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Исследован морфогенез цистицеркоидов Staphylocystis furcata (Stieda, 1862) в экс-
периментально зараженных жуках Geotrupes stercorosus, описаны их структурные и 
онтогенетические особенности. Метацестода S. furcata развивается с образованием 
первичной полости. Зачаток сколекса рано инвагинирует в заднюю часть личинки, 
после чего сколекс формируется в полости цисты. В цисте образуется только перед-
ний замыкательный клапан. Задний замыкательный клапан отсутствует, в результате 
чего циста остается незамкнутой и церкомер не отделяется от цисты. Церкомер без 
первичной лакуны. Тегумент метацестоды на заключительных стадиях морфогенеза 
покрывается сплошной фибриллярной оболочкой. Из-за нее при разрастании церко-
мера циста частично или полностью вдавливается в переднюю часть церкомера. Об-
суждено сходство цистицеркоидов S. furcata с морфологически близкими цистицер-
коидами Hymenolepididae. 

Впервые цистицеркоиды Staphylocystis furcata (Stieda, 1862), широко 
распространенной у бурозубок Палеарктики цестоды, были обнаружены 
Линстовом в конце XIX в. у жуков рода Geotrupes (Скрябин, Матевосян, 
1945). В последующем их неоднократно обнаруживали у различных жуков 
(Kisielewska, 1959; Rysavy, Prokopic, 1965; Procopic, Karapcanski, 1973; Jo-
urdane, 1975, 1977; Ишигенова, 2002). Однако, несмотря на многочислен-
ные находки цистицеркоидов цестод рода Staphylocystis Villot, 1877 у 
спонтанно инвазированных и экспериментально зараженных членистоно-
гих (Joyeux, Baer, 1936; Hunkclcr, 1973), о морфогенезе метацестод Staphy-
locystis до сих пор известно крайне мало. Кратко описано лишь формиро-
вание дочерних цистицеркоидов у почкующейся метацестоды (ст'афилоци-
сты) типового вида рода — S. pistillum (Dujardin, 1845) (Joyeux, Baer, 1936). 
Между тем морфология цистицеркоидов S. furcata отличается от типичных 
цистицеркоидов Hymenolepididae, взрослые формы которых паразитируют 
у птиц (Ишигенова, 2002), что предполагает специфическое протекание их 
морфогенеза. 
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МАТЕРИЛ И МЕТОДИКА 

Зрелые цестоды S. furcata извлекались из кишечника землероек (Sorex 
araneus и S. caecutiens), отловленных в окрестностях Телецкого науч-
но-производственного филиала Института систематики и экологии живот-
ных СО РАН (Северо-Восточный Алтай). Задние фрагменты стробил цес-
тод с инвазионными гексакантами размельчались на кусочках мышц и ки-
шечника землероек, которые затем скармливались жукам Geotrupes 
stercorosus. Через 2—3 ч жуки были пересажены в террариум конструкции 
Крестьянинова (1973), где они содержались в течение всего эксперимента. 
Средняя суточная температура в ходе опытов составила около 21 °С. Зара-
женных жуков препарировали каждые сутки. На ранних стадиях развития 
цестод внутренние органы насекомых исследовали компрессорно. В по-
следующем метацестоды выделялись путем препарирования из тканей хо-
зяина. Все измерения, зарисовка и фотографирование стадий развития цес-
тоды выполнены на живых личинках в стандартном растворе Рингера-Лок-
ка. Обнаруженных метацестод исследовали и фотографировали in vivo с 
помощью фазово-контрастного микроскопа Axiolab и микрофотокамеры 
МС-80. Морфологию сколекса цистицеркоидов изучали на тотальных пре-
паратах личинок, заключенных в жидкость Фора-Берлизе. Все размеры 
приведены в мм. 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

После проникновения на внешнюю сторону средней кишки, мальпиги-
евых сосудов и под вентральную диафрагму жуков онкосфера S. furcata 
претерпевает метаморфоз. 

С т а д и я м е г а л о с ф е р ы. На 3-й день развития у личинки диаметром 
0.11—0.12 появляется первичная лакуна диаметром 0.03—0.032. На стадии 
поздней мегалосферы (4-й день развития) развивающаяся личинка пред-
ставляет собой сферический пузырек. Ее диаметр 0.16—0.18. Внутреннюю 
часть личинки занимает эксцентрически расположенная первичная лакуна 
диаметром 0.011—0.13. Эмбриональные крючья располагаются симмет-
рично на заднем полюсе тела личинки, имеющем наименьшую толщину 
стенки (0.015—0.03). 

С т а д и я у д л и н е н и я л и ч и н к и . На 5-й день развития начинает из-
меняться форма личинки (рис. 1, /). Личинка удлиняется (0.23—0.29), в то 
время как ширина остается прежней (0.14—0.16). Первичная лакуна увели-
чивается пропорционально увеличению размеров личинки. Формируется 
мускулатура кожно-мускульного мешка, благодаря чему личинки постоян-
но находятся в перистальтическом движении и принимают самую различ-
ную форму: мешковидную, булавовидную, гантелевидную. Однако вскоре 
развитие первичной лакуны прекращается, несмотря на интенсивный рост 
личинки. При сокращении личинки содержимое первичной лакуны сво-
бодно перемешается по длине личинки, а при смыкании ее стенок в перед-
нем или заднем ее отделах первичная лакуна вытесняется в несокращен-
ный отдел тела (рис. 1, 2). На 5-й день развития удлиненные личинки до-
стигают размеров 0.40—0.57x0.24—0.026. 



Рис. 1. Морфогенез церкоцисты Stciphylocystis furcata. 
1 — мсгалосфсра, 2 — удлиненная личинка, 3 — ранняя мстамсра на стадии закладки ростсллюма, 4 — 
стадия дифференцировки ранней мстамсры. 5 —- инвагинация проспективной части мстамсры в зачаток 
цисты, 6 — мстамсра с эвагнннрованным внутри цисты задатком сколскса, 7-— стадия среднего сколсксо-

генеза, 8 — стадия позднего сколсксогснсза. 

Fig. 1. Morphogenesis of the Stciphylocystis furcatci. 
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С т а д и я м е т а м е р ы (органогенез). На 6-й день развития у развиваю-
щихся личинок длиной 0.61—0.63 дифференцируется субсферический за-
чаток ростеллюма диаметром до 0.06 (рис. 1, 3). Метамера с обособленны-
ми зачатками частей тела формируется на 7-й день развития (рис. 1, 4). Ее 
длина 0.69—0.73. Зачаток сколекса (0.26—0.28x0.2—0.22) отделен от ко-
роткой шейки шириной 0.11—0.12. Он дифференцирован на зачаток хо-
ботка (0.12—0.15x0.1—0.12) с ростеллюмом и задний, более широкий 
присосковый отдел, на котором закладываются присоски. Овальный до-
рсовентрально уплощенный зачаток цисты слабо обособлен от короткого 
церкомера (0.16x0.08). Первичная лакуна хорошо выражена только в за-
чатке цисты, в зачатке сколекса сохраняется ее щелевидный синус, вы-
стланный фибриллами. Стенки зачатка сколекса и церкомера плотно сомк-
нуты. На стадии раннего органогенеза происходит инвагинация проспек-
тивной части метамеры в зачаток цисты. При этом сначала инвагинирует 
зачаток хоботка (рис. 1,5), а затем присосковый отдел зачатка сколекса 
и шейка. Инвагинированный хоботок личинки проникает в зачаток церко-
мера. 

Затем внутри зачатка цисты сколекс эвагинирует (рис. 1, б), и морфоге-
нез сколекса протекает в полости цисты. В результате инвагинации пер-
вичная лакуна преобразуется в щелевидный синус между стенкой зачатка 
цисты и эвагинированной шейкой. После инвагинации личинки зачаток 
церкомера морфологически не обособлен от зачатка цисты; он имеет вид 
небольшого выступа на заднем конце цисты (рис. 1, 6). Зачаток цисты 
очень подвижен и может принимать различную форму. Напротив, в зачат-
ке церкомера нет мышечных волокон, и церкомер на всех последующих 
стадиях развития метацестоды остается неподвижным. На данной стадии 
развития становятся заметными функционирующие циртоциты. Личинка 
достигает размеров 0.32—0.4x0.22—0.25. Толщина инвагинированной 
шейки 0.007—0.01. У зачатка цисты нет переднего замыкательного клапа-
на. Диаметр внутренней полости цисты 0.15—0.16. Ростеллюм субсфери-
ческий, диаметром 0.045—0.55. Апикальная поверхность ростеллюма не-
инвагирующая. Присосковые плакоды размером 0.055x0.045. Зачаток цер-
комера длиной 0.11—0.16 слабо обособлен от цисты. 

На 8-й день развития в субапикальной области зачатка хоботка позади 
экватора ростеллюма на тегументе хоботка появляется один ряд многочис-
ленных (более 100) шипиков. Закладка хоботковых крючьев совпадает с 
началом морфогенеза экскреторной системы: в сколексе отмечены функ-
ционирующие циртоциты и экскреторные сосуды. На 9-й день развития 
личинки на хоботке остается лишь 24—28 развивающихся хоботковых 
крючьев длиной 0.01 (рис. 1, 7). Ширина присоскового отдела сколекса 
при выдвинутом хоботке 0.15—0.16, при инвагинированном — 0.21—0.23. 
Размеры развивающегося хоботка 0.14—0.16x0.1—0.12. Размеры ростел-
люма 0.045x0.65. Ростеллюм неинвагинирующий. При втягивании хобот-
ка инвагинирует лишь его субапикальный отдел, на котором развиваются 
хоботковые крючья, последние при этом принимают инвертированное по-
ложение. Размеры присосковых плакод 0.055x0.065. Одновременно со 
сколексогенезом формируется передний замыкательный клапан в виде 
свисающего внутрь полости цисты сосочка длиной 0.05—0.055. Толщина 
стенки цисты варьирует от 0.01 в средней ее части до 0.06 в области инва-
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Рис. 2. Морфогенез церкоцисты Stciphylocystis furcata. 
1 — циста цистицсркоида, 2 — проксимальная часть цсркомсра, 3 — кортикальная паренхима церкомера, 

4 — фибриллярная оболочка цсркомсра, 5 - дефинитивная цсркоциста. 

Fig. 2. Morphology of the Stciphylocystis furcata cercocyst. 
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Рис. 3. Сравнительная морфология неоцистицеркоидов и эуцистицеркоидов Hymenolepididae. 
1, 2 — эндогенный сколсксогснсз нсоцистицсркоидов, 3 — незамкнутая циста нсоцистицсркоида (церко-
циста Staphylocystis furcata), 4— экзогенный сколсксогснсз эуцистицеркоидов (филоцерк Diorchis ranso-
/77/), 5 — положение экскреторных пор в замкнутой цистс эуцистицеркоидов. э. п — экскреторные поры. 

Fig. 3. Comparative morphology of neocysticercoids and eucysticercoids of Hymenolepididae. 

гинационного отверстия и около церкомерной борозды членения. На дан-
ной стадии между зачатками цисты и церкомера появляется церкомерная 
борозда членения, в которую открываются латеральные экскреторные 
поры (рис. 3, 2). Ширина личинки в области церкомерной борозды члене-
ния 0.12—0.15. Длина церкомера 0.14—0.16. В церкомере нет первичной 
лакуны, его медула заполнена крупными клетками. На стадии формирова-
ния хоботковых крючьев начинается активный рост церкомера. Циста раз-
мером 0.22—0.25x0.28—0.31. На поверхности тегумента метацестоды вы-
деляется фибриллярная оболочка, которая сохраняется в течение всего по-
следующего развития (рис. 2, 4). 

Сколексогенез завершается на 12 день развития. Циста, 0.22—0.25Х 
Х0.15—0.21, уплощена в дорсовентральном направлении (рис. 1, 8\ 2, У). 
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В ее передней части находится небольшая вырезка. Инвагинационный ка-
нал (0.43—0.5) внутри конусовидного переднего замыкательного клапана, 
глубоко погруженного в полость цисты. В паренхиме цисты по обеим сто-
ронам инвагинационного канала находятся два скопления известковых те-
лец (рис. 2, 7). Еще одно их скопление приурочено к задней части цисты. 
Задний замыкательный клапан отсутствует, в результате чего в задней час-
ти циста остается незамкнутой. Ширина этой открытой части цисты 
0.06—0.08. Сколекс метацестоды сформирован: хоботок втянут в хоботко-
вую сумку, присоски и хоботковые крючья дефинитивной формы и разме-
ров (0.5—0.8x0.5—0.7 и 0.025—0.028 соответственно). Хоботковые крю-
чья не инвертированы. 

В течение всего сколексогенеза и по его завершении продолжается ак-
тивный рост церкомера. Его передняя часть расширяется и становится 
шире цисты. В церкомере нет первичной лакуны, он заполнен паренхимой, 
в которой выделяются медуллярная и кортикальная области (рис. 2, 2). 
Первая, прилегающая к задней «открытой» части цисты, заполнена круп-
ными клетками. В нее иногда проникают дивертикулы экскреторных сосу-
дов, анастомозирующие между собой и образующие ретикулюм (рис. 3, 3). 
При этом циртоциты за пределами цисты не обнаружены. Кортикальная 
паренхима церкомера заполнена рыхло расположенными фибриллярными 
волокнами (рис. 2, 3). Поскольку метацестода окружена сплошной фиб-
риллярной оболочкой, из-за разрастания церкомера циста частично или 
полностью вдавливается в его переднюю часть. В тегументе церкомера от-
сутствуют мышечные волокна, что объясняет его неподвижность. Обычно 
циста не полностью окружена церкомером (рис. 2, 5), однако у некоторых 
цистицеркоидов циста находится в чашевидном углублении переднего 
края последнего. Размеры церкомера увеличиваются с возрастом личинки, 
достигая максимальных значений 3.4x1.8. 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Очевидно, что цистицеркоиды Stciphylocystis принадлежат к одному и 
тому же морфо-функциональному типу метацестод, что и цистицеркоиды 
Rodentolepis Spassky, 1954 (Caley, 1974). У цистицеркоидов этих Hymeno-
lepidinae отсутствует задний замыкательный клапан цисты, из-за чего цис-
та незамкнутая, а мешковидный церкомер, в паренхиме которого отчетли-
во дифференцированы два слоя, кортикальный и медуллярный, значитель-
но шире цисты. В ларвогенезе этих цестод также прослеживается много 
общих черт: приостановка развития первичной лакуны, инвагинация за-
чатка сколекса в задний, недифференцированный отдел личинки; эндоген-
ный сколексогенез; выпадение морфогенеза экскреторного атриума, позд-
няя дифференциация церкомера и разрастание его передней части (Joyeux, 
Kobozief, 1928; Goodchild, Stullken, 1970; El-Refaii et a l , 1973; Caley, 1974; 
Chowdhury, De Rycke, 1976). Существенно, что ранняя инвагинация зачат-
ка сколекса в зачаток цисты происходит также в личиночном развитии 
других гименолепидид млекопитающих — Coronacanthus integra (Hamann, 
1891) (Mrazek, 1916) и Hymenolepis diminuta (Rothman, 1957; Hurd, Burns, 
1994). Эндогенный сколексогенез обнаружен нами при эксперименталь-
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ном изучении развития цистицеркоидов Neoskrjabinolepis Spassky, 1947. 
Очевидно, что ранняя инвагинация зачатка сколекса является характерной 
особенностью личиночного развития Hymenolepididae — автохтонных па-
разитов млекопитающих. 

Для ларвоцист цестод млекопитающих Вийо описал личиночный род 
Cercocystis Villot, 1882 с типовым видом С. tenebrionis Villot, 1882, кото-
рый был создан автором для личинок цестод, обнаруженных Штейном в 
1875 г. у жуков Tenebrio molitor. При этом Вийо предположил, что С. te-
nebrionis является личинкой Taenia microstoma (= Rodentolepis microstoma). 
Поскольку зоологические названия личиночных родов в последующем 
стали использовать в качестве нарицательных для обозначения их морфо-
логических типов (Скрябин, Матевосян, 1942), то следует считать, что 
морфологический тип «церкоцисты» создан для метацестод гименолепи-
дид млекопитающих. Скрябин и Матевосян (1942) охарактеризовали цер-
коцисту как цистицеркоид гименолепидид с хвостоподобным церкомером, 
длина которого превышает длину цисты. Тем самым данный тип цисти-
церкоидов был выделен по количественному признаку. Поскольку авторы 
(Скрябин, Матевосян, 1945) на рисунке, иллюстрирующем морфологию 
церкоцисты, изобразили цистицеркоид Drepanidolepis anatine (Скрябин, 
Матевосян, 1945: рис. 16), то в последующем в отечественной литературе 
всех цистицеркоидов Hymenolepididae птиц со жгутовидным церкомером 
без боковых отростков стали относить к морфологическому типу церко-
цисты (Спасский, 1963; Спасская, 1966). 

Цистицеркоидов гименолепидид млекопитающих и гименолепидид 
птиц объединяет лишь присутствие неотделяющегося в процессе личи-
ночного развития церкомера. Между тем эти две группы цистицеркоидов 
существенно отличаются морфологией и особенностями морфогенеза. Ци-
стицеркоиды Hymenolepidinae млекопитающих принадлежат к группе нео-
цистицеркоидов (Гуляев, 1997). Для них характерно отсутствие экскре-
торного атриума, что вызвано ранней инвагинацией зачатка сколекса, 
установившей новые морфофункциональные связи между церкомером и 
развивающейся проспективной частью тела. Это в свою очередь определя-
ет отсутствие заднего замыкательного клапана цисты и внешнее положе-
ние экскреторных пор, которые не погружены внутрь цисты (рис. 3, 3). 
Кроме того, эксцистирование неоцистицеркоидов, как показали наши на-
блюдения, происходит без инвагинации сколекса. К этой же группе цисти-
церкоидов, кроме церкоцист Rodentolepis и Staphylocystis, принадлежат 
уроциста Urocystis (Pseudhymenolepidinae) и цистицеркоид Hymenolepis 
(s. str.). 

В отличие от неоцистицеркоидов у цистицеркоидов гименолепидид 
птиц (например, Diorchis, Microsomacanthus, Fimbriaria и др.) сколекс раз-
вивается экзогенно, до инцистирования метацестоды (рис. 3, 4). Кроме 
того, у них имеется воронковидный задний замыкательный клапан с глубо-
ко погруженными внутрь цисты экскреторными порами (рис. 3, 5). Причем 
в отличие от неоцистицеркоидов эксцистирование этих метацестод соп-
ровождается инвагинацией сколекса, а тегумент церкомера лишен фиб-
риллярной оболочки. Очевидно, что цистицеркоиды гименолепидид во-
доплавающих птиц со жгутовидным или нитевидным неотделяющимся 
церкомером без боковых отростков принадлежат к самостоятельному мор-



фологическому типу эуцистицеркоидов, для которого мы предлагаем на-
звание филоцерк (Filocercus), отражающее форму церкомера (от лат. fi-
lum — нить). 
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MORPHOGENESIS OF THE STAPHYLOCYSTIS FURCATA CYSTICERCOID 
(CYCLOPHYLLIDEA, HYMENOLEPIDIDAE) 

V. D. Gulyaev, L. A. Ishigenova, S. A. Kornienko 

Key words: Cestoda, morphogenesis, Cyclophyllidea, Hymenolepididae, Staphylocystis 
fureata. 

S U M M A R Y 

The morphogenesis of the Staphylocystis fureata (Stieda, 1862) cysticercoids has been 
studied in the experimentally infected beetles Geotrupes stercorosus and their structural 
and ontogenetic features have been described. At the initial stage of its development meta-
cestode of S. fureata forms lacuna primitiva. The primordium of scolex invaginates early 
into the posterior part of the larva, and then the scolex develops in the cyst cavity. There is 
only an anterior obturator valve developing in the cyst. Posterior obturator valve is absent, 
that results in the cyst remaining unlocked and the cercomer does not separate from the 
cyst. There is no lacuna primitiva in the cercomer. The tegument of metacestode gets cove-
red with a solid fibrous layer at the final stage of morphogenesis. It makes the cyst partly or 
completely pressed in the anterior part of the cercomer when it grows. The similarity bet-
ween S. fureata cysticercoids and morphologically related cysticercoids Hymenolepididae 
has been analysed. 
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