерации (по увеличению вдвое числа самок по 
сравнению с инокулюмом, поскольку смертность в начальный период культивирова-
ния была нулевой) (рис. 11), затем наблюдали экспоненциальный рост численности, 
для которого генерировали математическую модель, и примерно через 1.5–2 мес.  
наблюдали массовую смертность популяции в результате исчерпания пищи и накопле-
ния продуктов жизнедеятельности (рис. 12). По завершении этого периода нематоды 
поднимались на верхнюю крышку чашки Петри и формировали пассивные стадии 
покоя (дауеры) (рис. 13). У разных родов и семейств эти стадии оказались разны-
ми (табл. 1). У Aphelenchoides sp. из флоэмы дуба стадией покоя были ювенильные 
оплодотворенные самки со сперматеками, полными спермиев (Ryss, Polyanina, 2022c).  
У Panagrolaimus detritophagus (Panagrolaimidae) самки при инокуляции продуциро-
вали массу яиц, из которых лишь небольшая часть сразу переходила к вылуплению  
и развитию, а большинство оставались стадиями длительного покоя (Polyanina, Ryss, 
2021). Затем при массовом завершении популяционного цикла на крышке чашки Пе-
три оставались пассивные дауеры третьей стадии J3D.  Именно J3D также была вы-
явлена как стадия покоя для энтомохорной вязовой стволовой нематоды Rhabditolaimus 
ulmi (сем. Diplogastridae) (Ryss, Polyanina, 2022b). У Bursaphelenchus willibaldi (сем. 
Aphelenchoididae) стадией покоя оказались личинки J4D, т.е. четвертой стадии (Ryss, 
Polyanina, 2022a). Обозначим эти стадии покоя как дауеров первой линии, с назва-
нием дауер-1. 

Рисунок 11. Динамика популяции Bursaphelenchus willibaldi. По оси ординат – численность, 
по оси абсцисс – время после момента инокуляции (сут) при инокулюме 50 экз. 
(половозрелые самцы и самки). На 6-е сут происходит удвоение числа самок при нулевой 
смертности, т.е. каждая самка в среднем произвела по одной самке нового поколения.  
Самый правый столбец (Е) показывает резкое возрастание числа отложенных яиц  
по завершении первой генерации (по: Ryss, Polyanina, 2022a). 
Figure 11. Bursaphelenchus willibaldi. Population dynamics in vitro. Inoculum: 50 adults. 
On 6th day the number of females was twice the inoculum, thus indicating that each female 
on average produced one female of the new generation (arrow, after: Ryss, Polyanina, 2022a).
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Рисунок 12. Динамика численности популяции Bursaphelenchus willibaldi in vitro. К 63 сут 
наблюдается массовая гибель нематод, остаются только дауеры (по: Ryss, Polyanina, 2022a).
Figure 12. Bursaphelenchus willibaldi. Population dynamics in vitro. On day 63, 
most of the nematodes were dead except for the dauer stages (Ryss, Polyanina, 2022a).

Рисунок 13. Bursaphelenchus willibaldi in vitro. К концу популяционного цикла (63 сут) 
дауеры (МГ) поднимаются на крышку чашки Петри и формируют клубки (swarming). 
Figure 13. Bursaphelenchus willibaldi in vitro. At final stage of population cycle, the migration 
stage individuals rise to the lid of Petri dish, forming the swarming aggregations.



464

Однако при трансмиссии насекомыми (под элитрами, в трахеях, в яйцекладе) спе-
циализированные дауеры разных видов могут различаться даже в пределах одного 
рода (рис. 14). Роль дауеров для разных филогенетических клад рода Bursaphelenchus 
выполняют личинки J3D и J4D. Таких энтомохорных дауер-личинок обозначим здесь 
как дауеры-2. Номер стадии дауеров (J3D или J4D) имеет, таким образом, также 
филогенетическое значение. 

Таблица 1. Основные параметры жизненных циклов 4 видов нематод (обобщено в: 
Полянина, 2023 из публикаций: Polyanina, Ryss, 2021; Ryss, Polyanina, 2022a, 2022b, 2022c)
Table 1. Basic parameters of life cycles of four nematode species (compiled in: 
Polyanina, 2023 from: Polyanina, Ryss, 2021; Ryss, Polyanina, 2022a, 2022b, 2022c) 

Показатель Panagroliamus  
detritophagus

Rhabditolaimus  
ulmi

Aphelenchoides 
sp.

Bursaphelenchus  
willibaldi

Трофическая  
специализация

Бактериотроф Бактериотроф Мико-фитотроф Мико-фитотроф

Онтогенез (время  
1-й генерации), сут

7.3 ± 0.8 (6–8) 7.83 ± 1.32  
(7–10)

10.5 ± 1.5 (9–11) 5.8 ± 0.5 (4–6)

Наличие  
переносчика

Факультативно Да Нет Да

Популяционный  
цикл, сут

34 70–91 63 63

Суточная  
плодовитость  
в первом поколении

4.5 ± 1.3 (3–6) 2.80 ± 1.82  
(1.11–6.06)

1.32 ± 0.63  
(0.51–2.28)

3.4 ± 1.5  
(2.1–5.9)

Стадия диапаузы  
in vitro

Яйцо, J3D j3D Самка  
(со спермиями  
в сперматеке)

J4D

Наличие  
энтомохорной  
дауер-личинки

Неизвестно J3D Неизвестно J3D

Наличие  
миграционной  
группы 2-го  
и последующих  
поколений

Нет Нет Да Да

Продолжительность  
жизни самки, сут 

13–20 56–59 33–44 18–40

Время  
биоразложения 1 м3 
древесины хозяина,  
сут *

20 сут  
или 1 г. **

76.5 сут  
или 2–3 г. **

97 сут или 4 г. 37 сут  
или 1–2 г. 

Примечания. Жирным шрифтом выделена стадия диапаузы (дауер-стадия), как важнейшая 
стадия выживания в онтогенезе. Статистические величины даны в форме: среднее значение 
± стандартное отклонение (диапазон выборки). (*) Время биоразложения указано в сут для 
опытов in vitro и в количестве лет (г.) в природных условиях с учетом сезонного периода  
в регионах умеренного климата, когда средняя дневная температура воздуха становится  
равной температурному режиму опыта in vitro 22 (21–23)°C или выше.  
(**) Время биоразложения в двух первоначальных публикациях для P. detritophagus и R. ulmi 
было указано для среднего объема целого дерева; здесь указано время заселения нематодами  
для 1 м3 древесины, полученное по тем же формулам путем перерасчета.
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Рисунок 14. Филогенетическое древо двух групп видов рода Bursaphelenchus (Hofmanni и 
Xylophilus) с разными по стадии трансмиссивными дауер-личинками (J3D и J4D) и разными 
семействами жуков-переносчиков. (по: Ryss et al., 2015, модифицировано).
Figure 14. Phylogenetic tree of the Hofmanni и Xylophilus groups within the genus 
Bursaphelenchus with different transmissive dauer juveniles (J3D and J4D) and insect vector 
families (from: Ryss et al., 2015, modified).

Для видов группы Xylophilus (род Bursaphelenchus) в опытах показано, что ти-
пичный для них энтомохорный дауер-2 (J4D) формируется в результате линьки ли-
чинки покоя (дауер-1, J3D) под действием аттрактантов куколки жука-переносчика, 
J3D→J4D (Mamiya, 1975; Maehara, Futai, 1996; Hasegawa, Miwa, 2008; Mota, Vieira, 
2008; Zhao et al., 2008; Tanaka et al., 2017; Kirino et al., 2023). Т.е. происходит даль-
нейшая дифференциация дауеров на стадию покоя и энтомохорную трансмиссивную 
стадию. При попадании в дерево-хозяина при питании жука или при его яйцекладке, 
J4D линяет на половозрелую особь, откладывающую яйца, из которых вылупляют-
ся личинки уже пропагативного поколения. Личинки после линьки превращаются 
в половозрелых нематод, дающих начало серии пропагативных поколений в дереве  
и в мицелии древоразрушающего гриба.

Дауеры – необходимый объект карантинной диагностики. В древесине не всег-
да можно выявить половозрелых стволовых гельминтов. Поэтому обязательными  
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процедурами должны быть молекулярная идентификация дауеров и постановка ла-
бораторной культуры из экстрагированных дауеров. В агаровой среде с питательным 
грибом дауеры линяют и формируют половозрелых особей пропагативного поколе-
ния, пригодных для морфологической диагностики. Таким образом, фитокарантинная 
диагностика должна включать не только половозрелых особей, но и трансмиссивных 
энтомохорных личинок и личинок выживания.

ГИПОТЕЗЫ УСЛОЖНЕНИЯ ЖИЗНЕННЫХ ЦИКЛОВ. ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЙ ВЗГЛЯД  
НА ВОЗНИКНОВЕНИЕ ПАРАЗИТИЗМА НА ПОЗВОНОЧНЫХ, НАСЕКОМЫХ И РАСТЕНИЯХ

Дауеры – связующие звенья разных гостальных сегментов поликсенного цикла (ге-
мипопуляций вида гельминта). Как же сформировались эти циклы и главное – зачем?

На примерах филогении трех линий стволовых нематод (Aphelenchoididae, 
Diplogastridae, Rhabditidae) проиллюстрирую мою рабочую гипотезу о приобретении 
переносчиков не на завершающей стадии эволюции циклов паразитов или коммен-
салов насекомых, а еще у свободноживущих предков фитопаразитов, входящих в де-
тритную пищевую сеть, до формирования облигатного фитопаразитизма.

Авторы концепции индикации стадий сукцессии детритной сети с помощью гиль-
дий нематод (гильдия – комбинация типа трофики и места в сукцессионном ряду раз-
ложения мертвой органики) указали на две важные стартовые гильдии детритотрофов 
(бактериотрофов Ba1 и микотрофов Fu2) с обязательным признаком – наличием энто-
мохорных дауеров (Ferris et al., 2001; таблица гильдий см. Neher, Darby, 2009; Ferris, 
2010). Переносчиками этих нематод служат также детритоядные насекомые – диптеры 
и жуки. Для микроскопических нематод с узким сочетанием предпочтений (короткой 
стадии сукцессии и крошечной точки питания) весьма удобно, когда их крупные 
летающие соседи по детритному сообществу переносят их в новый детритный очаг  
с точно такими же параметрами, что и первоначальный, и на той же стадии сукцессии 
разложения детрита. Это дает основание предположить, что адаптивный диморфизм 
личинок с образованием дауеров возник задолго до перехода нематод к паразитизму, 
еще у детритоядных свободноживущих сапробиотических нематод в средах обитания 
с быстротекущими процессами разложения детрита. 

Из факта наличия дауеров еще у свободноживущих детритотрофов возникают три 
вопроса: а) Зачем детритотрофам дауеры? б) почему детритотрофы в эволюции склон-
ны к переходу к паразитизму? в) Каковы конкретные пути усложнения жизненных 
циклов с приобретением цепочки ассоциантов?

Попробуем дать ответы. Odum (1983) указывает место в экосистеме для свобод-
ноживущих нематод, характеризуя их как преимущественно детритотрофов. Соот-
ветственно, переход от бактериотрофики через комменсализм к кишечному эндопа-
разитизму обусловливает выход на более высокий трофический уровень в пищевой 
цепи. Такое же повышение трофического уровня в пищевой цепочке очевидно и для 
перехода от микотрофики к фитопаразитизму (рис. 15, верхний ряд: пастбищная 
пищевая цепь). В новой системе паразит–хозяин бывший детритотроф использует 
трофическую связь, питание за счет хозяина; в этом случае паразит ставит себя  
в пищевой цепочке после хозяина, перемещаясь на более высокий трофический 
уровень. В случае питания за счет тканей растения это переход от микотрофики  
к фитотрофике в рамках пастбищной пищевой цепи (рис. 15, верхний ряд). В слу-
чае перехода к паразитизму на членистоногих в рамках детритной пищевой цепи 
(рис. 15, нижний ряд) нематоды-бактериотрофы, переходя к паразитизму, т.е. питаясь 
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за счет ресурсов хозяина, повышают качество своего питания до трофического уровня 
хищников. Существенное отличие от хищников состоит в том, что хищники повы-
шают свой уровень активным изъятием организмов из сообщества, а паразиты – за 
счет внутренних ресурсов своих живых хозяев, остающихся в структуре сообщества. 

Из сравнительно-морфологических исследований, а также из новых молекулярных 
реконструкций филогении следует, что в эволюции типа Nematoda предковыми так-
сонами для нематод-паразитов животных служили бактериотрофы, а для паразитов 
растений – микотрофы (Парамонов, 1962; van Megen et al., 2009). Об этом свиде-
тельствуют консенсусные филогенетические древа, построенные на молекулярных, 
морфологических и биономических признаках.

Рисунок 15. Изменение роли нематод в пастбищной и детритной пищевой цепях 
при переходе от микотрофики к фитопаразитизму (верхний ряд – пастбищная цепь)  
и от бактериотрофики к паразитизму в членистоногих (нижний ряд – детритная пищевая  
цепь). По: Odum, 1983, модифицировано: Рысс, 2016. 
Figure 15. Changing role of nematodes in the pasture and detrital food chains during 
the transition from mycotrophic and bacteriotrophic feeding to plant and entomo-parasitism  
(Odum, 1983, modified).

По филогенетическим реконструкциям van Megen et al. (2009) семейства гель-
минтов позвоночных хозяев (Ascarididae, Anisakidae) и паразитов моногоножек 
(Rhigonematidae) формируют единую линию эволюции из трех близких клад 6, 7 
и 8, а базальными таксонами в этой линии выступают нематоды семейств Plectidae 
и Teratocephalidae (рис. 16), которых по типу трофики относят к типичным бакте-
риотрофам (Yeates et al., 1993). Плектиды и тератоцефалиды — обычные обитатели 
сапробиотических очагов на ранней стадии сукцессии декомпозиции мертвой орга-
ники (Ferris et al., 2001; Ferris, 2010). Для этих семейств нематод (рис. 16) известны 
дауер-личинки как стадии криптобиоза и пассивной дисперсии: Plectus spp. и Plectidae 
(Sandhove et al., 2016; Shatilovich et al., 2023), Teratocephalus tilbrooki (Teratocephalidae) 
(Pickup, Rothery, 1991). О наличии резистентных дауер-стадий у Plectus spp. говорит 
также мой личный опыт культивирования плектусов в шишках хвойных деревьев,  
в условиях периодической сухости и затем увлажнения субстрата при температурах 
15°С и ниже (Рысс, неопубликованные данные).  
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В другой линии, продвинутыми таксонами в которых выступают энтомопаразити-
ческие нематоды из семейств Steinernematidae (клада 10) и Heterorhabditidae (клада 9), 
(агенты биометода борьбы с вредными насекомыми), базальными таксонами оказались 
бактериотрофы из семейств Mesorhabditidae и Peloderidae (van Megen et al., 2009), 
также имеющие дауер-личинок (рис. 17). 

Наконец, в кладе 12, по филогении van Megen et al. (2009), продвинутым родом 
в которой выступает род опасных стволовых паразитов Bursaphelenchus, в качестве 
базальных таксонов обозначены фито-микотрофы родов  Aphelenchoides, Shistonchus 
и Laimaphelenchus, а самыми базальными таксонами служат виды-бактериотрофы 
семейства Panagrolaimidae, которые, согласно нашим исследованиям, также способны 
питаться мицелием грибов in vitro (Polyanina, Ryss, 2021) (рис. 18). Все перечисленные 
роды также имеют дауеров-1 в жизненном цикле, которых можно наблюдать in vitro 
(Polyanina, Ryss, 2021; Ryss, Polyanina, 2022a, 2022b, 2022c). По дауер-стадиям видов 

Рисунок 16. Общее происхождение паразитов позвоночных – аскаридид и анизакид 
и бактериотрофов семейств Plectidae и Teratocephalidae (фрагмент, по: van Megen et al.,  
2009 – модифицировано). Значения апостериорной вероятности (> 70%) не указаны.
Figure 16. The common origin of vertebrate parasites Ascarididae and Anisakidae and 
bacteriotrophes of the families Plectidae and Teratocephalidae (fragment, after: van Megen et al.,  
2009 – modified). Posterior probability values (> 70%) are not indicated. 
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сем. Panagrolaimidae, их триггерам и молекулярным механизмам опубликованы деталь-
ные исследования (Salehian et al., 2011; Schiffer et al., 2017; Shatilovich et al., 2023).

Рисунок 17. Общее происхождение паразитов насекомых семейств Steinernematidae 
и Heterorhabditidae и бактериотрофов Rhabditidae, Mesorhabditidae и Peloderidae (фрагмент,  
по: van Megen et al., 2009 – модифицировано). Значения апостериорной вероятности (> 70%)  
не указаны.
Figure 17. Common origin of insect parasites of the families Steinernematidae and 
Heterorhabditidae and bacteriotrophes of the Rhabditidae, Mesorhabditidae and Peloderidae  
(fragment, after: van Megen et al., 2009 - modified). Posterior probability values (> 70%)  
are not indicated. 

Итак, дауеры-1 (личинки диапаузы или выживания) имеются в жизненных циклах 
тех свободноживущих видов нематод, которые формируют базальные клады несколь-
ких филогенетических линий, ведущих к специализированным паразитам. Эти линии 
объединяют продвинутых паразитов следующих хозяев: позвоночных животных, чле-
нистоногих, или растений (включая древесные виды). Как указано выше для видов 
рода Bursaphelenchus, энтомохорные дауеры-2 – это следующая стадия онтогенеза 
дауер-1 или та же стадия дауер-1 тех видов, у которых энтомохорными дауерами 
служат J3D, например, Bursaphelenchus ulmophilus или B. crenati (Ryss et al., 2015, 
2019). Ferris et al. (2001) указывают, что у свободноживущих микотрофов и бактерио-
трофов гильдий Fu2 и Ba1 дауеры энтомохорные, ассоциированные с переносчиками 
диптерами и детритоядными жуками (рис. 19). Таким образом, дауеры в цикле ство-
ловых нематод унаследованы от свободноживущих предков как стадии выживания  
в сукцессии детритной декомпозиции и для энтомохорной дисперсии. Это подтверж-
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дается ассоциациями видов рода Panagrolaimus с насекомыми-переносчиками (Massey, 
1964, 1971, 1974; Polyanina, Ryss, 2021), поскольку, как указано выше, панагролаймы 
занимают базальное положение в филогенетической линии, ведущей к продвинутой 
кладе видов Bursaphelenchus. 

Рисунок 18. Общее происхождение фитопаразитов, микотрофов семейства Aphelenchoididae 
и фито-микотрофов того же семейства (Aphelenchoides, Laimaphelenchus, Schistonchus), 
а также базального таксона клады 12 – семейства бактериотрофов Panagrolaimidae (фрагмент, 
по: van Megen et al., 2009, модифицировано). 
Figure 18. Common origin of plant parasites of the family Aphelenchoididae and plant and-
mycotrophes of the same family (genera Aphelenchoides, Laimaphelenchus, Schistonchus), 
as well as of the basal taxon of clade 12, the bacteriotrophic family Panagrolaimidae (fragment,  
after: van Megen et al., 2009 – modified). Posterior probability values (> 70%) are not indicated. 



471

Из рабочей гипотезы раннего наличия в цикле стволовых нематод насекомого-
переносчика следует, что переход к фитопаразитизму за счет включения растения  
в жизненный цикл этих гельминтов произошел позже, чем возникла облигатная связь 
с насекомыми. Есть ли аргументы, подтверждающие эту гипотезу? В цикле стволо-
вых нематод имеется еще один хозяин – мицелий гриба (рис. 2 и 3), нематоды после 
смерти растения, уже на стадии разложения его тканей, переходят к питанию при-
внесенным переносчиком мицелием гриба. Соответственно, обитая в очаге детрита  
с декомпозицией древесины за счет мицелия, предок бурсафеленхов использовал гриб 
от насекомого-переносчика. В умирающем дереве нематода могла легко перейти от 
питания мицелием гриба-деструктора к питанию живыми эпителиальными клетка-
ми сосудов флоэмы и смоляных каналов хозяина, превращаясь из свободноживу-
щего сапробионта, питающегося мицелием, в оппортунистического фитопаразита, 
убивающего уже умирающее растение. Тогда уже известные циклы Aphelenchoides 
без переносчика (рис. 3; A. fragariae, A. ritzemabosi) придется рассматривать не как 
первичные для цикла Bursaphelenchus spp., а как модифицированные за счет утраты 
переносчика – жука или перепончатокрылого. Для подтверждения такой гипотезы  

Рисунок 19. Состав гильдий нематод в сукцессии восстановления детритной пищевой 
сети при экологическом стрессе (загрязнении, высыхании). Гильдии указаны стрелками 
в виде паралелограммов с кодами: Ba – бактериотрофы, Fu – микотрофы, Ca – хищники-
кусатели, Om – омниворы-всеядные, с номерами стадий сукцессии (1–5). В скобках указаны 
весовые коэффициенты гильдий по двум осям графика (0.8, 3.2, 5.0); эти коэффициенты 
используются в качестве индикаторов состояния пищевой сети. Звездочками (*) помечены 
бактериотрофы Ba1 и микотрофы Fu2 – индикаторы начальной стадии сукцессии, обе 
гильдии обладают энтомохорными дауерами (по: Ferris et al., 2001, модифицировано). 
Figure 19. Nematode guilds in the succession of detritus food web restoration under 
environmental stress (pollution, drying).  Guilds are indicated by arrows as parallelograms with 
codes: Ba – bacteriotrophes, Fu – mycotrophes, Ca – predators, Om – omnivores, with numbers 
of succession stages (1–5). In parentheses guild weightings (0.8, 3.2, 5.0) along two axes of the 
graph are given; these values are used as indicators of the food web condition. Asterisks indicate 
guilds of bacteriotrophes Ba1 and mycotrophes Fu2 – indicators of the initial stage of succession, 
both guilds possess entomochore dauers (after Ferris et al., 2001, modified).
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необходимо найти в эволюции Bursaphelenchus доказанные случаи утраты пере-
носчика в филогенетических линиях. Такие случаи известны. В соответствии  
с филогенией рода Bursaphelenchus (Рысс, Субботин, 2017), в кладе (группе) Kevini 
и в группе Fungivorus происходит утрата растения-хозяина в цикле. То же можно ска-
зать о филогенетической линии, ведущей в сем. Aphelenchoididae от Cryptaphelenchus 
к моноксенному энтомопаразитическому роду Acugutturus (Рысс, 2009, 2016). Таким 
образом, для предка стволовых нематод наиболее вероятен первичный цикл микотрофа 
в детритном очаге с облигатным насекомым-переносчиком, распространяющим дауе-
ров (модифицированных личинок или ювенильных самок). Растение-хозяин в сложном 
поликсенном цикле стволовых фито-микогельминтов, вероятно, появилось позднее 
гриба и насекомого, при переходе нематод от детритотрофики в гниющей древесине 
к оппортунистическому паразитизму с питанием живыми тканями умирающего рас-
тения. Специализированный облигатный истинный паразитизм в стволах деревьев 
сформировался уже на базе оппортунистического. 

СПЕЦИФИЧНОСТЬ К АССОЦИАНТАМ НЕМАТОД – ХОЗЯИНУ И ПЕРЕНОСЧИКУ.  
ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ ДАННЫЕ (ФИТОТЕСТЫ)

Обусловлена ли специфичность нематод к виду дерева только предпочтениями 
жука?

На примерах филогении групп видов Hofmanni и Sexdentati (по: Ryss et al., 2015, 
2019, рис. 20) рода Bursaphelenchus видно, что в каждой группе видов происходил пе-
реход от хвойных к лиственным хозяевам и в обратном направлении. Моделирование 
филогении рода Bursaphelenchus в целом показывает наибольшую вероятность про-
исхождения предка рода от вида афеленхоидид – паразитов хвойных с переносчиком 
короедом (Рысс, Субботин, 2017). Однако каждый вид бурсафеленхов ассоциирован 
преимущественно с видами переносчика одного рода (Ryss et al., 2005). Специфич-
ность к хозяину определяется конечно, кормовыми предпочтениями вида-переносчика.  

Рисунок 20. Переходы видов Bursaphelenchus группы Hofmanni с хвойных на лиственные 
и в обратном направлении (по: Ryss et al., 2015). 
Figure 20. Host switch events within the Bursaphelenchus phylogeny, Hofmanni group, 
from conifers to deciduous trees and vice versa (Ryss et al., 2015, modified).

Однако можно говорить и о преобладании специфичности бурсафеленхов в пределах 
семейства растения-хозяина (Ryss et al., 2005). Но для того, чтобы выявить истин-
ную специфичность к растению, необходимо исключить переносчика, т.е. провести 
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фитотесты с экспериментальным заражением черенков деревьев различных видов  
и семейств. В серии таких опытов (Рысс и др., 2018; Ryss et al., 2018; Полянина, 
Рысс, 2019; Polyanina, Ryss, 2019) на видах B. mucronatus, B. ulmophilus, B. crenati 
и B. fraudulentus было показано, что при инокулюме 200 нематод/растение и пе-
риоде после инокуляции 45 сут заражения финальная численность нематод в при-
родном хозяине гельминта достоверно превышает инокулюм, тогда как в черенках 
многих других видов она ниже инокулюма. Для гельминта из сосны B. mucronatus 
достоверный подъем численности наблюдали только на черенках природного хозяи-
на – сосны, в других видах деревьев происходило снижение численности (рис. 21).  

Рисунок 21. Фитотесты с B. mucronatus. По оси ординат – численность нематод, 
по оси абсцисс – растения–хозяева. Даны планки доверительных интервалов по значениям 
численности (n = 25). Линия со значением численности 200 по оси ординат – величина 
инокулюма (число особей нематод разных стадий), показывающая относительный рост 
или снижение численности на разных хозяевах. Над столбиками численности указаны 
значения вилта (%), а внизу реакция иммунитета (в баллах) с графическим отображением 
интенсивности реакции относительно надреза инокуляции (0 – нет реакции, 1 – слабый 
некроз с размытым пятном шириной не более 3 мм от щели инокуляции, 2 – сильная 
некротическая реакция с четко оформленным темным пятном и шириной не менее 4 мм  
от щели инокуляции) (по: Ryss et al., 2018, модифицировано).
Figure 21. B. mucronatus, host specificity tests. Ordinate axis - nematode abundance, absciss 
axis - host plants. Confidence interval bars for abundance values are given (n = 25).  Inoculum: 
200 individuals/plant (horizontal line to show the final level of nematode abundance comparing  
to inoculum) (Ryss et al., 2018, modified).

Для гельминта из вяза B. ulmophilus подъем численности нематод происходил как на 
природном хозяине, так и в черенках хвойных (сосны, лиственницы и пихты) и в тополе  
(рис. 22) (Polyanina et al., 2016). Для гельминта из ясеня B. crenati увеличение чис-
ленности наблюдали на природном хозяине и на тополе, который можно считать 
универсальным экспериментальным хозяином двух исследованных нами видов  
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бурсафеленхов (рис. 23). Небольшой, но достоверный рост численности B. crenati на-
блюдали на черенках сосны (Полянина, Рысс, 2019; Polyanina, Ryss, 2019). В наших 
фитотестах с изолятом B. fraudulentus (2017 г., не опубликовано) паразитирующим 
в лиственных (березе), нематоды успешно размножились и на хвойных, достоверный 
рост численности с превышением инокулюма был проявлен на сосне, лиственнице, 
березе и тополе. Вилт проявился на ольхе, черенки остальных лиственных не прояви-
ли симптомов увядания. Из хвойных 100% вилт проявился на лиственнице, слабый 
30–40% вилт на сосне и ели. Результаты экспериментов говорят о том, что каждый 
вид стволовых нематод, кроме деревьев, предпочитаемых природным переносчиком, 
обладает также и своей индивидуальной специфичностью к виду дерева-хозяина, 
причем эта специфичность не ограничена одним семейством деревьев; гельминт из 
лиственного дерева может размножаться и в некоторых хвойных хозяевах. Это ука-
зывает на потенциальную вероятность эволюционного перехода гельминта на нового 
хозяина при случайном заносе или при появлении нового случайного переносчика.  
Сначала новый хозяин будет использован как среда выживания гельминта. При слу-
чайной встрече популяцией гельминта удачного переносчика, кормящегося на этом 
новом потенциальном хозяине, возможно становление новой ассоциации «нематода–
переносчик–дерево», что означает симпатрическое видообразование у олиготрофных 
и олигохорных фитопаразитических видов. 

Рисунок 22. Фитотест 45 сут. Финальная численность Bursaphelenchus ulmophilus в черенках 
11 видов деревьев. Инокулюм 200 нематод/растение указан горизонтальной линией.  
Ось ординат – финальные численности нематод/растение; ось абсцисс – родовые латинские 
названия деревьев. Планки погрешностей – доверительные интервалы (n = 20) 
(по: Polyanina et al., 2016; Полянина, Рысс, 2019; Polyanina, Ryss, 2019; Полянина, 2023).
Figure 22. Host specificity tests, 45 days. Final abundance of Bursaphelenchus ulmophilus 
in cuttings of 11 tree species. The inoculum of 200 nematodes/plant is indicated by the horizontal 
line. Ordinate axis - final nematode/plant abundances; abscissa axis - generic Latin names of trees. 
Error bars are confidence intervals (n = 20) (from: Polyanina et al., 2016; Полянина, Рысс, 2019; 
Polyanina, Ryss, 2019; Полянина, 2023).
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В заключение обзора можно сделать основные выводы об эволюции стволовых 
нематод. Оппортунистические фитопатогены из природных очагов могут принимать 
роль настоящих патогенов в новых регионах. Дауеры, будучи связующими звеньями 
гемипопуляций поликсенных жизненных циклов, в эволюции меняли свою роль от 
стадий выживания и диапаузы в сукцессии детритной пищевой цепи, до специали-
зированных стадий дисперсии, а затем преобразовывались в трансмиссивные стадии. 
Нематоды меняли свое место в экосистеме от детритной пищевой цепи к пастбищ-
ной, становясь из свободноживущих или энтомохорных комменсалов паразитами 
и, таким образом, повышая свой трофический уровень за счет своих новых хозяев.  
В разных линиях эволюции циклов фитогельминтов неоднократно происходили как 
наращивание цепочки ассоциантов в жизненном цикле, так и утрата переносчика или 
растения-хозяина. Происходила частая смена переносчиков и хозяев по принципу 
филогенетической близости, но в фитотестах показано, что виды стволовых нематод 
могут успешно поддерживать размножение пропагативного поколения на отдельных 
видах деревьев, филогенетически далеких от их природных хозяев. Для практики 
диагностики и лесного менеджмента важны идентификация стволовых гельминтов 
не только на половозрелой стадии, но и на стадии дауеров, а также поиск в есте-
ственных очагах насекомых-переносчиков таких видов нематод, которые выполняют 
в экосистеме роль естественных антагонистов и патогенных паразитов переносчиков 
опасных грибных и нематодных инфекций древесных насаждений.

Рисунок 23. Фитотест 45 сут. Финальная численность Bursaphelenchus crenati в черенках 
5 видов деревьев. Обозначения как на рис. 21. Для черенков ясеня Fraxinus excelsior 
отдельно указаны численности нематод во флоэме и ксилеме (по: Полянина, Рысс, 2019; 
Polyanina, Ryss, 2019; Полянина, 2023).
Figure 23. Host specificity tests, 45 days. Final abundance of Bursaphelenchus crenati in cuttings 
of five tree species. Abbreviations as in Fig. 21. For ash cuttings (Fraxinus excelsior), nematode 
abundances in phloem and xylem are indicated separately (Полянина, Рысс, 2019; Polyanina, 
Ryss, 2019; Полянина, 2023).
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EVOLUTION OF LIFE CYCLES OF NEMATODES  
PARASITIZING WOODY PLANTS AS A RESULT OF ECOLOGICAL  

AND PHYLOGENETIC CO-ADAPTATIONS WITH HOSTS AND VECTORS

A. Yu. Ryss
Keywords: dauer larvae, host plant, host specificity phytotests, invasion risk prediction, 

opportunistic pathogens, parasite transmission, polyxenic life cycles, vector antagonists 

SUMMARY

Fundamental aspects in the evolution of nematodes parasitizing woody plants are reviewed.  
1) Nematode faunal lists of natural refigia are useful to predict the risks of opportunistic pathogens 
becoming true pathogens in the forest and park communities. 2) Nematode composition in natural 
refugia gives a chance to identify nematode antagonists of insect vectors of dangerous fungal and 
nematode infections, which can be potentially used as of the biological agents for woody plants’ 
protection. 3) Dauers of the ancestors of wood-inhabiting nematodes played a role as a survival 
stage in the detritus decomposition succession, and they later acquired the functions of dispersion 
and adaptations for transmission using insect vectors. 4) When inspecting wilted trees, it is necessary 
to use dauers for diagnostics, as sexually mature nematodes may absent in tree tissues. 5) Plant 
parasitic nematodes originated from members of the detritus food web and retained a detritivorous 
phase in the life cycle as a part of the propagative generation. 6) Vectors in the life cycles of plant 
parasitic nematodes are inherited from the ancestral detritivorous nematode associations, rather than 
inserted in the dixenic life cycle of the ‘nematode-fungus-plant’ association. 7) Despite the significant 
difference in the duration of the nematode-tree and nematode-vector phases of the life cycle,  
the actual parasitic nematode specificity is twofold: firstly to the vector and secondly to the natural 
host plant (as demonstrated in phytotests excluding a vector).
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Проведена ревизия состава паразитов двух широко распространенных в Байкале видов 
коттоидных рыб – песчаной (Leocottus kesslerii Dybowski, 1874) и каменной (Paracottus knerii 
Dybowskii, 1874) широколобок. У них отмечено 60 видов и подвидов паразитов, относящихся 
к 10 типам, 12 классам, 14 отрядам, 24 семействам и 32 родам. У них отмечен 21 эндемич-
ный таксон видового и подвидового ранга: это паразиты крови – трипаносомы и криптобии 
(2), миксоспоридии (5), инфузории (7), моногенеи (1), нематоды (2), скребни (1), пиявки (2)  
и ракообразные (1). Сравнительный анализ паразитофауны песчаной и каменной широколобок 
с таковой семейств Abyssocottidae и Comephoridae показал, что более всего эта фауна близка 
к паразитофауне семейства Abyssocottidae. Ревизии состава паразитов двух широко распро-
странённых в Байкале рыб в свете современных данных обозначили ряд важных проблем 
в изучении паразитов рыб этого водоема. Поскольку произошла трансформация взглядов на 
таксономию отдельных групп, получены новые сведения по морфологии, молекулярной био-
логии, биохимии, жизненным циклам и распространению в растительном и животном мире, 
необходимо продолжить изучение байкальских паразитов современными методами. 

Ключевые слова: паразитофауна, Leocottus kesslerii, Paracottus knerii, озеро Байкал

DOI: 10.31857/S0031184723060030; EDN: RWGVSB 
Нами уже обсуждался вопрос о необходимости изучения паразитофауны песчаной 

и каменной широколобок (Русинек, 2021). В этой небольшой работе мы частично 
представили наши и литературные данные по паразитофауне этих видов, широко 
распространенных в озере Байкал. Причина интереса определяется тем, что с ними 
в разной степени связывают происхождение и эволюцию байкальских коттоидных 
рыб (Талиев, 1955; Черняев, 1973, 1977; Сиделева, 1982; Сиделева, Механикова, 1990; 
Slobodyanyuk et al., 1995, 1997; Kontula et al., 2003; Богданов, 2004 и др.). В част-
ности, Ж.А. Черняев высказывал свои предположения о том, что предки песчаной 
широколобки могли быть родоначальниками живородящих голомянок. Несмотря на 
интересные результаты, полученные коллегами, в настоящее время еще не решены 
вопросы генезиса и эволюции рогатковидных рыб в озере Байкал. 
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Цель работы – анализ современного состава паразитов песчаной и каменной ши-
роколобок. 

Песчаная и каменная широколобки (Scorpaeniformes, Cottoidei) являются пред-
ставителями семейства Cottidae – рогатковыми, или керчаковыми рыбами. Песча-
ная широколобка относится к подсемейству Cottinae, каменная к – подсемейству 
Cottocomephorinae (Сиделева, 2004). 

Leocottus kesslerii Dybowski, 1874 – песчаная широколобка, которая обитает по 
всему побережью Байкала, включая мелководные заливы, откуда выходит в реки Ан-
гара и Селенга; этот вид отмечен в озерах Гусиное, Арахлей и Цайдамские, а также 
в реке Баингол (Сиделева, 1998; Sideleva, 2001). Известно два эндемичных подвида –  
L. kesslerii arachlensis – арахлейская песчаная широколобка и L. kesslerii gussinensis – 
гусиноозерская песчаная широколобка (Тархова, 1962; Карасев, 1987). Д.Н. Талиев 
также выделял баунтовскую песчаную широколобку Leocottus kesslerii bauntovi (Taliev, 
1955). По данным Д.Н. Талиева (1955), в Байкале песчаная широколобка обитает на 
песчаных, каменисто-песчаных и илисто-песчаных грунтах, закапывающаяся форма. 
В пище песчаной широколобки отмечены амфиподы, молодь Cottocomephoridae, ли-
чинки хирономид др. (Базикалова и др., 1937). 

Paracottus knerii Dybowskii, 1874 – каменная широколобка, которая обитает в озере 
Байкал и его бассейне, в р. Енисей, Красноярском водохранилище, озере Верхняя 
Агата, озерах Тувы (Гундризер, 1975; Смирнов, 1980; Сиделева, 1998; Sideleva, 2001). 
Известен один подвид – P. knerii putorania, описанный из оз. Верхняя Агата (Коряков, 
Сиделев, 1976). В озере Байкал обитает до глубины 200 м, отмечен во всех притоках 
(Сиделева, 1998; Матвеев, 2001; Матвеев, Матвеева, 2000). В Байкале выделяют две 
изолированные популяции в районе Ушканьих островов (Талиев, 1948) и в истоке 
Ангары (Богданов, 2000; Матвеев и др., 2004). Нерест проходит с конца апреля по 
июнь (Зубина, 1995). Созревание каменной широколобки происходит к трем годам 
(реже к двухгодовалому возрасту), и в нерестовых стадах большей части популяций 
преобладают двух-трех- либо трех-четырехгодовалые особи. 

Первые сведения о паразитах песчаной широколобки, приведены в статье Л.Л. Рос-
солимо (1923). В 1917 г. он работал в Байкальской экспедиции Зоологического музея 
Московского университета. На жабрах Leocottus kesslerii им была отмечена инфузория 
Episthylis nympharum. И.И. Месяцев (Messjatzeff, 1926) описал новый вид паразитиче-
ского рачка Salmincola cottidarum, указав в качестве хозяев песчаную и каменную ши-
роколобок. Э.М. Ляйман (1933) обследовал 210 экз. каменной широколобки Paracottus 
knerii, зараженность которых составила 100%. Были отмечены 4 группы паразитиче-
ских червей: Trematodes (Crepidostomum baicalensis sp. n., Allocreadium polymorphum 
sp. n.), Cestodes (в полости тела без указания видов), Nematodes (Cottocomephoronema 
problematica sp. n., Cystidicola skrjabini) и Acanthocephali (Acanthocephala sp.) (назва-
ния групп и видов указаны по этой работе Ляймана). 

По данным В.А. Догеля с соавторами и И.И. Боголеповой (Догель и др., 1949; 
Боголепова, 1950; Догель, Боголепова, 1957), у каменной и песчаной широколобок  
указано 9 видов паразитов (9 и 5 соответственно), причем 5 видов были общими 
(Gyrodactylus baicalensis, Cottocomephoronema problematica, Echinorhynchus clavula, 
E. salmonis m. baicalensis и Salmincola cottidarum). В распоряжении авторов имелось 
7 экз. каменной и 2 экз. песчаной широколобок, отловленных на мелководье.  
По результатам этих работ описаны новые таксоны паразитов байкальских рыб,  
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в т.ч. Myxobolus spatulatus (от каменной широколобки), Echinorhynchus salmonis m. 
baicalensis (от 4 видов бычков, в т.ч. каменной и песчаной широколобок). В этой 
публикации в целом у рыб Байкала указано 65 видов паразитов, в т.ч. 22–23 энде-
мичных. 

В.Е. Заика (1965) в обобщающей работе «Паразиты рыб озера Байкал» у камен-
ной широколобки отметил 19 видов и подвидов, у песчаной – 25. По его данным  
в оз. Байкал на рыбах паразитирует 145 видов и подвидов. 

У каменной широколобки мы выявили 34, у песчаной – 39 видов и подвидов 
паразитов и у рыб Байкала – 255 видов и подвидов (Русинек, 2007). 

В материалы данной статьи для анализа паразитофауны мы также включили не-
многочисленные сведения по паразитам островной широколобки Paracottus insularis 
Taliev, 1955, обитающей в районе Ушканьих островов. 

В настоящее время по нашим и литературным сведениям паразитофауна песчаной 
и каменной широколобок насчитывает 60 видов и подвидов, относящихся к 10 ти-
пам, 12 классам, 14 отрядам, 24 семействам и 32 родам (табл. 1). Среди них отмечен  
21 эндемичный таксон видового и подвидового ранга: это паразиты крови – трипано-
сомы и криптобии (2), миксоспоридии (5), инфузории (7), моногенеи (1), нематоды (2), 
скребни (1), пиявки (2) и ракообразные (1). Среди эндемиков доминируют паразиты 
с простым жизненным циклом (16). У островной широколобки отмечено 11 видов 
паразитов, в т.ч. 6 эндемичных (такое количество видов паразитов вероятнее всего 
связано с небольшим количеством вскрытий).

Анализ литературных и наших данных позволил установить, что паразитофауна 
песчаной широколобки насчитывает 43 вида и подвида, в т.ч. 13 байкальских энде-
миков. Простой жизненный цикл имеют 13 видов и подвидов и 30 – сложный. Пара-
зитофауна каменной широколобки представлена 37 видами и подвидами паразитов. 
14 видов имеют простой, 23 – сложный жизненные циклы. 15 видов и подвидов –  
эндемики.

Таблица 1. Паразитофауна песчаной и каменной широколобок 
(по нашим и литературным данным)
Table 1. Parasite fauna of sand and stone sculpins (our and literary data)

Виды паразитов Leocottus  
kesslerii

Paracottus  
knerii

Paracottus  
insularis

Тип Kinetoplastida
Класс Kinetoplastidea

Отряд Trypanosomatida
Семейство Trypanosomatidae

1 Trypanosoma amurensis Winitschenko, 1971 + - -
2 T. carassii (Mitrophanov, 1883) + - -
3 T. magna Khamnueva et Pronin, 2004* - + -

Отряд Bodomonadida
Семейство Cryptobiidae

4 Cryptobia lomakini baicalensis Khamnueva, 2001* - + -
5 Cryptobia sp. - + -
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Виды паразитов Leocottus  
kesslerii

Paracottus  
knerii

Paracottus  
insularis

Отряд Adeleida
Семейство Adeleidae

6 Haemogregarina sp. + - -
Тип Sporozoa

Класс Coccidea
Отряд Coccidiida

Семейство Calyptosporidae1

7 Goussia carpelli (Leger et Stankovitch, 1921) + - -
Тип Ciliophora  

Класс Oligohymenophorea
Отряд Sessilida

Семейство Scyphidiidae
8 Scyphidia sp. - - +

Семейство Epistylididae
9 Apiosoma baicalensis Zaika, 1965* - - +
10 A. incertum Pugachev, 1983 - + -
11 Apiosoma kessleri Zaika, 1965* + - -
12 A. mucusani Zaika, 1965* + - -
13 A. paracotti Zaika, 1965* - + +
14 A. uschkani Zaika, 1965* - - +
15 Apiosoma sp. - +
16 Epistylis nympharum Englm. + - -
17 Epistylis sp. - + +

Отряд Mobilida
Семейство Trichodinidae

18 Trichodina baicalensis (Dogiel, 1957) Stein, 1984* + + -
19 T. domerguei domerguei (Wellengrenn, 1886) + + -
20 T. domerguei s. l. + + +
21 T. tenuiformis Stein, 1979* + + -
22 T. urinaria Dogiel, 1940 + - -
23 Paratrichodina incisa (Lom, 1959) + - -

Тип Cnidaria2

Класс Myxosporea
Отряд Bivalvulida

Семейство Myxobilatidae
24 Myxobilatus baicalensis (Dogiel, 1957)* + + -
25 M. paragasterostei Zaika, 1965* + - -

Семейство Myxidiidae
26 Myxidium perniciosum Dogiel, 1957* + - +

Таблица 1. Продолжение
Table 1. Continuation
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Семейство Myxobolidae
27 Myxobolus spatulatus Dogiel, 1957* - + -
28 M. talievi Dogiel, 1957* + + -

Тип Plathelminthes
Класс Monogenea

Отряд Gyrodactylidea
Семейство Gyrodactylidae

29 Gyrodactylus baicalensis Bogolepova, 1950* + + +
Класс Cestoda

Отряд Diphyllobothriidea
Семейство Diphyllobothriidae

30 Dibothriocephalus dendriticum (Nitzsch, 1824) Lühe, 
1899 (pl)

+ + -

31 D. ditremum (Creplin, 1825) (pl) + - -
32 Ligula intestinalis (Linnnaeus, 1758) (pl) - + -
33 Schistocephalus nemachili Dubinina, 1959 (pl) + + -
34 S. solidus (Müller, 1776) (pl) + + -

Семейство Triaenophoridae
35 Triaenophorus nodulosus (Pallas, 1781) (pl) + + -

Отряд Proteocephalidea
Семейство Proteocephalidae

36 Proteocephalus longicollis Zeder, 1800 + - -
Отряд: Spathebothriidea

Семейство Acrobothriidae
37 Cyathocephalus truncatus (Pallas, 1781) - + -

Класс: Trematoda
Отряд: Strigeida

Семейство: Gorgoderidae
38 Phyllodistomum folium (Olfers, 1816) + + -

Семейство Diplostomidae
39 Diplostomum chromatophorum (Braun, 1893) (mc) + - -
40 D. gasterostei  Williams, 1966 (mc) + - -
41 D. spathaceum (Rudolphi, 1819) (mc) + - -

Семейство Strigeidae
42 Ichthyocotylurus pileatus (Rudolphi, 1802) (mc) + - -
43 I. variegates (Creplin, 1825) (mc) + - -
44 Ichthyocotylurus sp. (mc) + - -
45 Trematoda sp. larvae + + -

Отряд Plagiorchiida
Семейство Opercoelidae3

46 Plagioporus polymorphum (Layman, 1933) Crib, 2005 - + -
47 Crepidostomum farionis (Müller, 1780) + + +
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Тип Nemathelminthes
Класс Nematoda
Отряд Ascaridida

Семейство Anisakidae
48 Raphidascaris acus (Bloch, 1779) (l) + + -
49 Contracaecum osculatum baicalensis 

(Mozgovoi et Ryjikov, 1950* (l)
+ + -

Семейство Quimperiidae
50 Ichthyobronema hamulatum (Moulton, 1931) + + -

Отряд Spirurida
Семейство Cystidicolidae

51 Ascarophis skrjabini (Layman, 1933) + + -
52 Comephoronema werestschagini Layman, 1933* + + -

Тип Acanthocephala
Класс Palaeacanthocephala

Отряд Echinorhynchida
Семейство Echinorhynchidae

53 Echinorhynchus salmonis (Müller, 1780) + + -
54 E. salmonis salmonis (Müller, 1780) + + -
55 E. salmonis morpha baicalensis Bogolepova, 19574 + + -
56 E. borealis Linstow, 1901 + + +

Тип Annelida
Класс Hirudinea

Отряд Rhynchobdellida
Семейство Piscicolidae

57 Baicallobdella cottidarum (Dogiel, Bogolepova, 1957)* - + -
58 B. torquata (Grube, 1871)* - + +

Тип Arthropoda
Класс Crustacea

Отряд Siphonostomatoida
Семейство Lernaeopodidae

59 Salmincola cottidarum Messjatzeff, 1926* + + -
Тип Mollusca

Класс Bivalvia
Отряд Unioniformes

Семейство Unionidae
60 Unionidae sp. + - -

Итого 44 37 11

Примечания. Использованы материалы, опубликованные в следующих работах: Россолимо, 
1923; Боголепова, 1950; Догель и др., 1949; Ляйман, 1933; Догель, Боголепова, 1957; Заика, 
1965; Штейн, 1979, 1984; Дугаров, 1996, 2000; Балданова,  Пронин, 2001а, б; Пугачев, 2001, 
2002, 2003, 2004; Русинек, 2001а, б, 2004, 2007, 2021; Пронин, 2001а, б, в; Пронин, Крицкая, 
2001; Пронина, Пронин, 2001; Пронин, Санжиева, 2001; Некрасов и др., 2001; Пронин и др., 
2004; Хамнуева, Пронин, 2004;  Бурдуковская, Пронин, 2013; Хамнуева, Балданова, 2016; Ба-
туева, 2018; l – личинка; mc – метацеркария; pl – плероцеркоид; * – эндемик Байкала.
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Общими для паразитофаун песчаной и каменной широколобок являются 24 вида  
и подвида: Trichodina baicalensis, T. domerguei s. l., T. domerguei domerguei, T. tenuiformis, 
Myxobilatus baicalensis, Myxobolus talievi, Gyrodactylus baicalensis, Dibothiocephalus 
dendriticum, Triaenophorus nodulosus, Schistocephalus solidus, S. nemachili, Crepidostomum 
farionis, Phyllodistomum folium, Trematoda sp. larvae, Raphidacscaris acus, Contracaecum 
osculatum baicalensis, Comephoronema werestschagini, Ascarophis skrjabini, Ichthyobronema 
hamulatum, Echinorhynchus salmonis, E. salmonis baicalensis, E. salmonis salmonis, E. borealis, 
Salmincola cottidarum. 

У песчаной широколобки, в отличие от других видов рогатковидных рыб, не отме-
чены пиявки. Но есть паразиты крови, которые развиваются в пиявках (Trypanosoma, 
Cryptobia), что свидетельствует о паразитировании пиявок на песчаной широколобке.

Важно отметить, что у этих рыб отмечены узкоспецифичные паразиты – сидячие 
перитрихи. Для песчаной широколобки – Apiosoma kessleri Zaika, 1965, для каменной – 
A. paracotti Zaika, 1965, островной – Apiosoma uschakani Zaika, 1965.

Кинетопластиды. Отмечены в крови каменной широколобки. Обычные формы 
у песчаной широколобки (2 вида) и эндемичные (2 вида) – у каменной. Для 1 вида 
криптобий с каменной широколобки не установлена видовая принадлежность. Раз-
виваются при участии пиявок. Также в эритроцитах песчаной широколобки впер-
вые для Байкала была отмечена Haemogregarina sp. (Хамнуева, Балданова, 2016). 
Известно, что система группы в целом и трипаносоматид в частности на основе  
небольшого числа признаков сложилась в эпоху световой микроскопии и, как считают 
специалисты, «практически себя исчерпала» (Костыгов, 2013). Для определения видов 
трипаносоматид рыб используется 10 признаков (форма тела, длина тела, отношение 
длины к ширине тела, ундулирующая мембрана (ее ширина), форма заднего конца 
тела; форма ядра, отношение длины к ширине ядра, расположение ядра, расстояние от 
кинетопласта до заднего конца тела, длина свободной части жгутика) (Определитель 
…, 1984, с. 15–16). Согласно современному уровню работ для корректных таксономи-
ческих выводов необходимы молекулярно-генетические и филогенетические данные 
(Svobodova, 2007; Yurchenko et al., 2009; Kostygov et al., 2014; Kaufer et al., 2017; 
Maslov et al., 2019). Единая современная методика сбора и обработки материалов по 
этой группе пока отсутствует. Выбор остается за исследователем. Насколько полу-
ченные результаты можно будет использовать для сравнения с результатами других 
исследователей – тоже покажет время. В этой ситуации представляется особенно 
привлекательно, используя современные методы, изучить, в частности, эндемизм бай-
кальских жгутиконосцев.

1 Относительно таксономического статуса группы в научном сообществе нет единого мне-
ния, поэтому мы используем принятую в нашей стране систему группы (Пугачев, 2001). Есть 
понимание, что для таксономической ревизии группы необходимы надежные фенотипические 
признаки, а молекулярно-генетические данные могут быть полезными для оценки положения 
надвидовых таксонов (Ogedengbe et al., 2018). 

2 Таксономия группы приведена по: Okamura et al., 2015.
3 Opercoelidae (Crib, 2005; Fayton, Andres, 2016).
4 Подвидовой ранг в этой и других группах требует дополнительных исследований, по-

скольку в настоящее время этот таксономический уровень практически не признается (не ис-
пользуется в работах по таксономии). 
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Споровики. Один вид Goussia carpelli – широко распространенный паразит ки-
шечника рыб, известен с песчаной широколобки. Жизненный цикл без участия проме-
жуточных хозяев. Как было отмечено ранее, кокцидии рыб отличаются сравнительно 
большим разнообразием (Белова, Крылов, 2000).

Ресничные инфузории. Представлены прикрепленными формами сцифидиями, 
аписосомами, эпистилисами (10 видов, в т.ч. 5 эндемиков) и подвижными – трихо-
динами и паратриходинами (6 видов, в т.ч. 2 эндемичных). Для таксономии исполь-
зуется 12 признаков (наличие стебля, характер стебля, подошва, форма тела, ножка, 
край перистома, диск перистома, форма макронуклеуса, наибольшая протяженность 
макронуклеуса, расположение макронуклеуса, форма микронуклеуса, положение ми-
кронуклеуса относительно макронуклеуса). Но дело же не в количестве признаков, 
а в их значимости для таксономии (Li et al., 2008). Высокий уровень эндемизма  
в группе также обращает на себя внимание, особенно учитывая тот факт, что числен-
ность этих организмов часто зависит от наличия органики в водной среде (Доровских 
и др., 2008; Авдеева и др., 2012 и др.). 

Слизистые споровики. У песчаной и каменной широколобок отмечено 5 видов 
слизистых споровиков, относящихся к 3 родам Myxobolus, Myxobilatus и Myxidium. Все 
пять видов – эндемичные паразиты, специфичные для рогатковидных рыб. Myxobolus 
talievi, кроме песчаной и каменной, встречается на 14 видах широколобок, а Myxobolus 
spatulatus – только на каменной широколобке; оба вида локализуются в глазах, на 
жабрах, подкожно и в эпителии полости тела. Myxidium perniciosum обнаружен 
на 21 виде широколобок, локализуется в желчном пузыре. Myxobilatus baicalensis – на 
15 видах подкаменщиков, M. paragasterostei – на 4 видах подкаменщиков, а также 
на сибирском ельце и плотве; все они паразиты почек и мочевого пузыря. Со-
гласно последней сводке по миксоспоридиям у рыб Байкала отмечено 2 вида рода 
Myxobilatus, 8 видов рода Myxidium и 32 вида рода Myxobolus (Батуева, 2018). 

Моногенетические сосальщики. Отмечен один эндемичный вид – Gyrodactylus 
baicalensis – паразит коттоидных рыб Байкала, указан на 16 видах этих рыб (Русинек, 
2007). Живородящий паразит, локализуется на жабрах, плавниках и коже рыб. 

Цестоды. Отмечено 8 видов. Dibothriocephalus dendriticum, D. ditremum, Ligula 
intestinalis, Schistocephalus nemaсhili и Sch. solidus – паразиты рыбоядных птиц; 
у рыб паразитирует на фазе плероцеркоида, локализуется в полости тела и в стенке 
желудка. Заражение рыб происходит через планктонных ракообразных или молодь 
рыб. 3 вида – Triaenophorus nodulosus, Proteocephalus longicollis и Cyathocephalus 
truncatus – паразиты рыб. Triaenophorus nodulosus – паразит щуки, отмечен на фазе 
плероцеркоида в печени широколобок. Proteocephalus longicollis – паразит лососе-
видных рыб, у широколобок отмечаются молодые нестробилированные черви; для 
этого паразита широколобки – паратенические хозяева (Русинек, 2007). Cyathocephalus 
truncatus развивается в амфиподах (Gammaridae) – первых промежуточных хозяевах, 
окончательные хозяева – лососевидные рыбы (омуль, сиг, хариус и др.). У камен-
ной широколобки отмечен в монографии В.Е. Заики (1965) со ссылкой на данные  
М.Ю. Бекман.  

Трематоды. Выявлено 10 видов паразитов, 8 из которых отмечены на личи-
ночной фазе развития – метацеркарии, относящиеся к двум родам Diplostomum 
и Ichthyocotylurus, и один вид указан как Trematoda sp. larva. Это паразиты хруста-
лика, стекловидного тела и полости тела рыб. Все они паразиты широкого круга 
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рыб. У окончательных хозяев – рыбоядных птиц – паразиты живут в кишечнике. 
У песчаной и каменной широколобок известны 3 вида на фазе мариты. Все они явля-
ются паразитами рыб. Phyllodistomum folium развивается при участии двустворчатых 
моллюсков Sphaerium baicalense (Unionidae) (Белякова и др., 1985). Также он указан 
для карповых рыб (елец, плотва, карась) сибирского гольца и щуки) (Некрасов и др., 
2001). Crepidostomum farionis – паразит 9 видов рыб (сиговые, коттоидные, осетровые) 
(Некрасов и др., 2001). Первыми промежуточными хозяевами являются моллюски 
родов Pisidium и Sphaerium, вторыми – личинки поденок и амфиподы. Plagioporus 
(ранее Baicalotrema) polymorphum – паразит кишечника, отмечен, кроме рогатковид-
ных рыб, и у хариуса. Жизненный цикл этого паразита не изучен. 

Нематоды. Отмечено 5 видов нематод, два из которых находятся на стадии личин-
ки (Raphidascaris acus – паразит хищных рыб и Contracaecum osculatum baicalensis – 
паразит байкальской нерпы). Жизненный цикл проходит при участии первых про-
межуточных хозяев беспозвоночных (ракообразные, личинки водных насекомых, 
олигохеты), а также вторых промежуточных хозяев – рыб. Три вида завершают 
свой жизненный цикл в рыбах (Ichthyobronema hamulatum, Ascarophis skrjabini 
и Comephoronema werestschagini). Жизненные циклы этих нематод не изучены

Скребни. Отмечено 2 вида и два подвида, относящихся к одному роду 
Echinorhynchus. Е. salmonis baicalensis – эндемичный подвид. Все паразиты широко-
го круга рыб. Развиваются при участии амфипод семейства Gammaridae. E. borealis 
– отмечен у 21 вида рыб, в т.ч. на 11 видах коттоидных рыб (Балданова, Пронин, 
2001а, б). E. salmonis – паразит (E. salmonis salmonis) – отмечен у 14 видов байкаль-
ских рыб, в т.ч. у 6 коттоидных рыб, E. salmonis baicalensis – у 17 видов рыб, в т.ч. 
у 11 коттоидных. Первые промежуточные хозяева – амфиподы семейства Gammaridae 
(Заика, 1961, 1964, 1965; Baldanova et al., 2000). Необходимо более внимательно от-
ношение к группе с широкоспецифичными видами, имеющими эндемичные подвиды. 

Пиявки. 2 вида эндемичных пиявок отмечены на каменной широколобке. 
Baicallobdella torquata встречена также на островной широколобке, желтокрылке, 
большеголовой, ушканской широколобках и щуке (Эпштейн, 1959; Лукин, Эпштейн, 
1959; Заика, 1965). Кроме коттоидных рыб, хозяевами пиявок являются и амфиподы 
(Лукин, 1976; Эпштейн, 1987; Snimshikova, 1998; Русинек, 2004). 

Ракообразные. Отмечен один вид Salmicola cottidarum – из жаберной полости  
рыб. Специфичный паразит 27 видов коттоидных рыб (Коряков, 1952; Догель, Бого-
лепова, 1957; Заика, 1965; Кабата, Коряков, 1974; Пронин и др., 2004; Пугачев, 2004; 
Русинек, 2007; Бурдуковская, Пронин, 2013).  

Моллюски. Нет точных определений этой группы. Глохидии отмечены только на 
песчаной широколобке. Предположительно, это могут быть глохидии Colletopterum 
ponderosum sedakovi (Русинек, 2007).

Уровень сходства паразитофаун двух этих видов рыб по индексу (коэффициенту) 
Жаккара составляет 42.8% (Мэгарран, 1992). 

Сравнительный анализ паразитофауны песчаной и каменной широколобок с тако-
вой семейств Abyssocottidae и Comephoridae показал, что более всего эта фауна близка 
к паразитофауне семейства Abyssocottidae. Паразитофауна голомянок отличается на-
личием узко специфичных эндемичных паразитов Gyrodactylus comephori, Myxobolus 
korjakovi и Henneguya bayerii (Русинек, 2007).
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Интересно, что в компонентных сообществах песчаной и каменной широколо-
бок доминируют автогенные генералисты Proteocephalus exiguus и Echinorhynchus 
borealis, а у рыб семейства Abyssocottidae и Comephoridae – автогенные специалисты 
Dactylogyrus colonus и Gyrodactylus comephori (соответственно) (Русинек, 2007).

Таблица 2. Состав паразитов песчаной и каменной широколобок 
в разных фаунистических комплексах
Table 2. Composition of stone and sculpins parasite fauna according to faunal complexes

Фаунистические комплексы Leocottus kesslerii Paracottus knerii
Арктический пресноводный 9 (20.9%) 8 (21.6%)
Байкальский 13 (30.2%) 15 (40.5%)
Бореальный равнинный 7 (16.3%) 4 (10.8%)
Невыясненные 15 (32.6%) 10 (27.0%)
Итого 44 37

Примечание. Для каждого фаунистического комплекса указаны количество видов,  
в скобках – доля, %. 

Фауна паразитов двух видов подкаменщиков представлена паразитами, относящи-
мися к нескольким фаунистическим комплексам (табл. 2).

В фауне паразитов доминируют виды, принадлежащие к байкальскому фаунистиче-
скому комплексу, отсутствуют виды бореального предгорного комплекса, сравнительно 
большую группу составляют виды невыясненного зоогеографического статуса. 

Анализ имеющихся у нас материалов и литературных данных позволил устано-
вить, что паразитофауна песчаной и каменной широколобок из озера Байкал отли-
чается значительным видовым разнообразием и представляет собой ядро паразито-
фауны семейства Cottidae. Полученные результаты убеждают нас в необходимости 
проведения детальных комплексных исследований (морфологических, молекулярно-
генетических и филогенетических) паразитов рыб Байкала. 

Ревизия состава паразитов двух широко распространённых в Байкале рыб – 
песчаной и каменной широколобок  – позволили обозначить ряд важных проблем  
в изучении паразитов рыб озера Байкал, сравнительно полно обследованного в пара-
зитологическом плане водоёма. Это связано, прежде всего, с современным уровнем 
изучения паразитических организмов, трансформацией взглядов на таксономию от-
дельных групп, с появлением новых ранее неизвестных сведений по морфологии, 
молекулярной биологии, биохимии, жизненным циклам, распространению в расти-
тельном и животном мире. 

Для гидробионтов Байкала установлена высокая доля эндемизма, обнаружены 
букеты эндемичных видов в Байкале (Тимошкин, 2001), в т.ч. паразитов (Русинек, 
2007). Изучение паразитических организмов с использованием современных методик  
и подходов, особенно с позиций современной таксономии и генезиса отдельных групп, 
не только позволит ответить на вопросы, связанные с паразитами рыб, но и в целом 
должно способствовать решению ключевых вопросов эволюции биоты уникального 
водоёма нашей планеты.
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PARASITE FAUNA OF SAND AND STONE SCULPINS  
(SCORPAENIFORMES, COTTIDAE) FROM LAKE BAIKAL  

(REVIEW OF RESEARCH RESULTS AND PROSPECTS OF INVESTIGATIONS)

O. T. Rusinek 

Keywords: parasite fauna, Leocottus kesslerii, Paracottus knerii, Lake Baikal

SUMMARY

A revision of the composition of parasites of two widely distributed in Baikal species of cottoid 
fish – the sand (Leocottus kesslerii Dybowski, 1874) and the stone (Paracottus knerii Dybowskii, 
1874) sculpins was performed. This composition includes 60 species and subspecies of parasites 
belonging to 10 types, 12 classes, 14 orders, 24 families and 32 genera. It is represented by 21 
endemic taxa of species and subspecies rank: these are blood parasites – trypanosomes and cryptobia 
(2), myxosporidia (5), infusoria (7), monogeneans (1), nematodes (2), acanthocephales (1), leeches 
(2) and crustaceans (1). Comparison of the parasite fauna of sand and stone sculpins with that of the 
families Abyssocottidae and Comephoridae showed that most of all this fauna is closely related to 
the parasite fauna of the family Abyssocottidae. Revision of the parasite composition of two widely 
distributed fish in Baikal in the light of modern data has identified a number of important problems 
in the study of fish parasites of this reservoir. Since there has been a transformation of views on 
the taxonomy of individual groups, new information has been obtained on morphology, molecular 
biology, biochemistry, life cycles and distribution in the plant and animal world, it is necessary to 
continue the study of Baikal parasites by modern methods.
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This paper reports on the first record of Helicometra fasciata (Rudolphi, 1819) complex (Opecoe-
lidae) maritae from black-striped pipefish, Syngnathus typhle Linnaeus, 1758, in the Black Sea. Ten 
fish specimens caught near the Kerch Strait (north-eastern part of the Black Sea) in July 2007 were 
examined and one of them was found to be parasitized by a single  H. fasciata  complex ovigerous 
marita. Description and drawing of the trematode found are given.  S. typhle  and fish of the  Syn-
gnathidae family  as a whole are believed to be accidental definitive hosts of  H. fasciata complex. 
Cases of  Helicometra  spp. ovigerous maritae records in fresh waters are discussed. The expansion 
of H. fasciata complex definitive host range in the Black Sea  (S. typhle  is its 33d known fish host 
from here) reflects a complexity of food webs in the shelf zone of this sea.

Keywords: first record, Trematode, Opecoelidae, Syngnathidae, Black Sea,  food webs
DOI: 10.31857/S0031184723060042; EDN: RWJCIU 

The Black Sea Syngnathidae are known as hosts of many helminth species with Trema-
toda as the most abundant class among them (Kornyychuk et al., 2022). Nevertheless, 
studying the slides deposited in the Collection of Marine Parasites of the A.O. Kova-
levsky Institute of Biology of the Southern Seas RAS (IBSS), http://marineparasites.org, 
we identified one more digenean which have not been previously mentioned from these fish 
hosts, namely Helicometra fasciata (Rudolphi, 1819) complex. According to Katokhin and 
Kornyychuk (2020) and Sokolov et al. (2022), H. fasciata is actually a species complex 
consisting of at least two species in the Black Sea with a clear genetic differentiation. The 
present paper is devoted to morphological description of this find.

MATERIAL AND METHODS

The slide No 1404.Tr.39.v43 deposited in IBSS Collection of Marine Parasites was studied; 
according to our field journal entry, host specimens (broadnosed pipefish Syngnathus typhle Lin-
naeus, 1758) were sampled in the Black Sea (Kerch Strait near Naberezhnoe village, 45°08′20″N, 
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36°25′00″E) in July 2007 by hand nets at depths 0-1 m; identification of fishes to species was made 
using conventional keys (Svetovidov, 1964; Vasil’eva, 2007).

Fish hosts were dissection immediately after catching. For light microscopy, the digenean was 
stored in 70% ethanol and the whole mount was prepared as follows: stained with borax carmine, 
dehydrated in a graded ethanol series (70–100) and mounted in Canada balm on a glass slide 
(Bykhovskaya-Pavlovskaya, 1985).

Trematoda species identification was taken using an Olympus CX-41 microscope with digital 
camera CAM-SC50 and СellSens Standard v. 1.18 software; all the measurements in the text are in 
micrometers.

RESULTS

The only gravid marita of H. fasciata species complex (Fig. 1) is fixed on the slide in 
a slightly curved position.

Body oval, 1234.4 х 598.7; body W:L ratio 2.06.
Tegument unarmed.
Oral sucker subterminal, 103.8 х 123.5. Ventral sucker 210.1 х 239.9. Sucker length 

ratio 1:2.02 and sucker width ratio 1:1.94.
Pharynx 53.3 х 68.2, prepharynx present, esophagus short. 
Caeca blind, extend to posterior end of the body.
Forebody: 306.9 (25% of body length).
Testes tandem, contiguous, slightly indented. Anterior testis 108.9 x 132, posterior testis 

132 x 158.4.
Posttesticular space: 238.1 (19% of body length).
Cirrus sac 188.3 x 51.4, its posteriormost extent slightly posterior to midlevel of ventral 

sucker, well developed, enclosing a seminal vesicle.

Figure 1. Helicometra fasciata (Rud., 1819) complex (Trematoda, Opecoelidae) 
marita from the Black Sea broadnosed pipefish Syngnathus typhle Linnaeus, 1758, 
ventral view. Scale bar – 100 µ.
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Ovary 95.7 x 66, sinistro-submedian, at level of anterior testis, oval. 
Genital pore median, between caeca bifurcation and anterior edge of ventral sucker. 

Anterior extremity to genital pore distance 267.3 (21.7% of body length).
Vitellaria follicular. Follicles of varying sizes, in lateral fields, dorsal, ventral and lat-

eral to caeca, extending from level of caeca bifurcation to caeca ends, confluent dorsally 
in forebody and ventrally and dorsally in posttesticular space. The specimen studied has 
unusual vitellaria follicles grouped randomly into different-size globules. 

Common vitelline reservoir slightly submedian, anterior to ovary.
Uterus coiled, preovarian. Metraterm along left edge of cirrus sac.
Eggs (n = 15) 53.45–59.67 (56.15) х 22.9–31.06 (25.82), with long unipolar filament. 
The marita studied was found in the gut of one of eleven broadnosed pipefish specimens 

cought off Kerch Strait region (prevalence 10%, abundance 0.1). Taking into account total 
number of previously studied S. typhle from another parts of the Crimean Black Sea shelf 
(n = 107), the prevalence is 0.9%, abundance 0.009.

DISCUSSION

The trematode specimen we found matches morphologically with H. fasciata complex 
description, namely: a ventral sucker in the anterior part of the body, two tandem slightly 
indented testes, filamented eggs, a median genital pore near the caeca bifurcation, vitelline 
follicles in the lateral fields reaching far in the forebody (Blend, Dronen, 2014; Sokolov 
et al., 2022). 

The body length of H. fasciata complex marita from broadnosed pipefish is in the 
previously established (Korniychuk, 2009a) limits of mature Black Sea representatives of 
this species complex (414–3795). Eggs sizes are in the frames (52–73 x 24–41) known 
for the Black Sea H. fasciata complex (Korniychuk, 2009a), too, and in the middle of ap-
propriate limits (38–100 × 16–42) mentioned for H. fasciata complex by Blend, Dronen 
(2014). Strongly submedian position of ovary (“triangle” arrangement of gonads) sinistrally 
to anterior testis has also been previously identified in H. fasciata complex from Black Sea 
fishes, both in live and fixed worms (Korniychuk, 2009a).

There are only two cases of Helicometra spp. maritae records from Syngnathidae fish 
hosts have been known before (Blend, Dronen, 2014). 

The first of them referrers to Nora Sproston’s (1938) finding of “some” Helicometra 
sinuata (Rudolphi, 1819) (=H. fasciata s. lato) specimens from the only male of a short 
snouted seahorse, Hippocampus hippocampus (Linnaeus, 1758) (=Hippocampus antiquorum 
Leach, 1814) she studied, the fish was caught near French coast of the English Channel. 
To our knowledge, it was also a first report of opecoelid marita maritae from Syngnathidae 
fish hosts. One more finding of Helicometra Odhner, 1902 maritae from Syngnathidae was 
made by Alexandra Chaplina and Ljudmila Antsishkina (1961) who studied fish parasite 
fauna in small rivers (Berda, Obitochnaja, Lozovatka, Korsak, Big and Small Utljuk, Tash-
enak) flowing to the north part of the Sea of Azov and registered Helicometra pulchella 
(Rudolphi, 1819) (=H. fasciata s. lato) from the black-striped pipefish, Syngnathus abaster, 
without noting the exact locality of this find. The digeneans found were not described by 
the authors: there were no figures, measurements of the parasites as well as a remark on 
their maturity. The limits of infection cannot be obtained from the table in the text – very 
many”, as the authors stated; the prevalence at 50% seems exceptionally high comparing 
with data on another fish hosts in the region (Kornjychuk, 2017) but the authors didn’t 
specify total number of the pipefish studied.
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So, we believe Syngnathidae syngnathid fishes to be accidental definitive hosts of 
H. fasciata complex regardless of the true species affiliation of representatives of this 
digenean species complex. 

The digeneans belonging to Helicometra are known mostly from fish hosts inhabiting 
marine and brackish waters (Blend, Dronen, 2014); there are also two records of Helicom-
etra spp. in fresh waters, they are the above mentioned find of Chaplina and Antsishkina 
(1961) and a find of two ovigerous maritae in Kahovsky water reservoir on Dnieper river, 
from two fish hosts: the monkey goby, Neogobius fluviatilis (Gobiidae), and the pike perch, 
Sander lucioperca  (Linnaeus, 1758) (=Lucioperca lucioperca (Linnaeus, 1758) (Koval’ 
et al., 1975) and worth noting: judging by the drawing, the last find referrers to H. fasciata 
s. lato. These two cases raise a question of possible ways of fish host infection.

The trochid gastropods Steromphala adriatica (R. A. Philippi, 1844) (=Gibbula adriatica 
(Philippi, 1844) acting as H. fasciata complex first intermediate hosts in the Black Sea 
(Machkevsky et al., 1997) are numerous along coasts of this sea at a depth of up to 50 m,  
on rocks and algae (Chukhchin, 1984). Concerning these mollusks in the Sea of Azov, 
Steromphala (=Gibbula) spp. are known there from the only place – near the Biryuchiy 
Island spit (north-western part of the sea) but are able to spread to the east along the 
northern coast of the Sea of Azov beyond the Belosaraiskaya Spit (bounding the Taganrog 
Bay from the north) (Anistratenko et al., 2011). The rivers studied by Chaplina and Ant-
sishkina (1961) flows into the Sea of Azov just in this region. Nevertheless, Helicometra 
parthenogenetic generations have not been found yet as from S. adriatica  inhabiting the 
Sea of Azov as from any other mollusks in the rivers flowing into the northern part of the 
Sea of Azov (Kudlay, 2011).

Metacercariae of H. fasciata complex were recorded from prawns Palaemon elegans 
Rathke, 1836 and Palaemon adspersus Rathke, 1836 inhabiting Crimean part of the Black 
Sea shelf zone (Mordvinova, 1979; Machkevsky et al., 1997; Korniychuk, 2008, 2009b; 
Tkachuk, Mordvinova, 1999) and from the same hosts in the Sea of Azov (Mordvinova, 
1979).

Palaemon spp. prawn are the most common second intermediate hosts of Helicometra 
in different regions of the World Ocean; other then Palaemonidae hosts known to harbor 
Helicometra spp. metacercariae are prawns belonging to genuses Hippolyte Leach, 1814 
(Hippolytidae), Alpheus Fabricius, 1798 (Alpheidae), Crangon Fabricius, 1798 (Crangoni-
dae) and Gammarus Fabricius, 1775 (Gammaridae) (Blend, Dronen, 2014). Of them Cran-
gon spp. and Gammarus spp. are able to live in fresh waters but crustaceans from these 
genera are not recorded as hosts of H. fasciata complex metacercariae (Mordvinova, 1979).

The black-striped pipefish, S. abaster, inhabit relatively shallow waters around seaweed 
and sea grass in the Black Seas and are also known from brackish waters and can enter the 
rivers; they feed on small crustaceans, fish fry, and sometimes small adult fish (Svetovidov, 
1964). So, in terms of routes of infection, these pipefish are able to ingest Palaemon spp. 
infected with H. fasciata complex metacercariae. Nevertheless, taking into account the 
above-mentioned data on S. adriatica areal in the Sea of Azov, we believe registration of 
H. fasciata complex trematode in fresh waters of North Azov region (Chaplina, Antsishkina, 
1961) to be accidental and assuming infection of fish hosts, S. abaster, somewhere in the 
Sea of Azov and subsequent pipefish’s migrations into the rivers. The same way we believe 
possible to explain the appropriate find by Koval’ et al. (1975).

CONCLUSIONS

The previously summarized data on H. fasciata complex definitive host range in the 
Black Sea (Kornjychuk, 2017) emphasized extremely wide host specificity of this trema-
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todes at marita stage in the Black Sea (32 fish host species but excepting Syngnathidae) 
and on different importance of fish hosts. We also dissected more than 100 S. typhle 
specimens caught in the Crimean part of the Black Sea shelf (Kornyychuk et al., 2022) 
but did not find H. fasciata complex – as well as other researchers. So, the role of these 
fish in maintaining Helicometra maritae hemipopulations we believe to be insignificant. 
Nevertheless, the expansion of H. fasciata complex definitive hosts range reflects grows 
of our understanding of food chains complexity in the Black Sea shelf zone.
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HELICOMETRA FASCIATA (RUDOLPHI, 1819) COMPLEX ИЗ НОВОГО ХОЗЯИНА 
В ЧЁРНОМ МОРЕ, ДЛИННОРЫЛОЙ ИГЛЫ-РЫБЫ SYNGNATHUS TYPHLE 

LINNAEUS, 1758, С ЗАМЕТКАМИ О БИОЛОГИИ ЭТОЙ ТРЕМАТОДЫ

Ю. М. Корнийчук 

Ключевые слова: новый дефинитивный хозяин, Trematode, Opecoelidae, Syngnathi-
dae, Чёрное море, пищевые сети

РЕЗЮМЕ

Сообщается о первой находке мариты комплекса Helicometra fasciata (Rudolphi, 1819) 
(Opecoelidae) у обитающей в Чёрном море длиннорылой иглы-рыбы (иглы-трубкорота) 
Syngnathus typhle Linnaeus, 1758: единственный зрелый (с яйцами) экземпляр этой трематоды 
был найден у одного из 10 экземпляров иглы-трубкорота, выловленных в северо-восточной 
части Чёрного моря (район Керченского пролива) в июле 2007 г. Приведены описание и рисунок 
этого паразита. Syngnathus typhle и рыб семейства Syngnathidae в целом мы относим к числу 
случайных дефинитивных хозяев комплекса H. fasciata. Обсуждаются находки зрелых марит 
H. fasciata complex у пресноводных рыб-хозяев в пресных водоемах. Полученные данные 
о расширении круга известных дефинитивных хозяев H. fasciata complex в Чёрном море 
(S. typhle – 33-й известный здесь её окончательный хозяин) отражают сложность пищевых 
сетей в его шельфовой зоне.



ПАРАЗИТОЛОГИЯ, 2023, том 57, № 6, с. 504–520.

504

УДК 595.122.1

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ МОНОГЕНЕЙ РОДА LIGOPHORUS 
НА ЖАБРАХ ПИЛЕНГАСА PLANILIZA HAEMATOCHEILUS
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Изучены особенности локализации на жабрах хозяев трех видов моногеней рода Ligophorus 
Еuzet et Suriano, 1977, паразитирующих у пиленгаса Planiliza haematocheilus (Temminck & 
Schlegel, 1845) в Черном и Азовском морях. Особи L. pilengas и L. llewellyni предпочитали 
локализоваться на одних и тех же участках жабр, а именно, на I–III жаберных дугах и их 
медиальных секторах. Третий вид – L. kaohsianghsieni – распределялся на жабрах более ску-
ченно, около 80% его особей локализовалось на II жаберной дуге, встречаясь в медиальном 
и вентральном секторах в равной степени. В целом, большинство лигофорусов найдено на 
бóльших по площади и хорошо омываемых водой II–III дугах, а также в медиальном и вен-
тральном секторах передней полужабры, но здесь моногенеи предпочитали прикрепляться  
к проксимальным участкам филаментов с меньшим током воды. Присутствие других видов рода 
на жабрах не влияло на распределение L. pilengas. Рост численности инфрапопуляций приводил 
к более равномерному распределению моногеней на участках жабр, а при увеличении размера 
рыб значимо возрастала их доля на быстрее растущей передней полужабре.

Ключевые слова: моногенеи, Ligophorus, виды одного рода, распределение по жабрам, 
численность инфрапопуляции, размер рыб 

DOI: 10.31857/S0031184723060054 ; EDN: RXVQTK
Неравномерное и неслучайное распределение моногеней на жабрах их хозяев 

было отмечено еще в XIX веке (Cerfontaine, 1896). Позднее В.А. Догель (1949) писал  
о большом теоретическом интересе, который представляет явление одновременного 
паразитирования видов одного рода в одном и том же хозяине. 

Представители разных видов Ligophorus Euzet et Suriano, 1977 (Monopisthocotylea: 
Ancyrocephalidae) часто встречаются на одних и тех же рыбах совместно, составляя 
сообщества от 2 до 6 видов на одном хозяине (Dmitrieva et al., 2012). Однако только 
для трех пар видов – L. parvicirrus Euzet et Suriano, 1977 и L. imitans Euzet et Suriano, 
1977, паразитирующих на Liza ramada в Средиземном море (Euzet, Sanfilippo, 1983; 
Abu Samak, Hassan, 1998), а также L. vanbenedeni Euzet et Suriano, 1977 и L. szidati 
Euzet et Suriano, 1977, и L. acuminatus Euzet et Suriano, 1977 и L. szidati, встречающих-
ся на Chelon auratus (Risso, 1810) и C. saliens (Risso, 1810), соответственно, в Черном 
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море (Пронькина и др., 2010), – были проведены исследования их распределения по 
жабрам хозяев. Авторы еще одной публикации, посвященной распределению видов 
этого рода на жабрах Liza macrolepis (Kumar et al., 2016), не определили моногеней 
до вида, анализируя их как один сборный вид – «Ancyrocephalus vanbenedenii». 

Данная работа посвящена изучению особенностей локализации на жабрах хозяев 
трех видов моногеней рода Ligophorus Еuzet et Suriano, 1977, паразитирующих на 
пиленгасе Planiliza haematocheilus (Temminck & Schlegel, 1845) в Черном и Азовском 
морях, и влиянию на их распределение присутствия моногеней других видов, числен-
ности их инфрапопуляций, а также размера рыб. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в 2001–2016 гг. от 51 экз. Planiliza haematocheilus, общей длиной от 13 
до 66 см, из четырех районов крымского прибрежья Черного и Азовского морей (прибрежные 
акватории г. Севастополь, п. Набережное, п. Юркин, п. Щелкино). 

Моногеней собирали живыми и фиксировали в глицерин-желатине (Гусев, 1983), идентифи-
цировали под микроскопом Olympus CX41 с фазово-контрастным устройством при увеличении 
×800. Найдены три вида моногеней: Ligophorus pilengas Sarabeev et Balbuena, 2004 (2250 экз.), 
L. llewellyni Dmitrieva, Gerasev et Pronkina, 2007 (1387 экз.), L. kaohsianghsieni (Gusev, 1962) 
Gusev, 1985 (50 экз.).

Жабры делили (рис. 1) на правую и левую половины,  состоящие из четырех жаберных дуг 
(I–IV), каждую дугу разделяли на переднюю и заднюю полужабры , на которых выделяли по 
три сектора (1 – дорсальный, 2 – медиальный и 3 – вентральный) и две зоны вдоль жаберных 
лепестков (дистальная и проксимальная половины). 

Рисунок 1. Схема деления жабр Planiliza haematocheilus на участки. Обозначения: I–IV – 
четыре жаберные дуги, П – передняя полужабра, З – задняя полужабра, 1 – дорсальный 
сектор, 2 – медиальный сектор, 3 – вентральный сектор, Д – дистальная часть жаберных 
лепестков, Пр – проксимальная часть жаберных лепестков.
Figure 1. Schem of the division of Planiliza haematocheilus gills into sections. Keys: I–IV – four 
gill arches, П – anterior hemibranchies, З – posterior hemibranchies, 1 – dorsal sector, 2 – medial 
sector, 3 – ventral sector, Д – distal part of gill filaments, Пр – proximal part of gill filaments.
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Для характеристики распределения моногеней в пределах жаберного биотопа рассчитана 
доля червей, локализующихся на выделенных участках жабр, от общего количества червей на 
рыбе. Выборки долей характеризовались их средними значениями и стандартными ошибками.

Численность моногеней характеризовалась интенсивностью инвазии – ИИ, экз./особь,  
и индексом обилия – ИО, экз./особь, встречаемость – экстенсивностью инвазии, ЭИ (%). Для 
анализа влияния численности инфрапопуляций на распределение L. pilengas и L. llewellyni 
были выделены 4 класса по ИИ, для первого вида: 1 – ≤ 20 экз./особь (20 рыб, 216 экз. моно-
геней), 2 – 21–60 экз./особь (11 рыб, 365 экз.), 3 – 61–100 экз./особь (10 рыб, 701 экз.) и 4 –  
101–200 экз./особь (8 рыб, 968 экз.); для второго вида: 1 – ≤ 10 экз./особь (14 рыб, 69 экз.), 2 – 
11–40 экз./особь (12 рыб, 316 экз.), 3 – 41–70 экз./особь (7 рыб, 404 экз.) и 4 – 71–110 экз./особь 
(7 рыб, 598 экз.). Этот анализ проведен только для двух видов, т.к. Ligophorus kaohsianghsieni 
был, в целом, немногочислен, и его ИИ колебался незначительно. Для анализа влияния размера 
рыб на распределение моногеней выделены 3 класса: 1 – особи размерами (TL) от 13 до 30 см  
(14 рыб), 2 – 31–40 см (15 рыб) и 3 – 41–66 см (20 рыб). 

Для анализа влияния места локализации (половина каждой жабры, дуга, сектор, полужабра 
или часть лепестка) на долю моногеней, встречающихся на них, использовались дисперсионный 
анализ (ANOVA) и пост-хок тест. Оценка значимости различий между средними двух выборок 
проводилась по критерию Фишера (F-критерий), достоверными считались различия при р <0.05, 
при этом значения F и р выделены жирным шрифтом. Все вычисления и их графическое ото-
бражение выполнены в программе Statistica 10. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Ligophorus pilengas встречен у 49 экз. рыб с интенсивностью инвазии от 1 до 184 
экз./особь (среднее ИИ = 46 ± 6.1 экз./особь, ЭИ = 96%, ИО = 44 ± 6.0 экз./особь). 
Ligophorus llewellyni инфицировал 40 экз. рыб при численности от 1 до 108 экз./особь 
(среднее ИИ = 35 ± 4.9 экз./особь, ЭИ = 78%, ИО = 27 ± 4.3 экз./особь). На 10 пи-
ленгасах был встречен L. kaohsianghsieni, его численность колебалась от 1 до 18 экз./
особь (среднее значение ИИ = 5 ± 1.6 экз./особь, ЭИ = 20%, ИО = 1 ± 0.4 экз./особь).

Дисперсионный анализ долей моногеней показал, что по распределению (доле) 
трех анализируемых видов правая и левая части жабр не различались достоверно 
между собой. В то же время доля особей этих видов значимо зависела от других 
участков жабр: полужабры (передней или задней), жаберной дуги (I–IV), сектора 
(1–3) и части жаберных лепестков (дистальной или проксимальной), на котором ло-
кализовались моногенеи (табл. 1). 

Попарное сравнение выборок L. pilengas и L. llewellyni, собранных c 12 локусов 
жабр (3 секторов каждой из 4 дуг), с помощью пост-хок теста ANOVA (табл. 2)1 пока-
зало, что доли особей обоих видов на 2 секторе I дуги значимо (p < 0.05) отличались 
от аналогичного показателя на всех секторах других дуг. Кроме того, доли особей 
как L. pilengas, так и L. llewellyni на каждом из секторов на II и III дугах достоверно 
различались в пределах дуг . Третий вид, L. kaohsianghsieni, паразитирующий на 
пиленгасе, не встречен на I дуге, поэтому сравнивали его распределение по девяти 
участкам (табл. 3), при этом существенные различия отмечены между 2 и 3 секторами 
II жаберной дуги, а также между ними и другими участками жабр. 

1 В этот анализ не включены полужабры и части лепестков, поскольку подавляющее 
большинство моногеней обоих видов локализовались на одной из двух полужабр и одной из 
двух частей лепестков.
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Таблица 1. Анализ (ANOVA) значимости влияния участка жабр на распределение (долю) 
особей видов рода Ligophorus – паразитов Planiliza haematocheilus 
Table 1. Analysis (ANOVA) of significance of the gill locus effect on the specimen distribution 
(proportions) of the Ligophorus species, parasitising Planiliza haematocheilus

Участок жаберного аппарата  
Planiliza haematocheilus (фактор)

Ligophorus  
pilengas

Ligophorus  
llewellyni

Ligophorus  
kaohsianghsieni

Половина жаберного аппарата  
(df = 1)

0.12 / 0.85 (40) 0.25 / 0.70 (40) 0.11 / 0.90 (10)

Полужабра (df = 1) 30.5 / < 0.01 (29) 20.0 / < 0.01 (28) –
Часть лепестка (df = 1) 96.6 / < 0.01 (22) 345.0 / < 0.01 (22) –
Сектор (df = 2) 93.2 / < 0.01 (49) 98.7 / < 0.01 (40) 4.7 / 0.02 (10)
Дуга (df = 3) 17.4 / < 0.01 (49) 15.3 / < 0.01 (40) 89.0 / < 0.01 (10)
Дуга+сектор (df = 11) 15.5 / < 0.01 (49) 14.5 / < 0.01 (40) 7.0 / < 0.01 (10)
Дуга+сектор+полужабра  
(df = 23)

10.1 / < 0.01 (29) 7.3 / < 0.01 (28) –

Дуга+сектор+полужабра+ 
часть лепестка (df = 47)

5.3 / < 0.01 (22) 5.2 / < 0.01 (22) –

Примечания. Для каждого фактора показаны F-критерий / p – уровень значимости 
(размер каждой из двух сравниваемых выборок); df – степень свободы. Достоверный  
уровень значимости выделен жирным шрифтом. Прочерк – нет данных.

Таблица 2. Фишер LSD тест достоверности различий в распределении Ligophorus pilengas 
(правый верхний треугольник) и L. llewellyni (левый нижний треугольник) по 12 участкам 
(разным секторам разных дуг) жабр Planiliza haematochelus
Table 2. Fisher LSD test of significance of the differences in the distribution of Ligophorus 
pilengas (right upper triangle) and L. llewellyni (left lower triangle) across 12 gill sites 
(arches and sectors) of Planiliza haematocheilus 

Участки жабр
I 1 I 2 I 3 II 1 II 2 II 3 III 1 III 2 III 3 IV 1 IV 2 IV 3

Ligophorus pilengas

У
ча

ст
ки

 ж
аб

р

I  1 + + - + + - + + - + -
I  2 + - + + + + + + + + +
I  3 + + + - + + - + + + +
II 1 - + + + + - + + - + -
II 2 + + - + + + + - + + +
II 3 + + - + - + + - + - -
III 1 - + + - + + + + - + -
III 2 + + - + - + + + + + +
III 3 - + + - + - - + + - -
IV 1 - + + - + + - + - + -
IV 2 - + + - + - - + - - -
IV 3 - + + - + - - + - - -

Ligophorus llewellyni
Примечания. I–IV – маркировка жаберной дуги; 1–2 – маркировка сектора жаберной дуги. 
Различия между долями особей моногеней на сравниваемых участках жабр при p ≤ 0.05: 
«+» – достоверные, «–» – недостоверные. Одинаковым цветом отмечены разные сектора 
одной дуги (темно-серый) или одинаковые сектора разных дуг (светло-серый).
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Особи L. pilengas и L. llewellyni (рис. 2А, 2Б и 3А, 3Б) предпочитали локализовать-
ся на одних и тех же участках жабр, а именно, I–III жаберных дугах, при этом более 
40% особей каждого вида встречались на I дуге и на каждой жаберной пластинке наи-
большая доля лигофорусов отмечена во 2 секторе. Третий вид – L. kaohsianghsieni – 
встречался на жабрах более скученно, около 80% особей локализовалось на II жабер-
ной дуге. На I жаберной дуге и в 1 секторе каждой дуги эти моногенеи не найдены,  
во 2 и 3 секторах встречались примерно в равной степени (рис. 4А, 4Б).

Так как не было выявлено различий в распределении по дугам и секторам между 
L. pilengas и L. llewellyni, проанализирована их встречаемость по полужабрам (перед-
няя и задняя) и частям жаберных лепестков (проксимальная и дистальная). Однако  
и в распределении по этим локусам жаберного аппарата рыб различий между  
L. pilengas и L. llewellyni не найдено (рис. 2В, 2Г и 3В, 3Г). Оба вида крайне неравно-
мерно встречались на этих участках: на передней полужабре было сосредоточено, 
в среднем, около 65% моногеней обоих видов, при этом на проксимальной части 
жаберных лепестков – около 80% особей L. pilengas и практически 100% L. llewellyni. 
При этом L. kaohsianghsieni был встречен только на передней полужабре и на прок-
симальных частях жаберных лепестков. 

Таким образом, моногенеи всех трех видов предпочитали локализоваться на пе-
редней полужабре и на проксимальных частях жаберных лепестков, в наименьшей 
степени встречались на IV жаберной дуге и в 1 секторе. На остальных жаберных 
лепестках и в остальных секторах L. kaohsianghsieni распределялся более скученно, 
чем два других вида (рис. 4).

Таблица 3. Фишер LSD тест достоверности различий в распределении Ligophorus 
kaohsianghsieni по 9 участкам (дугам 2 и секторам) жабр Planiliza haematocheilus
Table 3. Fisher LSD тест of significance of the differences in the distribution of Ligophorus 
kaohsianghsieni across 9 gill sites (arches and sectors) of Planiliza haematocheilus 

Участки жабр

II 1 II 2 II 3 III 1 III 2 III 3 IV 1 IV 2

У
ча

ст
ки

 ж
аб

р

I I  2 +
II 3 + -
III 1 - + +
III 2 - + + -
III 3 - + + - -
IV 1 - + + - - -
IV 2 - + + - - - -
IV 3 - + + - - - - -

Примечания. I–IV – маркировка жаберной дуги; 1–2 – маркировка сектора жаберной дуги. 
Различия между долями особей моногеней на сравниваемых участках жабр при p ≤ 0.05: 
«+» – достоверные, «–» – недостоверные. Одинаковым цветом отмечены разные сектора 
одной дуги (темно-серый) или одинаковые сектора разных дуг (светло-серый).

2 Данный вид не встречен на I жаберной дуге.
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Одним из факторов, влияющих на распределение моногеней по жабрам рыб, может 
быть одновременное присутствие других видов. Из 49 зараженных лигофорусами пи-
ленгасов 40 рыб было заражено более чем одним видом и на 9 рыбах был встречен 
только L. pilengas. При сравнении распределения особей L. pilengas в трех вариантах – 
когда только этот вид встречался на жабрах (одновидовая инвазия), когда присут-
ствовали и особи L. llewellyni (30 рыб) и когда к ним присоединялся третий вид 
L. kaohsianghsieni (10 рыб) не выявлено существенных различий в общем характере 
предпочтения видом L. pilengas определенных участков жабр (рис. 5).

Рисунок 3. Распределение (средняя доля ± SE) Ligophorus llewellyni на участках жабр 
Planiliza haematocheilus: А – жаберных дугах, Б – секторах, В – полужабрах, 
Г – частях жаберных лепестков. Обозначения как на рисунке 1.
Figure 3. Distribution (mean proportion ± SE) of Ligophorus llewellyni on gills of Planiliza 
haematocheilus: A – gill arches, Б – sectors, В – hemibranchies, Г – gill filament parts. 
Keys as in fig. 1.

Рисунок 2. Распределение (средняя доля ± SE) Ligophorus pilengas на участках жабр 
Planiliza haematocheilus: А – жаберных дугах, Б – секторах, В – полужабрах, 
Г – частях жаберных лепестков. Обозначения как на рис. 1. 
Figure 2. Distribution (mean proportion ± SE) of Ligophorus pilengas on gills of Planiliza 
haematocheilus: A – gill arches, Б – sectors, В – hemibranchies, Г – gill filament parts. 
Keys as in figure 1.
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Рисунок 4. Распределение (средняя доля ± SE) Ligophorus kaohsianghsieni на участках жабр 
Planiliza haematocheilus: А – жаберных дугах, Б – секторах. Обозначения как на рис. 1.
Figure 4. Distribution (mean proportion ± SE) of Ligophorus kaohsianghsieni on gills 
of Planiliza haematocheilus: A – gill arches, Б – sectors. Keys as in fig. 1.

Рисунок 5. Распределение (средняя доля ± SE) Ligophorus pilengas на участках жабр 
Planiliza haematocheilus при одновидовой и смешанной с другими видами Ligophorus 
инвазии: А – жаберных дугах, Б – секторах, В – полужабрах, Г – частям жаберных 
лепестков. Обозначения: ■ – одновидовая инвазия, ● – смешанная только с L. llewellyni, 
▲ – смешанная c L. llewellyni и L. kaohsianghsieni, остальные обозначения как на рис. 1.
Figure 5. Distribution (mean proportion ± SE) of Ligophorus pilengas on gills of Planiliza 
haematocheilus in infections with single-species vs mixed with other Ligophorus species: 
A –gill arches, Б – sectors, В – hemibranchies, Г – gill filament parts. 
Keys: ■ – single-species infection, ● – mixed with L. llewellyni infection, 
▲ – mixed with L. llewellyni and L. kaohsianghsieni infection, other keys as in fig. 1.

Однако при одновидовой инвазии L. pilengas встречался более неравномерно, боль-
ше половины моногеней локализовались на I дуге (в среднем около 70%) и в 3 сек-
торе (около 75%), тогда как при совместной встречаемости с L. llewellyni и с обоими 
видами (L. llewellyni и L. kaohsianghsieni) на этих участках жабр найдено не более 
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40–45% особей этого вида (сравнение долей особей L. pilengas при одновидовой vs 
смешанной с другими видами инвазии на I дуге и в 3 секторе: F = 5.43, p = 0.01 
и F =10.5, p < 0.01 соответственно). В целом, когда L. pilengas встречался со-
вместно с L. llewellyni, который предпочитал те же участки жабр (I жаберную дугу 
и 2 сектор), что и L. pilengas, последний вид распределялся более равномерно между 
I–III дугами и 2 и 3 секторами. L. llewellyni встречался только при смешанных инва-
зиях, при этом его локализация не менялась в присутствии только L. pilengas или еще 
и третьего вида (рис.  6). Третий вид – L. kaohsianghsieni – найден только совместно 
с двумя другими видами. При инвазии тремя видами (рис.  7) даже на II жаберной 
дуге, где локализовались практически все особи L. kaohsianghsieni, распределение 
(т.е. доля) двух других видов (L. pilengas и L. llewellyni) не изменялось по сравнению 
с их распределением в отсутствие этого вида (рис. 5 и 6). Также не менялось распре-
деление моногеней по полужабрам (передней и задней) и частям жаберных лепестков 
(дистальной и проксимальной) в зависимости от присутствия других видов (рис. 5Б, 
6Б, 7Б и 5В, 6В, 7В).

В целом, каждый из исследованных видов, даже при отсутствии двух или одного 
из других видов лигофорусов, паразитирующих на пиленгасе, был ограничен в своем 
распределении характерными для каждого вида местами локализации на жабрах рыб, 
не меняя существенно своего распределения в зависимости от присутствия других 
представителей рода. Ligophorus pilengas в отсутствие других видов встречался даже 
более скученно, предпочитая I жаберную дугу (рис. 5А). 

Рисунок 6. Распределение (средняя доля ± SE) Ligophorus llewellyni на участках жабр 
Planiliza haematocheilus при смешанной инвазии с другими видами Ligophorus: 
А –жаберных дугах, Б –секторах, В – полужабрах. Обозначения: ● – только с L. pilengas, 
▲ – с L. pilengas и L. kaohsianghsieni, остальные обозначения как на рис. 1.
Figure 6. Distribution (mean proportion ± SE) of Ligophorus llewellyni on gills of Planiliza 
haematocheilus in infection mixed with other Ligophorus species: A – gill arches, Б – sectors, 
В – hemibranchies. Keys: ● – mixed with L. pilengas infection, ▲ – with L. pilengas 
and L. kaohsianghsieni infection, other keys as in fig. 1.
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Другой фактор, который может влиять на характер локализации моногеней на 
жабрах, – это их численность. При наименьшей численности (ИИ  ≤  20 экз./особь) 
более половины особей L. pilengas локализовались на I жаберной дуге, по мере уве-
личения интенсивности инвазии достоверно более равномерно распределяясь между 
другими дугами (сравнение долей моногеней на I жаберной дуге при ИИ ≤ vs >  
20 экз./особь: F =  6.58, p = 0.015). Однако даже при высокой численности (ИИ > 
100 экз./особь) наименьшая доля моногеней (в среднем около 10%) этого вида встре-
чалась на IV дуге (рис.  8А). При всех значениях численности больше половины 
особей L. pilengas локализовалось во 2 секторе, и при увеличении ИИ доля моногеней 
на этом секторе имела тенденцию возрастать, достигая 70% при максимальных зна-
чениях этого показателя (рис.  8Б). Однако сравнение доли особей во 2 секторе при 
ИИ ≤ 20 vs >100 экз./особь не выявило достоверной разницы между ними: F = 2.14, 
p = 0.16. При этом даже при максимальной численности лигофорусы не встречались 
в 1 секторе. Менее 25% особей L. pilengas локализовались на дистальных частях ле-
пестков, даже когда их численность превышала 100 экз. (рис. 8В). При всех значениях 
ИИ сохранялось распределение этих моногеней на передней и задней полужабрах, 
примерно 40 и 60% соответственно (рис. 8Г). 

Особи второго анализируемого вида – L. llewellyni – при численности менее 
70 экз./особь предпочитали локализоваться на I жаберной дуге (более 40%) и толь-
ко при максимальных значениях ИИ доля моногеней, встречающихся на этой дуге, 
снижалась, увеличиваясь при этом на II дуге, и распределение между этими дугами  
(I и II) выравнивалось (рис. 9А). Так, доли особей на I и II жаберной дугах при 
ИИ ≤ 70 экз./особь достоверно различались: F = 7.3, p < 0.01, тогда как при ИИ > 
70 экз./особь были статистически равны: F = 2.3, p = 0.13. При этом распределе-
ние L. llewellyni по секторам не менялось, даже при максимальной численности во 

Рисунок 7. Распределение (средняя доля ± SE) Ligophorus spp. на участках жабр Planiliza 
haematocheilus при смешанной инвазии тремя видами: А – жаберных дугах, Б – секторах, 
В – полужабрах. Обозначения: ■ – L. pilengas, ♦ – L. llewellyni, ○ – L. kaohsianghsieni, 
остальные обозначения как на рис. 1.
Figure 7. Distribution (mean proportion ± SE) of Ligophorus spp. on gills of Planiliza 
haematocheilus in three species mixed infection: A – gill arches, Б –sectors, В –hemibranchies. 
Keys: ■ – L. pilengas, ♦ – L. llewellyni, ○ – L. kaohsianghsieni, other keys as in fig. 1.
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2 секторе локализовалось 70% особей этого вида (рис.  9Б). При низкой численности 
(ИИ < 10 экз./особь) пропорции этих моногеней на полужабрах были почти равны 
(рис. 9В), тогда как при росте ИИ их доля на передней полужабре возрастала и была 
достоверно выше, чем на задней полужабре (сравнение долей особей на передней vs 
задней полужабре при ИИ > 10 экз./особь: F = 76.7, p < 0.01). При всех значениях 
интенсивности инвазии большинство особей L. llewellyni локализовалось на прокси-
мальных частях жаберных лепестков (рис. 9Г). 

Рисунок 8. Распределение (средняя доля ± SE) Ligophorus pilengas на участках жабр 
Planiliza haematocheilus при разных значениях интенсивности инвазии: А – жаберных дугах, 
Б – секторах, В – полужабрах, Г – частях жаберных лепестков. 
Обозначения: ■ –1–20 экз./особь, ○ –21–60 экз./особь, ▲– 61–100 экз./особь,  
♦ – 101–200 экз./особь, остальные обозначения как на рис. 1.
Figure 8. Distribution (mean proportion ± SE) of Ligophorus pilengas on gills of Planiliza 
haematocheilus at different ranges of infection intensity: A – gill arches, Б – sectors, 
В – hemibranchies, Г – gill filament parts. Keys: ■ – 1–20 spec./host, ○ – 21–60 spec./host, 
▲– 61–100 spec./host, ♦ – 101–200 spec./host, other keys as in fig. 1.

Таким образом, общий характер распределения на жабрах пиленгаса как  
L. pilengas, так и L. llewellyni не менялся существенно при изменении их численно-
сти. При всех уровнях интенсивности инвазии минимальная доля моногеней обоих 
видов отмечена на IV жаберной дуге, а большинство лигофорусов встречалось во  
2 секторе, на передней полужабре и проксимальных частях жаберных лепестков. При 
значениях ИИ менее 10 экз./особь наибольшая доля особей обоих видов встречена на 
I жаберной дуге, при этом при росте численности отмечена тенденция к выравнива-
нию пропорций лигофорусов, встречающихся на I и II жаберной дугах.

Длина рыб, в целом определяющая размер их жаберного аппарата, также может 
влиять на характер встречаемости видов Ligophorus на разных участках жабр. Ана-
лиз зависимости распределения L. pilengas по участкам жабр от размера хозяина 
(рис. 10) показал, что предпочтение этим видом I жаберной дуги, 2 и 3 секторов, 
а также проксимальных частей лепестков сохранялось для рыб всех размерных 
классов. Однако по мере роста жабр отмечено увеличение неравномерности рас-
пределения моногеней между секторами (рис. 10Б, 10В). У рыб с наименьшей дли-
ной тела доли особей L. pilengas, локализующихся на 2 и 3 секторах, практически 
равны, а при увеличении этого параметра – достоверно выше во 2 секторе (срав-
нение долей особей на 2 vs 3 секторах при TL рыбы > 30 см: F=21.3, p < 0.01).  



514

Рисунок 9. Распределение (средняя доля ± SE) Ligophorus llewellyni на участках жабр 
Planiliza haematocheilus при разных значениях интенсивности инвазии: А – жаберных дугах, 
Б – секторах, В – полужабрах, Г – частях жаберных лепестков. 
Обозначения: ■ –1–10 экз./особь, ○ – 11–40 экз./особь, ▲– 41–70 экз./особь,  
♦ – 71–110 экз./особь, остальные обозначения как на рис. 1.
Figure 9. Distribution (mean proportion ± SE) of Ligophorus llewellyni on gills of Planiliza 
haematocheilus at different ranges of infection intensity: A – gill arches, Б – sectors, 
В – hemibranchies, Г – gill filament parts. Keys: ■ – 1–10 spec./host, ○ – 11–40 spec./host, 
▲– 41–70 spec./host, ♦ – 71–110 spec./host, other keys as in fig. 1.

Рисунок 10. Распределение (средняя доля ± SE) Ligophorus pilengas на участках жабр 
Planiliza haematocheilus при разных значениях длины рыбы: А – жаберных дугах, 
Б – секторах, В – полужабрах, Г – частях жаберных лепестков. Обозначения: ■ – 13–30 см, 
○ – 31–40 см, ▲– 41–66 см, остальные обозначения как на рис. 1.
Figure 10. Distribution (mean proportion ± SE) of Ligophorus pilengas on gills of Planiliza 
haematocheilus at different ranges of fish total length: A – gill arches, Б –sectors, 
В – hemibranchies, Г – gill filament parts. Keys: ■ –13–30 см, ○ – 31–40 см, 
▲– 41–66 см, other keys as in fig. 1.

С ростом длины тела рыб также отмечено изменение соотношения долей особей 
L. pilengas, локализующихся на полужабрах (рис. 10В): они примерно равны при 
TL ≤ 30 см и достоверно различаются при увеличении этого показателя (сравне-
ние долей особей на передней vs задней полужабрах при TL > 30 см: F = 30.4,  
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p < 0.01).Аналогичные закономерности отмечены и для второго вида – L. llewellyni 
(рис. 11). Доли особей этого вида на жаберных дугах, в секторах и частях лепестков 
практически не менялись при увеличении размера рыб (рис. 11А, 11Б, 11Г). Одна-
ко отмечено изменение распределения моногеней, локализующихся на полужабрах  
(рис. 11В). Так, у рыб размерами ≤ 30 см только 40% L. llewellyni встречались на 
передней полужабре, а по мере роста рыб доля моногеней на этой полужабре увели-
чивалась вдвое,  при этом разница между долями особей на полужабрах становилась 
достоверной(сравнение долей особей на передней vs задней полужабрах при TL рыбы 
> 30 см: F = 23.3, p < 0.01).

Рисунок 11. Распределение (средняя доля ± SE) Ligophorus llewellyni на участках жабр 
Planiliza haematocheilus при разных значениях длины рыбы: А – жаберных дугах, 
Б – секторах, В – полужабрах, Г – частях жаберных лепестков. Обозначения: ■ –13–30 см, 
○ – 31–40 см, ▲– 41–66 см, остальные обозначения как на рис. 1.
Figure 11. Distribution (mean proportion ± SE) of Ligophorus llewellyni on gills of Planiliza 
haematocheilus at different ranges of fish total length: A – gill arches, Б – sectors, 
В – hemibranchies, Г – gill filament parts. Keys: ■ –13–30 см, ○ – 31–40 см, ▲– 41–66 см, 
other keys as in fig. 1.

Таким образом, по мере увеличения площади жабр пиленгаса существенно меня-
лось распределение обоих видов лигофорусов только на полужабрах, при этом при 
росте длины тела рыб возрастала доля моногеней на передней полужабре. 

ОБСУЖДЕНИЕ и ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате установлено, что все три вида Ligophorus, паразитирующих на 
Planiliza haematocheilus, достоверно неравномерно встречаются на разных участках 
жаберного аппарата рыб (на I–IV жаберных дугах, передней/задней полужабрах, 
в 1–3 секторах и на проксимальной/дистальной частях жаберных лепестков). При 
этом между L. pilengas и L. llewellyni не найдено никаких существенных различий 
в их распределении по выделенным локусам жабр пиленгаса. Ранее проведенный 
анализ локализации на жабрах рыб L. vanbenedeni и L. szidati, паразитирующих на 
Chelon auratus, а также L. acuminatus и L. szidati, встречающихся на C. saliens, выявил 
существенные различия между видами как в распределении на жабрах их хозяев 
(Пронькина и др., 2010), так и в морфологии прикрепительных образований (Euzet, 
Suriano, 1977). Тогда как анализируемая пара видов – L. pilengas и L. llewellyni – 
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имеет сходную форму и размеры структур прикрепительного диска (Dmitrieva et al., 
2007), что может объяснить схожесть их распределения на жабрах рыб. Третий вид –  
L. kaohsianghsieni, – паразитирующий на пиленгасе, имеет крючки и пластинки при-
крепительного диска, отличные от прикрепительных образований двух других видов 
(Гусев, 1985). Практически все его особи найдены на медиальном (2) и вентральном 
(3) секторах II жаберной дуги. Такая скученная локализация, вероятно, определяет-
ся, в первую очередь, его невысокой численностью, которая в 4–8 раз меньше, чем  
у двух других видов. Однако форма крючков – массивных с широкими лезвиями 
(Гусев, 1985) – также может определять выбор этими моногенеями для прикрепления 
именно II жаберной дуги, которая имеет как наибольшее количество филаментов, так 
и наибольшую общую площадь их поверхности (Caltran, Silan, 1996).

Многие авторы, изучавшие распределение моногеней по жаберному аппарату рыб, 
связывали неравномерность этого распределения с силой водного потока через разные 
участки жабр и находили то прямую зависимость между интенсивностью тока воды 
и долей или численностью червей (Hanek, Fernando, 1978; Gutiérrez, Martorelli, 1994), 
то обратную (Paling, 1969; Arme, Halton, 1972; Wootten, 1974; Изюмова, Жарикова, 
1982; Ясюк, 1986; Герасев, Старовойтов, 1988).

Исследованные нами виды локализовались преимущественно на хорошо омывае-
мых водой II и III жаберных дугах (Paling, 1968; Hanek, Fernando, 1978; Ясюк, 1986). 
При этом они предпочитали сектора (медиальный и вентральный), через которые 
проходит наибольший объем воды, но в пределах этих секторов большинство особей 
прикреплялось на менее омываемой проксимальной части лепестков. 

Площадь участка жабр рассматривалась в ряде исследований как фактор, в зна-
чительной степени определяющий количество моногеней, прикрепляющихся к нему 
(Adams, 1986; Buchmann, 1989; Доровских, 1991; Koskivaara et al., 1992). Согласно 
результатам анализа количества филаментов и площади поверхности разных участ-
ков жабр Chelon ramada (Caltran, Silan, 1996), наибольшую поверхность жаберных 
лепестков имеет II, затем I жаберные дуги, а наименьшую – IV. Задние полужабры  
II и I дуги, а затем III дуги имеют бóльшие поверхности, чем передние полужабры 
этих дуг. Исследованные нами виды Ligophorus предпочитали локализоваться на жа-
берных дугах (I–III) с наибольшей поверхностью для прикрепления, но существенно 
бóльшие их доли были представлены на передних полужабрах, которые по потенци-
альной площади для прикрепления моногеней меньше, чем задние. При этом, как 
отмечено выше, через эти участки жабр проходит наибольшей ток воды. 

Таким образом, вероятно, оба фактора – и размер участка жабр, и сила тока воды 
через него – совместно определяют выбор лигофорусами места локализации. Ранее 
к таким же выводам пришли и другие авторы, изучавшие распределение жаберных 
моногеней (Wootten, 1974; Gutiérrez, Martorelli, 1999; Rubio-Godoy, 2008). При этом 
эти авторы отмечали, что если большинство особей какого-либо вида локализовалось 
на бóльших по площади и хорошо омываемых водой дугах, то здесь они предпочи-
тали прикрепляться к участкам с меньшим током воды.  

Возможно, первоначальное распределение личинок и постличиночных стадий по 
жаберным дугам и полужабрам носит пассивный характер и определяется силой тока 
воды через них. Однако по мере развития прикрепительных структур виды могут 
менять свою локализацию, выбирая участки с менее интенсивным током воды. Так, 
исследованные нами лигофорусы предпочитают локализоваться на проксимальных 
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участках жаберных лепестков I–III жаберных дуг, через которые в пределах этих дуг 
проходит наименьший ток воды. 

В ряде работ (Mouillot et al., 2005; Šimková, Morand, 2008) было показано, что 
межвидовые взаимодействия, по-видимому, являются важным фактором, определяю-
щим структуру сообществ моногеней рода Dactylogyrus. Для четырех из семи видов 
Dactylogyrus, паразитирующих на жабрах плотвы, было отмечено выравнивание их 
распределения на жаберных дугах в месяцы, когда отсутствовали три других вида 
(Koskivaara et al., 1992), хотя  численность дактилогирусов в эти периоды также 
существенно уменьшалась. Однако изученное нами распределение L. pilengas и 
L. llewellyni по жабрам пиленгаса не зависело в значительной степени от присутствия 
второго вида из каждой пары. 

Численность (ИИ) инфрапопуляций моногеней – важный фактор, который мо-
жет оказывать влияние на их локализацию на разных участках жаберного аппарата 
рыб. В целом, можно было бы ожидать, что при низкой численности паразитов их 
распределение будет более неравномерно и будет иметь случайный характер, тогда 
как при увеличении интенсивности инвазии моногенеи будут занимать большее про-
странство жабр и будут распределяться более равномерно. Однако, несмотря на то 
что такая тенденция наблюдалась в нашем исследовании, она не была значительна и 
не приводила к увеличению доли лигофорусов на тех участках жабр, на которых они 
встречаются редко. Таким образом, общий характер встречаемости изученных видов 
Ligophorus на жабрах кефалей не зависел от численности их инфрапопуляций, но при 
увеличении интенсивности инвазии практически для всех видов отмечена тенденция 
к выравниванию их распределения на тех участках жабр, на которых они предпо-
читают локализоваться. Эти результаты согласуются с данными, ранее полученными 
для других моногеней (Arme, Halton, 1972; Жарикова, 1986; Доровских, Матрохина, 
1987; Buchmann, 1989; Koskivaara et al., 1992).

Вероятно, размер жаберного аппарата рыб будет оказывать влияние на локализа-
цию паразитов на разных участках жабр, поэтому была проанализирована зависимость 
распределения лигофорусов на жабрах от размера хозяина. Наиболее значимо при 
увеличении размера пиленгаса менялись доли L. pilengas и L. llewellyni на разных 
полужабрах, с ростом рыбы доли обоих видов на передней полужабре существенно 
возрастали.  Вероятно, такое перераспределение моногеней на участках жабр связано 
с неравномерным увеличением площади филаментов жаберных пластинок по мере 
увеличения размера рыб. Исследования структуры жабр Chelon ramada (Caltran, Silan, 
1996) показали, что с увеличением размера рыб площадь передних полужабр I–III дуг 
растет интенсивнее, чем задних. Таким образом, при увеличении длины рыб отмеча-
ется рост доли лигофорусов на тех участках жабр, площадь которых в наибольшей 
степени положительно зависит от размера хозяина. Аналогичная зависимость была 
отмечена в распределении Ancyrocephalus paradoxus, большинство особей которого 
локализуется на истмусе жабр судака у рыб младших возрастов, а по мере роста 
хозяев увеличивается доля моногеней на IV и I жаберной дугах, площадь которых 
растет с возрастом (Старовойтов, 1986, 1989). 
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THE DISTRIBUTION OF MONOGENEANS OF THE GENUS LIGOPHORUS 
ON GILLS OF THE SOIUY MULLET PLANILIZA HAEMATOCHEILUS

N. V. Pronkina, E. V. Dmitrieva

Keywords: Monogenea, Ligophorus, congeners, distribution on gills, infrapopulation 
number, fish size

SUMMARY

The distribution on the host gills of three monogenean species of Ligophorus Euzet et Suriano, 
1977, parasitising soiuy mullet Planiliza haematocheilus (Temminck & Schlegel, 1845) in the Black 
and Azov seas was studied. Specimens of L. pilengas and L. llewellyni prefer to localize on the same 
gill sites, namely, I–III gill arches and their medial sectors. The third species, L. kaohsianghsieni, 
was distributed on the gills more crowdedly, with about 80% of its specimens being present on 
II gill arch, occurring on the medial and ventral sectors approximately equally. In general, most 
monogeneans were found on the largest in area and well-watered gill arches and sectors, as well as 
the anterior hemibranchies, however within these areas they preferred to attach to proximal half of 
filaments with less amount of water current. The presence of congeners on gills had no significant 
effect on the distribution of L. pilengas and L. llewellyni. Increasing infrapopulation number resulted 
in a more uniform distribution of monogeneans on gills; their proportion upsurges significantly on 
the faster growing anterior hemibranchs as fish size increased. 
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Даны характеристика современного видового состава паразитов рыб в водоемах юга  
Западной Сибири и оценка безопасности объектов рыболовства по наличию в рыбах личинок 
трематод из семейств Opisthorchiidae и Diphyllobothiidae, вызывающих заболевания у людей. 
Для получения этих данных с мая по ноябрь 2015 г. было исследовано 817 экз. рыб 14 видов, 
относящихся к пяти семействам: Coregonidae (1 вид), Thymallidae (1), Cyprinidae (8), Lotidae 
(1), Percidae (3). У исследованных рыб из 11 озер и 4 рек четырех областей (Новосибирская, 
Томская, Кемеровская и Омская области) юга Западной Сибири обнаружены эктопаразиты (ра-
кообразные и пиявки) и эндопаразиты (моногенеи, трематоды, и цестоды). Наиболее разнообра-
зен видовой состав трематод. Выявлены метацеркарии семейств Opisthorchiidae (роды Metorchis 
и Opisthorchis), Bucephalidae (род Rhipidocotyle), Prohemistomatidae (род Paracoenogonimus) 
и Diplostomidae (роды Diplostomum, Posthodiplostomum, Tylodelphys). Из них два вида 
Opisthorchis felineus и Metorchis bilis опасны для человека и домашних животных. Среди об-
следованных 101 экз. хищных рыб двух видов не были обнаружены особи, зараженные пле-
роцеркоидами сем. Diphyllobotriidae, которые опасны для человека и домашних животных.

Ключевые слова: эктопаразиты, описторхоз, Metorchis bilis, Opisthorchis felineus, 
Rhipidocotyle, Paracoenogonimus, Diplostomatidae, Западная Сибирь

DOI: 10.31857/S0031184723060066; EDN: RWPEGE

Водоемы юга Западной Сибири богаты рыбными ресурсами, что определяет их 
высокую продуктивность (Ермолаева, 2020). После падения объема добычи рыбы  
в конце ХХ века, связанного с кризисом отрасли, в последние годы происходит рост 
уловов, обусловленный постепенной интенсификацией промысла. В реках Иртыш, Обь 
и их притоках из аборигенных видов в уловах преобладают обыкновенная щука Esox 
lucius, язь Leuciscus idus, плотва Rutilus rutilus, елец Leuciscus baicalensis и речной 
окунь Perca fluviatilis, а из чужеродных – лещ Abramis brama. Значительно меньше 
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из аборигенных видов добывают стерлядь Acipenser ruthenus (в Омской и Томской 
областях), обыкновенного ерша Gymnocephalus cernuus, налима Lota lota, а также 
вселенцев – обыкновенного судака Sander lucioperca и сазана Cyprinus carpio. Про-
мысел пеляди Coregonus peled имеет сезонный характер (во время нерестовой мигра-
ции). В реках Кемеровской области промыслом также осваивают сибирского хариуса 
Thymallus arcticus и тайменя Hucho taimen, численность которых, однако, невелика. 
В Новосибирском водохранилище в промысле преобладает лещ, в незначительном 
количестве добывают из аборигенных видов щуку, плотву, язя, окуня, серебряного 
карася, а из чужеродных – сазана и судака. В озерах из аборигенных видов в уловах 
преобладают золотой Carassius сarassius и серебряный C. gibelio караси (учитываемые 
рыбопромысловой статистикой совместно, как рыбы рода Carassius), плотва, окунь, 
обыкновенная щука, а из чужеродных относительно многочислен сазан. В наиболее 
крупных озерах в состав уловов, кроме указанных видов, входят язь, а также вселенцы 
– лещ и судак (Ростовцев, Интересова, 2015; Интересова и др., 2017; Абрамов и др., 
2023; Зайцев и др., 2023). Постепенно в реках и озерах региона нарастает численность 
уклейки Alburnus alburnus, относительно недавно натурализовавшейся в водоемах 
региона (Интересова, Хакимов, 2015). Ихтиопаразитологические исследования на юге 
Западной Сибири начались в конце XVIII в., а с 1960-х годов и прудовые рыбы стали 
обследоваться систематически (Скрипченко, 1965; Титова, 1965). 

Собранные данные по фауне и экологии паразитов рыб, инфекционным, инвази-
онным и незаразным болезням, а также мерам борьбы с ними обобщены в сводках  
С.Д. Титовой (1965), В.В. Кашковского и др. (1974). Учитывая большое значение 
рыбы в питании местного населения, ихтиопаразитологические обследования оста-
ются актуальными и в настоящее время. Цель настоящего исследования: дать харак-
теристику современному таксономическому составу паразитов рыб в водоемах юга 
Западной Сибири и оценить безопасность объектов рыболовства по наличию в рыбах 
личинок трематод из семейства Opisthorchiidae и цестод семейства Diphyllobothiidae, 
вызывающих заболевания у людей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Основой для настоящей работы послужили материалы, собранные в ходе мониторин-
га состояния водных биологических ресурсов Новосибирским филиалом ФГБНУ «ВНИРО» 
на разнотипных водных объектах Новосибирской, Омской, Томской и Кемеровской областей  
в мае–ноябре 2015 г. Рыбы из Обского бассейна были отловлены на Новосибирском водохра-
нилище, (у с. Береговое) в р. Обь у г. Новосибирска (напротив ж/д-вокзала и на приплотинном 
участке) (Новосибирская область) и в р. Обь у п. Магочин и у с. Мельниково (Томская область), 
в районе г. Камень на Оби (Алтайский край). Обследованы выборки на четырех участках при-
тока Оби реки Томь: у с. Атаманово, с. Осиновое Плесо, г. Кемерово (Кемеровская область)  
и у г. Томск (Томская область), а кроме этого, обследована выборка из реки Кия у г. Мариинск 
(Кемеровская область). Рыбы из Иртышского бассейна были отловлены в Иртыше в Саргатском 
и Знаменском районах Омской области. Обследована рыба из 11 озерных экосистем Ново-
сибирской (оз.  Чаны, оз.  Малый Сартлан, оз.  Сартлан, оз.  Карган, оз.  Чебачье, оз.  Кротово, 
оз.  Карасевое, оз.  Белое) и Омской областей (оз.  Салтаим-Тенис, оз.  Ик, оз.  Редкое) (рис. 1). 
Кроме этого, к анализу привлечены сведения о паразитах рыб из водоемов тех же областей, 
собранных Светланой Матвеевной Соусь в 2010–2014 гг.

Рыб отлавливали с использованием ставных жаберных сетей и малькового невода. Названия 
рыб приведены согласно Romanov et al. (2017). У исследуемых экземпляров оценивали стан-
дартную длину и массу. Возраст рыб определяли по чешуе или по жаберным крышкам (Прав-
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дин, 1966). Стандартная длина (мм) рыб составила: лещ 127–210 , уклейка 97–160, серебряный 
карась 120–250, елец 108–170, плотва 130–195, судак 250–325, окунь 125–195, ерш 108–155. 

Рисунок 1. Схема мест отлова рыб: 1 – Новосибирское водохранилище у с. Береговое; 
2 – р. Обь, приплотинный участок; 3 – р. Обь, в черте г. Новосибирска; 4 – р. Обь около 
с. Мельниково; 5 – р. Обь п. Могочин; 6 – р. Томь с. Атаманово; 7 – р. Томь с. Осиновое 
Плесо; 8 – р. Томь г. Кемерово; 9 – р. Томь г. Томск; 10 – р. Кия в районе г. Мариинск;  
11 – р. Иртыш, Саргатский р-н; 12 – р. Иртыш, Знаменский р-н; 13 – Оз. Салтаим-Тенис;  
14 – Оз. Ик; 15 – Оз. Редкое; 16 – Оз. Чаны; 17 – Оз. Малый Сартлан; 18 – Оз. Сартлан;  
19 – Оз. Карган; 20 – Оз. Чебачье; 21 – Оз. Кротово; 22 – Оз. Карасевое; 23 – Оз. Белое;  
24 – р. Обь около г. Камень на Оби.
Figure 1. Scheme of fish catching sites: 1 – Novosibirsk reservoir near Beregovoe village; 
2 – Ob River, near Novosibirsk HPS dam; 3 – Ob River, near Novosibirsk city; 4 – Ob River,  
near Mel’nikovo village; 5 – Ob River, near Mochigon village; 6 – Tom’ River, near Atamanovo 
village; 7 – Tom’ River, near Osinovoye Pleso village; 8 – Tom’ River, near Kemerovo city;  
9 – Tom’ River, near Tomsk city; 10 – Kiya River, near Mariinsk town 11 – Irtysh River, 
Sargatsky district; 12 - Irtysh River, Znamensky district; 13 – Lake Saltaim-Tenis; 14 – Lake Ik; 
15 – Lake Redkoye; 16 – Lake Chany; 17 – Lake Malyy Sartlan; 18 – Lake Sartlan; 19 – Lake 
Kargan; 20 – Lake Chebach’ye;21 – Lake Krotovo; 22 – Lake Karasevoye; 23 – Lake Beloye;  
24 – Ob River, near Kamen’-na-Obi town.

Рыбы исследованы методом полного и неполного паразитологического вскрытия, обще-
принятым компрессорным способом (Быховская-Павловская, 1985; Судариков и др., 2006). 
Поскольку удаленность водоемов от лаборатории была разной, то рыбу для обследования до-
ставляли в свежем, охлажденном, подсоленном или замороженном виде. В связи с этим сведе-
ния о жаберных и накожных паразитах не являются полными.  Мышечную ткань обследовали 
с левой стороны рыбы с четырех участков (каждый размером 1 см2 (рис. 2): с дорсальной 
стороны под спинным плавником (1), с латеральной стороны в области грудного плавника (2), 
с вентральной стороны между брюшным и анальным плавниками (3) и с латеральной стороны 
в средней части хвостового стебля, в области боковой линии (4). 

Всего было исследовано 817 экз. 14 видов рыб (табл. 1). Зараженность рыб оценивали, 
используя показатели экстенсивности инвазии, интенсивности инвазии и индекса обилия. Ста-
тистическая обработка материала проведена с использованием программы Excel-2002.
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Таблица 1. Видовой состав и количество обследованных рыб в реках и озерах 
юга Западной Сибири с мая по ноябрь 2015 г.
Table 1. Species composition and number of examined fish in rivers and lakes 
in the south of Western Siberia from May to November 2015

№ Виды рыб Озера Реки Итого
Семейство Coregonidae

1 Пелядь Coregonus peled 30 0 0
Семейство Thymallidae

2 Хариус Thymallus arcticus 0 42 42
Семейство Cyprinidae

3 Лещ Abramis brama 10 58 68
4 Уклейка Alburnus alburnus 0 109 109
5 Карась серебряный Carassius gibelio 166 16 182
6 Сазан Cyprinus carpio 15 15 30
7 Язь Leuciscus idus 12 16 28
8 Сибирский елец Leuciscus baicalensis 0 50 50
9 Озерный гольян Rhynchocypris percnurus 41 0 41
10 Плотва Rutilus rutilus 10 42 52

Семейство Lotidae
11 Налим Lota lota 5 2 7
12 Ерш обыкновенный Gymnocephalus cernuus 0 77 77

Семейство Percidae
13 Речной окунь Perca fluviatilis 31 16 47
14 Обыкновенный судак Sander lucioperca 34 20 54

Итого: 388 429 817

Рисунок 2. Схема расположения участков мышечной ткани, взятых для обследования 
на теле рыбы: 1 – с дорсальной стороны, под спинным плавником; 2 – с латеральной 
стороны, в области грудного плавника; 3 – с вентральной стороны, между брюшными  
и анальным плавниками; 4 – с латеральной стороны, в средней части хвостового стебля,  
в области боковой линии.
Figure 2. Scheme of the location of muscle tissue sections taken for examination on the fish’s 
body: 1 – the dorsal side, under the dorsal fin; 2 – the lateral side, in the area of the pectoral fin;  
3 – the ventral side, between the ventral and anal fins; 4 – the lateral side, in the middle part  
of the caudal peduncle, in the area of the lateral line.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

У исследованных рыб из озер и рек четырех областей юга Западной Сибири об-
наружены эктопаразиты (ракообразные и пиявки) и эндопаразиты, представленные 
плоскими червями (моногенеи, трематоды и цестоды).

Эктопаразиты
В оз.  Карган (Новосибирская область) было обследовано 30 экз. рыбопосадоч-

ного материала – пеляди (стандартная длина 9–10 см). На всех исследованных осо-
бях (100%) обнаружены ракообразные рода Clavellisa Wilson, 1915 (Lernaeopodidae, 
H. Milne-Edwards, 1840). Интенсивность инвазии составляла 2–8%, среднее – 4%, 
индекс обилия 3.3 экз. Известно, что этот паразит встречается на жабрах сельдеобраз-
ных в морях Азовском, Черном и, может быть, в Тихом океане на Дальнем Востоке,  
а также встречается в низовьях рек, впадающих в эти моря, найден и в озере Палео-
стоми у г. Батуми (Бауер, 1987). Ранее представители этого семейства на территории 
Сибири не отмечены. Перед посадкой в оз. Карган следовало бы провести рыб через 
антипаразитарные ванны, хотя бы используя средства (перманганат калия, хлорофос, 
негашеная известь, марганцевокислый калий), которые в Сибири применяют для борь-
бы с сибирскими видами паразитических ракообразных (Соусь, Ростовцев, 2006).

Эктопаразиты трех других семейств были отмечены ранее у рыб из водоемов Но-
восибирская области. Так, в 2010 у 6.8% серебряных карасей (возрастом от 3+ до 5+) 
из оз. Кротово были обнаружены жаберные вши сем. Ergasilidae Von Nordmann, 1832. 
По сведениям С.М. Соусь (персональное сообщение), на жабрах у карася из Ново-
сибирского водохранилища были найдены два вида этого семейства Ergasilus briani 
Markewitsch, 1932 и Ergasilus sieboldi Nordman, 1832. Рачки рода Ergasilus, жаберные 
вши, могут вызывать интоксикацию организма хозяина, например, вызывая некроз 
жаберной ткани, а нередко приводят и к гибели своего хозяина, поскольку на пора-
женных участках поселяются патогенные грибки https://www.zoospravka.ru/MedAqua/
ergasilus.htm. В монографии С.Д. Титовой (1965) представители рода Ergasilus от-
мечены у ельцов из р. Томь, из озер Сартлан и Убинское (до 52.8%), а также у язей 
из Средней Оби. 

В 2011  г. у карасей серебряных (3+ и 4+) из Новосибирского водохранилища  
и из р. Обь найдены паразитические ракообразные из рода Lernaea Linnaeus, 1758 
(Lernaeidae) (Соусь, персональное сообщение). По данным World Register of Marine 
Species, известно 55 видов этого рода https://www.marinespecies.org/aphia.php?p=taxlist, 
однако в прудовых хозяйствах Российской Федерации эпизоотическое значение имеют 
два вида: L. elegans Leigh-Sharpe, 1925 и L. cyprinacea Linnaeus, 1758. Согласно дан-
ным Harding (1950), к настоящему времени указанные виды считаются синонимами 
принятого названия L.  cyprinacea. При этом в водоемах юга Западной Сибири эти 
ракообразные были обнаружены на поверхности тела рыб, однако есть сведения об 
их локализации и на жабрах (Хорошельцева и др., 2019). 

В 2017 г. Е.Н. Кашинской с соавторами (Kashinskaya et al., 2021) на базе оз. Чаны  
(Новосибирская область) было проведено исследование микробиоты покровов тела 
Carassius gibelio Linnaeus 1758, пораженных эктопаразитическими ракообразными 
и свободных от них. Исследователи обнаружили, что Lernaea cyprinacea и Argulus 
foliaceus (Argulidae) изменяют микробиоту кожи хозяина, что, возможно, способствует 
развитию вторичных бактериальных инфекций у рыб. Ранее Argulus foliaceus находили 
у ельцов из озер Сартлан и Убинское (Титова, 1965). 
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Кроме паразитических ракообразных, на теле рыб кормятся пиявки (Glossiphoniidae). 
Так, в 2012 г. (Соусь, персональное сообщение) на леще и судаке из Новосибирского 
водохранилища были обнаружены пиявки Hemiclepsis marginata O.F. Muller, 1774. 

Таким образом, характеризуя обследованных рыб в водоемах юга Западной Си-
бири, следует отметить, что современный таксономический состав эктопаразитов 
включает представителей ракообразных четырех семейств (Lernaeopodidae, Lernaeidae, 
Argulidae и Ergasilidae) и пиявок (Glossiphoniidae).

Эндопаразиты

Моногенеи
Моногенеи были представлены тремя семействами Dactylogyridae Bychowsky, 

1933, Tetraonchidae Monticelli, 1903 и Diplozoidae Palombi, 1949. У рыб из озерных 
экосистем в Новосибирской и Омской областях обнаружены представители рода 
Dactylogyrus. Так, Dactylogyrus extensus найдены у сазана из оз. Сартлан, а у карася 
серебряного из оз. Ик – Dactylogyrus sp. Ранее (в 2010–2011 гг.) представители этого 
же рода обнаружены у карасей серебряных из озер Кротово и Чебачье, а также из 
Новосибирского водохранилища (Соусь, персональное сообщение). В монографии 
С.Д. Титовой (1965) представители рода Dactylogyrus отмечены у ельцов из Верхней 
Оби и Томи. Представители второго семейства относятся к специфичному паразиту 
щуковых – Tetraonchus monenteron (Wagener, 1857) Diesing, 1858. Он был обнаружен 
у пятилетней щуки из р. Средняя Терсь (Кемеровская область) в 2010 г. (Соусь и др., 
2014). Представители семейства Diplozoidae вида Eudiplozoon nipponicum (Goto, 1891) 
Khotenovsky, 1985 обнаружены у одного из двух обследованных сазанов (2+) в 2010 
из оз. Хорошее (Соусь, персональное сообщение). 

При этом у рыб, наряду с моноинвазиями, вызванными моногенеями, нередко 
отмечены и миксинвазии, которые существенно влияют на обмен веществ хозяина. 
На примере годовиков карпа Ю.В Лобойко (2013) было показано, что при моно-  
и смешанной эктопаразитарных инвазиях Lernaea и Dactylogyrus существенно снижа-
ется активность антиоксидантных ферментов супероксиддисмутазы, глутатионперок-
сидазы и каталазы не только в жабрах, но и в тканях гепатопанкреаса, и в скелетных 
мышцах хозяина.

Трематоды
В исследованной выборке наиболее разнообразен видовой состав трематод. Выяв-

лены метацеркарии четырех семейств: Diplostomidae Poirier, 1886; Bucephalidae Poche, 
1907; Prohemistomatidae Sudarikov, 1961 и Opisthorchiidae Blanchard, 1895.

Поскольку часть выборки была предоставлена нам свежевыловленной, мы имели 
возможность исследовать глаза рыб. Метацеркарии семейства Diplostomidae, лока-
лизованные в глазах рыб, относились к трем родам: Diplostomum Nordmann, 1832, 
Posthodiplostomum Dubois, 1936 и Tylodelphys Diesing, 1850. В исследованной выборке 
метацеркарии рода Diplostomum обнаружены в реках Кемеровской и Томской областей 
у уклейки из реки Томь (у г. Кемерово); у четырех видов (судак, окунь, елец, уклейка) 
из р. Томь у г. Томск и у 7 видов рыб (елец, карась серебряный, окунь, судак, ерш, 
лещ, плотва) из р. Обь у с. Мельниково. Зараженность карповых и окуневых рыб не 
имела значимых различий как по экстенсивности (53.33% и 47.62%, соответственно 
р > 0.05), так и по индексу обилия 3.23 и 2.33 (t-test = 0.8, р > 0.05). Показатели ин-
декса обилия трематод рода Diplostomum статистически значимо выше у рыб из Оби 
(13.7 ± 3.64, σ = 3.638), чем у рыб из р. Томь (1.4 ± 0.27, σ = 0.269, р < 0.001). Мак-
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симальные показатели зараженности отмечены у рыб из Оби у с.  Мельниково. Так, 
самый высокий уровень зараженности здесь был у плотвы 94.12%, а максимальная 
интенсивность инвазии 95 экз. (42 экз. в левом и 53 экз. в правом глазе) – у судака 
(стандартная длина 380 мм, масса 418 г).

Ранее представители рода Diplostomum зарегистрированы в озерных экосистемах 
Новосибирской области у 16–66% рыб (карась золотой, лещ, плотва, сазан) из оз. Чаны  
(Бабуева и др., 1989); в 2010–2011 гг. (Соусь, персональное сообщение) у окуней и 
карасей серебряных из оз. Кротово; карасей серебряных из оз. Чебачье, у плотвы 
из оз. Хорошее. В водоемах Омской области лещи из речной (р.  Иртыш) и озер-
ной экосистем (оз.  Салтаим-Тенис) отмечены в качестве хозяев метацеркарий рода 
Diplostomum (Соусь и др., 2014). В речных экосистемах Кемеровской области шесть 
видов рыб были поражены трематодами этого рода. Так, трематоды рода Diplostomum 
в р. Томь обнаружены у плотвы, ельца, карася серебряного, уклейки; в р. Иня – у вер-
ховки; в р. Глухая – у уклейки;  в р. Средняя Терсь – у ельца и леща. Метацеркарии 
Diplostomum volvens Nordmann, 1832 обнаружены у окуней из оз.  Салтаим (Омской 
области), из р.  Томь и Беловского водохранилища (Кемеровской области). Широкое 
распространение представителей рода Diplostomum показано и в монографии С.Д. Ти-
товой (1965): плотва указана вторым промежуточным хозяином этого рода в 14 из 
15 обследованных водоемов Западной Сибири, елец – в 10 из 11, а язь – в 13 из 13.

Пять видов рыб с метацеркариями рода Posthodiplostomum обнаружены в озерных 
экосистемах в Новосибирской области (у плотвы в оз. Большие Чаны, у озерного го-
льяна и золотого карася из оз. Кротово, у карася серебряного из оз. Карган, у окуня 
из оз. Малый Сартлан) и у карася серебряного из оз. Ик в Омской области. Предста-
вители этого рода найдены в речных экосистемах Томской области у пяти видов рыб 
(в р. Обь у с. Мельниково – карась серебряный, окунь, судак, ерш; из р. Томь – окунь, 
елец) и в Кемеровской области у ельцов из р.  Кия (в районе г.  Мариинск). Индекс 
обилия трематод рода Posthodiplostomum у рыб из р. Томь статистически значимо 
ниже, чем в р. Обь (0.04 ± 0.02, σ = 0.281 и 1.1 ± 0.44, σ = 2.689 соответственно, р = 
0.024). Метацеркарии этого рода были обнаружены как в пигментном слое глаз, так 
и в мышцах. Интересно отметить, что у окуневых видов рыб локализация метацер-
карий – глаза, а у карповых – мышцы, у основания грудных плавников.

Ранее в водоемах Новосибирской области представители рода Posthodiplostomum 
зарегистрированы у язя и уклейки из р.  Иня (в 2010  г.); в 2011  г. у судака и щуки 
из Новосибирского водохранилища, у карася серебряного, судака и щуки из оз. Кро-
тово (Соусь, персональное сообщение). Шесть видов рыб указаны хозяевами рода 
Posthodiplostomum в бассейне оз. Чаны. Уровень их зараженности варьировал от 0.9% 
у сеголеток плотвы до 37.5% у пескаря (Ядренкина, 2014). В 2013 г. у двух из пяти пе-
лядей из оз. Калыкуль (Омская область) обнаружены метацеркарии Posthodiplostomum 
cuticula (Соусь и др., 2014).

Первые сведения о зараженности рыб трематодами сем. Diplostomidae в водоемах 
Томской области приведены С.Д. Титовой (1965). Однако при всей масштабности про-
веденных в то время работ, в бассейне Верхней Оби не было отмечено зараженности 
рыб метацеркариями трематод рода Posthodiplostomum. При этом в последние годы 
сведения о таких находках появились. Так, данный паразит отмечен у щуки, плотвы, 
золотого карася, язя и леща в Новосибирском водохранилище (Соусь, Ростовцев, 2006; 
Морозко и др., 2019).
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Метацеркарии Tylodelphys clavata Nordmann, 1832 обнаружены в стекловидном 
теле глаз у леща, ельца и окуня из р. Томь (у г. Томск), у плотвы и окуня из р. Обь 
(у с.  Мельниково) в Томской области. Максимальная интенсивность инвазии раз-
личалась у разных видов: елец – 1 метацеркария, лещ – 4, плотва – 6 и окунь – 7.  
В водоемах других областей этот вид отмечен ранее. Так, в Новосибирской области  
(в 2010–2011  гг.) метацеркарии этого рода зарегистрированы у карася серебряного, 
щук, плотвы и окуня из оз.  Кротово, а в оз.  Чебачье – у плотвы и окуня (Соусь, 
персональное сообщение). В р. Томь (Кемеровской области) этот вид отмечен у 8.3% 
окуней, а в оз. Салтаим (Омская область) у 50% окуней и 5.7% лещей (Соусь и др., 
2014).

Представители трех следующих семейств локализовались в мышцах рыб.
Метацеркарии Rhipidocotyle sp. (Bucephalidae) обнаружены у ельцов в Томской об-

ласти в р. Обь (у с. Мельниково) в первой декаде июня, а в р. Томь в районе г. Томск 
только в августовской выборке. 

Трематоды сем. Prohemistomatidae были представлены одним видом Paracoeno-
gonimus ovatus Katsurada, 1914. Метацеркарии P. ovatus обнаружены у плотвы из Оби 
(у с.  Мельниково), у ельца и уклейки из р.  Томь около г.  Томск в Томской области. 
Зараженные ельцы около г.  Томск обнаружены во все месяцы обследования с июля 
по сентябрь. Уровень их зараженности варьировал от 9.1 до 50%, а индекс обилия 
составил 1.3  экз. У ельца из Оби (у г.  Камень на Оби) были обнаружены метацер-
карии этого же вида в конце сентября с интенсивностью инвазии 3 экз. В р. Иртыш 
вторыми промежуточными хозяевами этого вида зарегистрированы язь (стандартная 
длина от 19 до 36 см) и лещ (от 23 до 25 см), в Знаменском районе – оба вида,  
а в Саргатском – только язь. 

Изучение локализации P.  ovatus на отдельных участках тела рыб позволило вы-
явить, что 50% метацеркарий обнаружено между брюшным и анальным плавника-
ми (рис. 3). Ранее в мышцах язя, судака и леща из Новосибирского водохранилища  
(с. Береговое) у ельцов из р. Иртыш и оз. Салтаим-Тенис (Омская область) найдены 
метацеркарии P. ovatus (Соусь, персональное сообщение).

Четвертое семейство Opisthorchiidae было представлено тремя видами трематод. 
Все эти виды были обнаружены нами и у первых промежуточных хозяев – моллю-
сков семейства Bithyniidae в водоемах Западной Сибири (Сербина, Пельгунов, 2016; 
Serbina, 2022; Katokhin, Serbina, 2023). 

Метацеркарии Metorchis xanthosomus Creplin, 1825 обнаружены у язей и лещей, 
как в Саргатском, так и в Знаменском районах Омской области. В районе г.  Томск 
метацеркарии этого вида обнаружены у ельцов во все месяцы, кроме августа. Средний 
уровень зараженности составил 35% (максимально 50%), а индекс обилия – 2.6 экз. 
Следует отметить, что уровень заражения рыб, отловленных в районе правобере-
жья Новосибирского водохранилища, был ниже (5.0–15.4%), однако метацеркариями 
этого вида были заражены четыре вида карповых: язь, елец, плотва, лещ (Бонина, 
Сербина, 2011). Карпенко с соавторами (Карпенко и др., 2008; Кarpenko et al., 2008) 
находили метацеркарий M.  xantosomus у язя и плотвы из р.  Чулым (Новосибирская 
область). Эти же виды рыб указаны в качестве хозяев и в более северных водоемах 
Обь-Иртышского бассейна. Так, в р. Тобол (крупный левобережный приток Ирты-
ша) зараженность рыб метацеркариями M. xanthosomus составила у язя 3–7%, ельца 
3–6% и плотвы 5–8% (Фаттахов, 2004). Роль окончательных хозяев для этого вида 
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исполняют рыбоядные птицы, однако существует потенциальная опасность заражения 
животных и человека. 

К настоящему времени установлено, что у населения, проживающего на терри-
тории Обь-Иртышского речного бассейна, наряду с описторхозной инвазией, вызы-
ваемой трематодами Opisthorchis felineus Rivolta 1884, встречается заболевание ме-
торхоз, вызванное таксономически близким видом этого же семейства Metorchis bilis 
Braun, 1890. Нередко отмечается микст-инвазия этими трематодами (Фёдоров и др., 
2002). В монографии С.Д. Титовой (1965) нет сведений об обнаружении метацеркарий 
Metorchis bilis. Вероятно, зараженность рыб метацеркариями O. felineus включает све-
дения об обоих этих видах. Сорокалетние наблюдения С.М. Соусь (2006) в оз. Крото-
во, показали, что у гольяна и верховки обнаружены оба вида метацеркарий (O. felineus 
и M. bilis), а у карасей только меторхи. В обзоре М.А. Мосиной с соавторами (2019) 
показано, что в водоемах Новосибирской области язь, плотва, елец и верховка отмече-
ны хозяевами обоих указанных видов трематод. Интересно отметить, что А.Е. Жохов 
и М.Н. Пугачева (2019) обнаружили «чистый» очаг меторхоза в верхнем течении двух 
малых рек Ярославской области. Авторы провели контрольное заражение хомяков и 
доказали, что плотва, язь и верховка заражены только метацеркариями Metorchis bilis. 

В настоящем исследовании метацеркарии O.  felineus обнаружены во всех обсле-
дованных реках: Кия (у г. Мариинск, Кемеровская область), Томь у г.  Томск (Том-
ская область), р. Иртыш в Саргатском и Знаменском районах (Омской область), Обь  
у г.  Камень на Оби (Алтайский край), на приплотинном участке Обь ГЭС (Ново-
сибирская область), у п. Магочин (Томская область). Метацеркарии O.  felineus об-
наружены у 8.33% язей и у плотвы (1 из 10), отловленных на приплотинном участ-
ке Новосибирской ГЭС. В р.  Иртыш хозяевами описторхид зарегистрирован язь  
(3 из 6 исследованных) в Саргатском районе и 6 из 11 в Знаменском. 85% ельцов  
с метацеркариями описторхид обнаружены в р.  Томь у г. Томск (Томская область),  
в р. Кия (1 из 4, Кемеровская область), в р. Обь у г. Камень на Оби (1 из 4, Алтайский 
край) и у п. Магочин (4 из 5, Томская область). У ельцов из р. Обь у п.  Магочин, 
наряду с O. felineus, обнаружены метацеркарии M. bilis. В 1995 г. мы находили мета-
церкарии M. bilis, в 30 из 31 экз. исследованных верховок из р. Чулым (у г. Чулым, 
Новосибирской области, Сербина, настоящее сообщение). Уровень зараженности (%) 
разных видов карповых метацеркариями M. bilis в водоемах Новосибирской области 
варьировал в пределах 17.8–100 у верховки, 2.5–100 у ельца, 7.2–80.6 у язя, 1.3–3.1 
у плотвы и 0–5.1 у озерного гольяна (Мосина и др., 2019). В более северных во-
доемах Обь-Иртышского бассейна эти показатели значительно ниже. По сведениям 
Р.Г.  Фаттахова (2004), в р. Тобол экстенсивность инвазии метацеркариями M. bilis 
ельца составила 13–19%, язя 7–14%, плотвы 1–4%.

В р. Томь у г. Томск гельминтологическое обследование рыбы проводилось еже-
месячно с мая по сентябрь 2015  г. Ельцы, зараженные метацеркариями O.  felineus, 
обнаружены в течение всех месяцев обследования с июня по сентябрь. Максимальное 
количество личинок в зараженной рыбе (стандартная длина 18.5 см) было 106 экз.  
Средний уровень зараженности ельцов составил 85%, варьируя от 54.5 до 100%  
в разные месяцы. Индекс обилия O.  felineus (20.8  экз.) был на порядок выше, чем 
индекс обилия метацеркарий M.  xantosomus. Согласно результатам изучения лока-
лизации метацеркарий семейства Opisthorchiidae на отдельных участках тела рыб, 
максимальное количество метацеркарий обнаружено с дорсальной стороны, под спин-
ным плавником (рис. 3). Этот участок локализации был отмечен и у ельцов (46%),  
и у язей (86%).
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Цестоды
Представители цестод (семейства Liguildae) обнаружены у лещей в Новосибир-

ском водохранилище, а также у гольца и пескаря из р. Кия1 (Кемеровская область). 
Ранее представители семейства Liguildae выявлены у ельцов из 5 водоемов (из  
11 обследованных), среди которых указаны Средняя Обь, Томь, Иртыш и оз. Убинское 
(Титова, 1965). В 2011 г. у карасей серебряных (возрастом от 3+ до 5+) из оз. Крото-
во были обнаружены Digramma interrupta (Ligulidae). Личинки цестод, относящихся 
к семейству Dilepididae (Valipora campylancristrota Weld, 1856 и Paradilepis scolecina 
Rudolphi, 1819) были отмечены в желчном пузыре у карасей серебряных из того же 
озера в 2010–2011 г. (Соусь, персональное сообщение). Среди исследованного 101 экз.  
2 видов хищных рыб не обнаружены особи, зараженные плероцеркоидами сем. 
Diphyllobotriidae, которые опасны для человека и домашних животных.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, характеризуя обследованных рыб 14 видов, относящихся к пяти 
семействам (Coregonidae (1 вид), Thymallidae (1), Cyprinidae (8), Lotidae (1), Percidae 
(3)) из водоемов юга Западной Сибири (11 озер и 4 рек), следует отметить, что со-
временный таксономический состав эктопаразитов включает представителей ра-
кообразных четырех семейств (Lernaeopodidae, Lernaeidae, Argulidae и Ergasilidae) 

1 Сведения предоставлены Н.А. Колесовым, видовая принадлежность неизвестна.

Рисунок 3. Доли метацеркарий (%) трех видов трематод (Paracoenogonimus ovatus, Metorchis 
xanthosomus и Opisthorchis felineus) на разных участках тела рыбы: 1 – с дорсальной 
стороны, под спинным плавником; 2 – с латеральной стороны, в области грудного плавника; 
3 – с вентральной стороны, между брюшными и анальным плавниками; 4 – с латеральной 
стороны, в средней части хвостового стебля, в области боковой линии.
Figure 3. Shares of metacercariae (%) of three species (Paracoenogonimus ovatus, Metorchis 
xanthosomus and Opisthorchis felineus) in different areas of the fish body: 1 – the dorsal side, 
under the dorsal fin; 2 – the lateral side, in the area of the pectoral fin; 3 – the ventral side, 
between the ventral and anal fins; 4 – the lateral side, in the middle part of the caudal peduncle, 
in the area of the lateral line.
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и пиявок (Glossiphoniidae). Моногенеи были представлены тремя семействами 
Dactylogyridae, Tetraonchidae и Diplozoidae.  Представители цестод были представ-
лены двумя семействами Ligutidae и Dilepididae. Рыб, зараженных плероцеркоидами 
сем. Diphillobotriidae, не обнаружено. Наиболее разнообразен видовой состав трема-
тод: Opisthorchiidae (роды Metorchis и Opisthorchis), Bucephalidae (род Rhipidocotyle), 
Prohemistomatidae (род Paracoenogonimus) и Diplostomatidae (роды Diplostomum, 
Posthodiplostomum, Tylodelphys). Из них два вида Opisthorchis felineus и Metorchis bilis, 
опасные для человека и домашних животных, выявлены у трех (елец, язь, плотва) 
из восьми видов исследованных карповых. В настоящем исследовании метацеркарии 
O.  felineus обнаружены во всех областях (Новосибирская, Томская, Кемеровская и 
Омская), во всех обследованных реках: Кия, Томь, Иртыш и Обь. Возбудители дипло-
стоматозов обнаружены у 8 видов рыб. Наиболее высокие показатели зараженности 
отмечены у плотвы и судака.
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ON THE SPECIES COMPOSITION OF FISH PARASITES  
IN RIVERS AND LAKES IN THE SOUTH OF WESTERN SIBERIA

E. A. Serbina, E. A. Interesova

Keywords: ectoparasites, opisthorchiasis, Metorchis bilis, Opisthorchis felineus, 
Rhipidocotyle, Paracoenogonimus, Diplostomidae, Western Siberia

SUMMARY

The fish from 11 lakes and 4 rivers of four regions of the south of Western Siberia (Novosibirsk, 
Tomsk, Kemerovo and Omsk regions), were examined from May to November 2015. A total of 817 
specimens 14 fish species to five families: Coregonidae (1 species), Thymallidae (1), Cyprinidae (8), 
Lotidae (1), Percidae (3) were inspected for ectoparasites and endoparasites were infestation. In the 
present study taxonomic composition of ectoparasites includes representatives of four families of 
crustaceans (Lernaeopodidae, Lernaeidae, Argulidae and Ergasilidae) and leeches (Glossiphoniidae). 
Monogeneans were represented by three families: Dactylogyridae, Tetraonchidae and Diplozoidae. 
Cestodes of two families Ligulidae and Dilepididae were discovered. Fish infected with сestodes 
family Diphyllobothriidae were no found.

The species composition of trematodes is the most diverse (7 genera to 4 families). Metacercariae 
of the families Diplostomatidae (genera Diplostomum, Posthodiplostomum, Tylodelphys), Bucephalidae 
(genus Rhipidocotyle), Prohemistomatidae (genus Paracoenogonimus), and Opisthorchiidae (genus 
Metorchis and Opisthorchis) were identified. Opisthorchis felineus, and Metorchis bilis, are two 
opisthorchiid species potentially perilous to human health, and domestic pets (cats, dogs) were 
found. Metacercariae of O. felineus, in all regions (Novosibirsk, Tomsk, Kemerovo and Omsk), in 
all surveyed rivers: Kiya, Tom, Irtysh and Ob were found. The opisthorchiid metacercariae potentially 
perilous to human health in three species (dace, ide, roach) out of eight studied (Cyprinidae) were 
found. The trematodes of the family Diplostomatidae were found in 8 fish species. The highest rates 
of infection were observed in roach and pike perch.
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