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Инфрапопуляция партенит Echinostoma caproni имеет пролонгированный харак-
тер развития (Атаев и др., 2005). Однако в лабораторных условиях зараженные этим 
паразитом моллюски рода Biomphalaria погибают уже через 1—3 недели после на-
чала эмиссии церкарий. Было высказано предположение, что причина этого явления 
заключается в «самозаражении» моллюсков церкариями, которые используют их 
как второго промежуточного хозяина. Изучение динамики накопления метацерка-
рий биомфаляриями (как зараженных, так и незараженных редиями Echinostoma cap-
roni), а также проведенные эксперименты, в которых разными способами снижа-
лось количество церкарий вокруг моллюсков, подтвердили данное предположение. 
Очевидно, в природе патогенность метацеркарий для моллюсков менее выражена, 
так как концентрация церкарий снижается до значений, не вызывающих летального 
эффекта: часть их погибает, а часть использует в качестве хозяина других животных 
(Haas, 2000). 
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Церкарии рода Echinostoma могут инцистироваться в разных видах 
брюхоногих и двухстворчатых моллюсков, других беспозвоночных, а так-
же в головастиках лягушек, пресноводных рыбах и даже пиявках (Haas, 
2000). В лабораторных условиях отмечено их инцистирование в слизи, об-
разованной моллюсками, а в условиях in vitro — в кусочках тканей улиток 
(Beaver, 1937; Stein, Bash, 1977; Fried, Bennet, 1979; Christensen, 1980; An-
derson, Fried, 1987; Haas, 2000). Далеко не во всех случаях инцистирование 
личинок приводит к нормальному развитию метацеркарий и формирова-
нию инвазионной мариты, однако, приведенные сведения свидетельству-
ют о широте круга объектов, в которых оно возможно. 

В настоящей работе экспериментально изучены последствия инвазии 
метацеркариями Echinostoma caproni для моллюсков рода Biomphalaria, 
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являющихся в природе как первыми, так и вторыми промежуточными хо-
зяевами этого сосальщика. Более того, есть данные о способности церка-
рий эхиностом инцистироваться в зараженных моллюсках до эмиссии (На-
seeb, Eveland, 2000). О характере развития инфрапопуляции партенит Echi-
nostoma caproni опубликовано большое количество работ (Reddy, Fried, 
1996; Ataev et al., 1997; Атаев и др., 2005, 2007, и др.). Гораздо меньше 
имеется информации о биологии и поведении сформированных ими церка-
рий (Haas, 2000). И совсем скудными сведениями мы располагаем о разви-
тии метацеркарий и их влиянии на организм зараженного моллюска (Fried, 
Huffman, 1996; Reddy, Fried, 1996; Haseeb, Eveland, 2000). 

Поводом для проведения данного исследования явилась информация об 
относительно коротком времени жизни биомфалярий после заражения пар-
тенитами Е. caproni. В лабораторных условиях уже через 1—3 недели после 
начала эмиссии церкарий наблюдалась массовая гибель моллюсков. Учи-
тывая пролонгированный характер развития инфрапопуляции партенит 
этого вида (Атаев и др., 2005), было высказано предположение, что причи-
ной этого феномена является патогенность метацеркарий для улиток. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Экспериментальная часть работы была выполнена в Лаборатории био-
логии животных Перпеньянского университета (Франция). Объектом ис-
следования стали трематоды Echinostoma caproni, которыми эксперимен-
тально заражали 2 вида рода Biomphalaria — В. glabrata и В. pfeifferi (оба 
являются природными хозяевами Е. caproni). 

Аквариумы на время эксперимента были помещены в хладотермостат 
(температура 26 °С, фоторежим 12:12). Вода в аквариумах с В. glabrata 
аэрировалась. Все моллюски ежедневно получали корм (сушеные листья 
салата); вода сменялась каждые 4 дня. Аквариумы просматривали еже-
дневно. Погибших улиток вскрывали для подсчета количества аккумули-
рованных ими метацеркарий и анализа развития инфрапопуляции парте-
нит (для зараженных особей). 

Схема опыта. Для эксперимента были отобраны 50 моллюсков Biompha-
laria glabrata (диаметр раковины 10—12 мм) и 200 моллюсков В. pfeifferi 
(диаметр раковины 6—8 мм). Все эти моллюски были заражены Е. caproni 
в один день: в первом случае доза заражения составила 9 мирацидиев, во 
втором — 3 мирацидия. В дальнейшем зараженные улитки в зависимости 
от условий составили следующие серии опытов. 

Серия 1: 50 зараженных моллюсков В. glabrata содержались в 8-литро-
вом аквариуме. 

Серия 2: 50 зараженных моллюсков В. pfeifferi содержались в 5-литро-
вом аквариуме. 

Серия 3: 50 зараженных моллюсков В. pfeifferi были помещены в 5-лит-
ровый аквариум с периодически (каждые 1—3 ч в течение светлого време-
ни суток) фильтруемой водой для снижения концентрации церкарий в ак-
вариуме. 

Серии 4 и 5: 50 зараженных моллюсков В. pfeifferi (серия 4) содержа-
лись в течение опыта в 10-литровом аквариуме совместно с 50 незаражен-
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ными моллюсками того же вида и сходного размера (серия 5). Незаражен-
ные особи были призваны сыграть роль биологического фильтра — взять 
на себя часть церкарий. 

В качестве контрольных были использованы 50 незараженных мол-
люсков В. glabmta (серия 6) и 50 незараженных моллюсков В. pfeifferi (се-
рия 7), помещенных соответственно в 8- и 5-литровый аквариумы. 

Изучение метацеркарий проводилось как на живом материале, получен-
ном непосредственно в процессе вскрытия моллюсков, так и на тотальных 
и гистологических препаратах, приготовленных из фиксированного в жид-
кости Буэна материала. Тотальные препараты окрашивались кармином. 
Парафиновые срезы толщиной 5 мкм окрашивались гематоксилином Эр-
лиха с последующей подкраской водным раствором эозина. 

Перед фиксацией для СЭМ материал промывался в растворе Чернина. 
В качестве фиксатора применялся 3%-ный глютаральдегид на 0.1 М фос-
фатном буфере. Препараты изучались на микроскопе «ISI super III—А». 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Обычно церкарии Echinostoma caproni внедряются в ткани моллюсков 
непосредственно из мантийной полости. Лишь отдельные личинки прони-
кают в моллюска через покровы мантийного воротничка. И уж совсем ред-
ки (во всех отмеченных случаях безуспешны) попытки проникновения че-
рез покровы головы или ноги. В мантийной полости большинство церка-
рий устремляется вглубь полости и далее через выделительную пору 
мигрируют в почку, откуда через реноперикардиальное отверстие прони-
кают в полость перикардия. При этом часть церкарий инцистируется по 
пути — в области почки, но чаще они доходят до перикардиальной по-
лости. 

При большом скоплении церкарий в мантийной полости многие из них 
проникают в мантию или дорзальную часть тела моллюска. Церкарии 
(рис. 1, А) прорывают эпителий и затем с помощью резких сокращений 
протискивают свое тело. При этом хвост отбрасывается (рис. 1, Б\ 2, Б) и 
остается снаружи. Продолжительность инцистирования церкарий, как пра-
вило, занимает не более 4 ч после внедрения в моллюска. 

В процессе инцистирования тело личинки сильно сгибается на вентра-
льную сторону (рис. 1, 5), а затем за счет функционирования многочислен-
ных цистогенных желез быстро одевается трехслойной студенистой обо-
лочкой (Irvin, Fried, 1990; Krejci, Fried, 1994; Fried, Huffman, 1996). В даль-
нейшем поверхность метацеркарий покрывается соединительнотканной 
капсулой, образованной за счет оседающих на нее амебоцитов. Такие кап-
сулы могут быть достаточно мощными и зачастую скрепляют скопления 
цист в единый конгломерат (рис. 1, Г). Метацеркарии обычно округлой 
формы, несколько сплющены в дорсо-вентральном направлении. Их диа-
метр составляет 155 ± 1.9 мкм (п = 100). Вначале метацеркарии окружены 
прозрачной оболочкой, а через неделю (время достижения инвазионности) 
она становится матовой. Метацеркарии сохраняют инвазионность более 
месяца. Через 50 дней после инцистирования начинается гибель личинок. 
Их размеры уменьшаются вдвое, поверхность становится неровной. Эти 
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Рис. 1. Сканирующие фотографии церкарий (А, Б) и метацеркарий (В, Г) Echinostoma caproni. 
к - - капсула, образованная вокруг метацеркарий за счет оседающих на их поверхность амебоцитов, х — 

хвост. 

Fig. 1. SEM photos of Echinostoma caproni cercariae (А, Б) and metacercariae (5, Г). 

данные противоречат результатам Кристенеена (Christensen, 1980), кото-
рый определил срок жизни метацеркарий в 4 мее. 

В редких случаях удавалось наблюдать эксцистирование отдельных 
метацеркарий в моллюсках. Однако эти «мариты» заметно отличались по 
своей окраске и морфологии от развивающихся в дефинитивном хозяине 
и даже в случае последующего попадания в последнего были неспособны 

4X4 



Рис. 2. Инцистирование церкарии Echinostoma caproni в моллюске Biomphalciria glabrata. 
А — гистологичсский срез через полость перикардия (/;). Стрелкой отмечен хвост церкарии, отброшен-
ный перед инцистированисм. Б — начало формирования метацеркарий под мантийным эпителием мол-

люска. 

Fig. 2. Encystation of Echinostoma caproni cercaria in mollusc host Biomphalciria glabrata. 

завершить свое развитие. Вероятно, отмеченные случаи можно рассмат-
ривать как проявление дегенерации метацеркарий, так как для многих ви-
дов эхиностоматид необходимы определенные условия эксцистирования 
(Haas, 2000). Это не только температурные, механические, осмотические, 
химические и прочие характеристики окружающей среды, вызывающие 
пассивное разрушение оболочки метацеркарии. Для ряда видов показана 
активная роль ювенильной мариты, разрушающей изнутри цисту скоорди-
нированными движениями тела и присосок и особыми энзимами. Более 
того подобное поведение регулируется рецепторами (Sukhdeo, Mettrick, 
1987, и др.). 

Выживаемость биомфалярий при «самозаражении». Первый моллюск 
В. glabrata (серия 1) погиб на 24-й день после заражения (п. з.). Примерно 
до 30-го дня п. з. отмечались лишь единичные случаи гибели улиток, но за-
тем их смертность заметно усилилась и примерно с 40-го дня п. з. приняла 
массовый характер (рис. 3). Максимальная продолжительность выживания 
зараженных моллюсков В. glabrata составила 72 дня. При этом 50 % ули-
ток погибли через 48 дней п. з. Среди моллюсков В. glabrata контрольной 
группы (серия 6) было зарегистрировано всего лишь 2 случая гибели (4 %): 
через 49 и 60 дней с начала опыта. 

Гибель моллюсков В. pfeijferi серии 2 становится заметной через 3 неде-
ли п. з. (начало эмиссии церкарий), а примерно к 4 неделям п. з. принимает 
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Время (сутки п. з.) 

Рис. 3. Выживаемость моллюсков Biomphalaria pfeifferi и В. glabrata в условиях заражения 
церкариями Echinostoma caproni. 

Характеристика серий (/—6) в разделе «Материал и методика». 

Fig. 3. Survival of mollusc hosts Biomphalaria pfeifferi and B. glabrata infested with Echinostoma 
caproni cercariae (see characteristics of series 1—6 in Material and methods). 

массовый характер (рис. 3). Последний моллюск в этой серии погиб через 
38 дней п. з. В контрольной группе (серия 7) за все время эксперимента по-
гибло только 5 особей (10 %). 

Кривые выживаемости зараженных моллюсков В. pfeifferi, для которых 
разными способами снижалась концентрация церкарий (серии 3, 4), оказа-
лись сходны между собой и кривой выживаемости незараженных партени-
тами моллюсков (серия 5). При этом максимальная продолжительность 
жизни во всех трех сериях составила около двух месяцев (рис. 3). Различия 
между кривыми серий 3 и 4 на уровне L50 носят непринципиальный харак-
тер. Если моллюски серии 4 достигли этого уровня через 33 дня п. з., то 
представители серии 3 — через 39 дней п. з., а серии 5 (незараженные пар-
тенитами улитки) — через 37 дней п. з. Следовательно, анализ кривых вы-
живаемости биомфалярий подтвердил предположение о патогенном воз-
действии на них со стороны метацеркарий Echinostoma caproni. 

Факторы, определяющие количество метацеркарий. Погибшие в ходе 
экспериментов улитки были вскрыты для подсчета метацеркарий. Выяс-
нилось, что моллюски разных видов заметно отличаются по способности 
«накапливать» метацеркарий. Максимальное количество метацеркарий, 
обнаруженное в Biomphalaria pfeifferi (диаметр раковины 7.5 мм), состави-
ло 1585 цист, а в В. glabrata (диаметр раковины 14.8 мм) — 5850 цист. Еще 
заметнее различие между моллюсками разных видов при сравнении сред-
них значений численности метацеркарий на момент гибели улиток: 
136 ± 28 (п = 60) для Biomphalaria pfeifferi и 2398 ± 426 (п = 36) для В. glab-
rata. 

Межвидовое различие прослеживается и при анализе динамики аккуму-
ляции метацеркарий. Следует отметить, что количество метацеркарий мо-
жет значительно различаться даже между улитками одной серии, погиб-
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Время (сутки п. з.) 

Рис. 4. Динамика аккумуляции метацеркарий Echinostoma caproni (максимальные значения) 
моллюсками Biomphalaria pfeifferi (серии 2—5) и В. glabrata (серия У). 

Характеристика серий в разделе «Материал и методика». 

Fig. 4. Dynamics of the Echinostoma caproni metacercariae accumulation (maximum values) in 
mollusc hosts Biomphalaria pfeifferi (series 2—5) and B. glabrata (series 1) (see characteristics of 

series in Materials and methods). 

шими в один день. Поэтому для построения графика динамики аккумуля-
ции были использованы максимальные значения численности цист среди 
моллюсков, погибших в один день (рис. 4). 

Через месяц п. з. количество метацеркарий в моллюсках всех серий 
достигает нескольких сотен. Максимальное их число (700 цист) отмечено 
в В. glabrata. Для В. pfeifferi оно составило от 250 (серия 5) до 500 цист 
(серия 4). В дальнейшем межвидовое различие по этому параметру усили-
вается. Причем, если для В. glabrata характерно постоянное возрастание 
количества метацеркарий (максимальное значение зарегистрировано на 
65-й день п. з. — 5850 цист), то моллюски В. pfeifferi вышли на максималь-
ный уровень зараженности уже на 45-й день п. з. (1100, 1580, 1050 цист со-
ответственно для серий 3, 4, 5). Однако к концу эксперимента макси-
мальное число метацеркарий в этих улитках составило сходные величины 
(630, 610, 820 цист соответственно для серий 3, 4, 5). 

Данные о максимальном количестве метацеркарий в моллюсках разных 
серий показывают, что достижение этих показателей не строго коррелиру-
ет со временем, прошедшим после начала эксперимента. Для проверки 
этого вывода был выполнен регрессионный анализ зависимости между 
временем, прошедшим с начала инвазии улиток (анализировались только 
серии 1, 2 и 5), и количеством аккумулированных ими метацеркарий (для 
определения достоверности аппроксимации во всех случаях применялся 
общепринятый аппарат дисперсионного анализа). Результаты регрессион-
ного анализа показали достоверное увеличение количества метацеркарий в 
течение эксперимента во всех группах (рис. 5, А—В). 

Несмотря на достаточно высокие значения полученных коэффициен-
тов, отмечались случаи, когда число цист на момент гибели моллюска за-
метно отставало от ожидаемого. В качестве факторов, способных снижать 
уровень их аккумуляции, были рассмотрены общая численность инфрапо-
пуляции партенит и размер моллюска. 

Для В. glabrata зависимость соотношения «количество метацеркарий / 
численность инфрапопуляции» партенит оказалась достоверной на 5%-ном 
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Рис. 5. Эмпирические данные и теоретическая линия регрессии зависимости: между количе-
ством метацеркарии Echinostoma caproni (X) в моллюсках Biomphalaria glabrata (А) и В. pfeif-
feri серии 2 (Б) и серии 5 (В) и временем после инвазии (У); между количеством метацеркарий 
Echinostoma caproni (X) и численностью инфрапопуляции партенит в моллюсках Biomphalaria 
glabrata (У) {Г): между количеством метацеркарий Echinostoma caproni (X) и размерами зара-
женных партснитами моллюсков Biomphalaria glabrata (У) (Д)\ между количеством метацер-
карий Echinostoma caproni (X) и размерами нсзаражснных партенитами моллюсков Biompha-

laria pfeifferi серии 5 (У) (Е). 



уровне значимости (р < 0.05, п = 29) (рис. 5, Г). Относительно низкая кор-
реляция указывает на наличие заметной изменчивости количества цист 
среди моллюсков со сходным количественным составом инфрапопуляции 
партенит. Для В. pfeifferi данный вид связи оказался недостоверным. 

Вероятно, такая зависимость носит косвенный характер. Есть данные о 
способности церкарий инцистироваться до выхода из моллюска-хозяина 
(Haseeb, Eveland, 2000), но процент таких случаев невелик, поэтому «само-
заражение» метацеркариями не оказывает заметного влияния на выжи-
ваемость улиток. С другой стороны, заражение моллюсков церкариями 
осуществляется неравномерно. Это особенно заметно в начале процесса 
аккумуляции (25—30 дней п. з.). В то время как в одних моллюсках насчи-
тывалось до ста и более метацеркарий, в других их количество не превы-
шало нескольких десятков. 

Возможно, к гибели моллюсков приводит не только накопление крити-
ческого количества цист, которое он способен вместить, но и скорость это-
го процесса. Инцистирование в течение короткого времени даже несколь-
ких десятков личинок может привести к летальному исходу, несмотря на 
то что потенциальная паразитоемкость моллюска еще не исчерпана. 

В качестве другого фактора, влияющего на уровень накопления мета-
церкарий, был рассмотрен размер (диаметр раковины) моллюска-хозяина. 
Выяснилось, что для В. glabrata такая связь статистически достоверна 
(рис. 5, Д). Для В. pfeifferi серии 2 связь между анализируемыми признака-
ми оказалась недостоверной. 

Безусловно, при трактовке этих результатов требуется большая осто-
рожность. С одной стороны, тот факт, что более крупные моллюски 
В. glabrata по способности к аккумуляции цист значительно опережают 
В. pfeifferi всех серий, указывает на важность размерного фактора. Дейст-
вительно, у более крупных улиток больше энергетических и пространст-
венных ресурсов (в частности больше объем перикардия, являющегося 
основным местом концентрации метацеркарий Echinostoma caproni). Соот-
ветственно в условиях постепенного накопления цист моллюски больших 
размеров способны при прочих равных условиях выдержать более высо-
кую интенсивность инвазии. Однако, как отмечалось, поступление цист 
носит неравномерный характер. Кроме того, ранее была показана прямая 
зависимость между диаметром моллюска и численностью обитающих в 
нем партенит (Атаев и др., 2005). Очевидно, совместное воздействие на ор-
ганизм хозяина со стороны большего числа редий и многочисленных мета-
церкарий также ускоряет гибель хозяина. 

В пользу данного предположения говорят положительные результа-
ты регрессионного анализа, выполненного для В. pfeifferi серии 5 (неза-

Fig. 5. Correlation (raw data and regression line) between the number of the Echinostoma caproni 
metacercaria (X) in mollusc hosts Biomphalaria glabrata (A) and B. pfeifferi of 2nd (Б) and 5th (B) 
series and time after invasion (У); between the number of the Echinostoma caproni metacercariae 
(X) and abundance of the infrapopulation of partenites in mollusc host Biomphalaria glabrata (Y) 
(Г); between the number of the Echinostoma caproni metacercariae (X) and size of the mollusc hosts 
Biomphalaria glabrata infested with parthenitae (Y) (Д); between the number of the Echinostoma 
caproni metacercariae (X) and size of the molluscs Biomphalaria pfeifferi of 5th series noninfested 

with parthenitae (Y) (E). 
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раженных партенитами и призванных привлекать церкарии, эмитирован-
ных биомфаляриями серии 4). Зависимость «количество метацеркарий / 
диаметр раковины» описывается для улиток серии 5 уравнением линей-
ной регрессии (рис. 5, Е). 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Пагогенность метацеркарий многих трематод для хозяина отмечена 
давно. Более того в некоторых случаях она определяется как более силь-
ный фактор, «чем влияние, оказываемое партенитами на первого промежу-
точного или маритой на дефинитивного хозяина трематод того же самого 
вида» (Гинецинская, 1968, с. 168). В большинстве работ рассматриваются 
метацеркарии трематод, вторым промежуточным хозяином которых яв-
ляются не моллюски, а представители других таксонов животных, преж-
де всего, рыбы, что объясняется экономическим значением последних. 
В частности были получены многочисленные сведения о патогенности ме-
тацеркарий сем. Diplostomatidae (Fuhrmann, 1916; Szidat, 1924; Timmerman, 
1936; Ляйман, Садковская, 1952; Erasmus, 1959; Шигин, 1993, и др.). 

Были также описаны последствия заражения метацеркариями амфибий 
(Fried, Huffman, 1996) и различных беспозвоночных: ракообразных (Stun-
kard, 1957), насекомых, пиявок (Анохин, 1966, Гинецинская, 1968) и мол-
люсков. В то же время в большинстве работ, посвященных метацеркариям, 
вопрос о характере их взаимоотношений с хозяином вообще не рассматри-
вается (Судариков и др., 2002). 

В результате проведенного изучения воздействия, оказываемого мета-
церкариями Echinostoma caproni на биомфалярий, было установлено, что 
именно накопление моллюсками (как зараженными, так и незараженными) 
критического количества цист приводит к гибели улиток. При этом уро-
вень интенсивности инвазии метацеркариями, достижение которого вы-
зывает летальный эффект, зависит от многих факторов: размеров и фи-
зиологического состояния хозяина, динамики его заражения церкариями 
и пр. 

Размеры моллюска. Сразу отметим, что эхиностомные церкарии могут 
проникать в моллюсков любого размера и возраста. Например, личинки 
Е. trivolvis успешно заражают новорожденных Biomphalaria glabrata (диа-
метр раковины 0.7—1.0 мм), хотя это вызывает повышенную смертность 
улиток (Fried et al., 1995). 

Очень интересная серия экспериментов по заражению моллюсков 
В. glabrata церкариями Echinostoma liei (syn. Е. caproni) была осуществле-
на Курисом и Варреном (Kuris, Warren, 1980). Они первыми обратили вни-
мание на реальность угрозы для жизни моллюсков со стороны метацерка-
рий и даже предложили использовать данный фактор в проведении биоло-
гического контроля за численностью биомфалярий, многие из которых 
являются природными хозяевами шистозом, опасных для человека. 

Эти авторы использовали схему экспериментов несколько отличную от 
нашей. В наших опытах моллюски заражались церкариями спонтанно, и 
мы практически не вмешивались ни в динамику этого процесса, ни в коли-
чественные его характеристики. Только в некоторых опытах, используя 
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механическую или биологическую фильтрацию, пытались снизить концен-
трацию церкарий в аквариумах. 

В одном из своих экспериментов Курис и Варрен также показали ги-
бель биомфалярий в результате «самозаражения» церкариями ими же эми-
тирующими. В других опытах зараженные и незараженные партенитами 
улитки находились в одном аквариуме, но разделялись пластинами с мно-
гочисленными отверстиями разного диаметра. Соответственно от размера 
этих отверстий зависела способность церкарий проникать к незараженным 
моллюскам. В ходе этих экспериментов была зарегистрирована гибель не-
зараженных партенитами улиток в результате заражения церкариями. 
Были также проведены интересные эксперименты по заражению моллю-
сков разных размеров фиксированным количеством личинок. 

На основании результатов этих и ряда других оригинальных экспе-
риментов авторы пришли к выводам, подтвержденным нашим исследо-
ванием. Это касается количества метацеркарий, аккумулированных био-
мфаляриями; прямой зависимости длительности выживания улиток от их 
размеров; интенсивности заражения церкариями и пр. К сожалению, в при-
веденной работе выполнен только предварительный анализ полученных 
сведений. 

Способность более крупных моллюсков накапливать большее количе-
ство цист хорошо прослеживается при сопоставлении наших данных, по-
лученных при изучении двух биомфалярий — Biomphalaria pfeifferi и при-
мерно вдвое более крупных В. glabrata (если количество цист в В. pfeifferi 
в среднем не превышало нескольких сотен, то в В. glabrata достигало не-
скольких тысяч). Объяснений такой закономерности может быть несколь-
ко, но основной причиной, вероятно, является наличие у крупных моллю-
сков больших пространственных ресурсов для накопления метацеркарий. 
Прежде всего это значительно более объемная полость перикардия, являю-
щаяся основным местом аккумуляции цист. Допускаем, что энергетиче-
ские возможности хозяина при этом являются второстепенными. 

Это предположение подтверждается результатами эксперимента по со-
вместному содержанию В. pfeifferi, зараженных и незараженных партени-
тами. Было установлено, что кривые смертности моллюсков обеих групп 
очень сходны, особенно на уровне L50. Следовательно, зараженность био-
мфалярий партенитами в условиях интенсивной инвазии церкариями не 
оказывает значительного влияния на их выживаемость. Учитывая большие 
энергетические затраты моллюсков на поддержание инфрапопуляций ре-
дий, становится очевидной относительная нейтральность со стороны мета-
церкарий по отношению к этим ресурсам. В пользу этого вывода свидете-
льствует и общий анализ биологии метацеркарий эхиностоматид. 

Жизненный цикл представителей этого семейства, как правило, вклю-
чает второго промежуточного хозяина, хотя некоторые виды рода Echino-
chasmus сохранили способность инцистироваться во внешней среде (Faust, 
1917; Beaver, 1937; Bearup, 1960, цит. по: Галактионов, Добровольский, 
1987) подобно личинкам Fasciolidae, Notocotylidae и Philophthalmidae (цер-
карии Pliilophthalmus rhionica вообще способны к заражению дефинитив-
ного хозяина, минуя фазу адолескарии (Тихомиров, 1980)). 

Церкарии других эхиностоматид попадают в моллюска (не рассматри-
ваем других промежуточных хозяев, например, аннелид, насекомых, ам-
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фибий, рыб и др.) не вызывая нарушения целостности его покровов. Они 
проникают через пневмостом в мантийную полость моллюсков и там ин-
цистируются. Наконец, третью группу составляют наиболее специализи-
рованные личинки, способные к активному проникновению в моллюска 
через покровы. При этом они используют элементы вооружения и секрет 
специализированных «метацеркарных головных желез» (А. А. Доброволь-
ский, личное сообщение). 

Личинки Echinostoma caproni, очевидно, занимают промежуточное по-
ложение между вторым и третьим типами проникновения во второго про-
межуточного хозяина. Через пневмостом они попадают в мантийную по-
лость, но в ней не инцистируются, а через выделительную пору и далее по 
реноперикардиальному каналу проникают в полость перикардия, где и 
превращаются в метацеркарий. Однако часть личинок внедряется непо-
средственно в покровы мантийной полости и инцистируется в субэпите-
лиальном слое, почке и пр. Попытки отдельных церкарий проникнуть в 
моллюска через его наружные покровы оказываются удачными только при 
пенетрации в мантийный воротничок. 

Все это свидетельствует о глубокой специализации церкарий Е. caproni. 
В то же время сформированные ими метацеркарии сохраняют многие при-
митивные черты. Они окружены мощной многослойной оболочкой (уси-
ленной соединительнотканной капсулой, сформированной за счет клеточ-
ных элементов гемолимфы моллюска), которая, с одной стороны надежно 
изолирует их от защитных реакций моллюска, а с другой — исключает до-
ступ к энергетическим ресурсам (Laurie, 1974; Irwin, Fried, 1990). 

Отсутствие или, скорее, слабая метаболическая связь между паразитом 
и хозяином ограничивает энергетическую базу процесса маритогонии за-
пасами, полученными при развитии в первом промежуточном хозяине и не 
растраченными церкариями. Это сближает эхиностоматидных метацерка-
рий с адолескариями фасциолид и нотокотилид и характеризует их как 
примитивных относительно метацеркарий «высших» трематод. Последние 
окружены тонкостенной цистой или полностью лишены ее, а барьерные 
функции могут переходить к многослойной капсуле (мантии), формируе-
мой из фибробластов хозяина (Березанцев, Добровольский, 1968). Конеч-
но, полностью исключать энергетические затраты со стороны моллюсков 
на созревание метацеркарий нельзя. То же проявление клеточного имму-
нитета, безусловно, требует таких затрат, особенно при высокой интенсив-
ности инвазии. 

Мы достаточно подробно остановились на характере взаимоотношений 
метацеркарий Е. caproni со вторым промежуточным хозяином прежде все-
го для обоснования вывода, что именно от размеров последнего зависит 
аккумулированное им количество цист. Гибель моллюсков обусловлена, 
скорее всего, механической закупоркой всех их жизненно важных прото-
ков и полостей, а также затрудненной работой сердца вследствие заполне-
ния метацеркариями перикардиальной полости. Кроме того, для организма 
хозяина не проходят бесследно и многочисленные разрушения, возника-
ющие при внедрении церкарий. 

Вполне вероятно, что моллюскам, ослабленным паразитированием ре-
дий, плохими условиями обитания или другими причинами, сложнее вы-
держивать заражение метацеркариями. В условиях интенсивного зараже-
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ния церкариями моллюски в любом случае обречены на гибель. Именно 
такая ситуация складывается в лабораторных условиях, когда концентра-
ция церкарий в аквариумах достигает немыслимых для природных био-
топов значений. Очевидно, в природе лишь небольшая часть церкарий 
способна обнаружить хозяина и внедриться в него. К тому же в лаборатор-
ных условиях церкарии эхиностоматид не отличаются особой избиратель-
ностью и внедряются как в моллюсков разных видов, так и других живот-
ных (Evans et al., 1981; Evans, Gordon, 1983; McCarthy, Kanev, 1990; Fried 
et al., 1997). В частности E. caproni могут использовать в качестве второго 
промежуточного хозяина четырнадцать видов пульмонат, относящихся к 
разным таксономическим группам, и несколько видов амфибий (Fried, 
Huffman, 1996). 

Отмеченные особенности биологии церкарий Е. caproni, безусловно, 
снижают возможность самозаражения моллюсков в природных биотопах 
до минимальных значений, не вызывающих летального эффекта. Действи-
тельно, не удавалось обнаружить отклонений в развитии и размножении 
Biomphalaria glabrata, являющихся носителями нескольких десятков цист. 
Более того такие моллюски способны не только заражаться Е. caproni, но и обес-
печивать возможность паразитам сформировать зрелую инфрапопуляцию. 

Таким образом, гибель биомфалярий в эксперименте наступает прежде 
всего вследствие самозаражения церкариями, ими же и эмитируемыми. 
Соответственно в природе действие данного фактора должно быть ослаб-
лено и не играть той роли, что показана в лабораторных условиях. 
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THE INFLUENCE OF ECHINOSTOMA CAPRONI METACERCARIAE 
(TREMATODA) ON THE SURVIVAL OF BIOMPHALARIA MOLLUSCS 

(PULMONATA) 

G. L. Altaev 

Key words: Trematoda, metacercaria, Echinostoma caproni, survival, Biomphalaria, mol-
luscs. 

S A M M A R Y 

The infrapopulation of the Echinostoma caproni partenites has a development of pro-
long character (Ataev et al, 2005). However, in laboratory conditions, Biomphalaria mol-
luscs infested with this parasite die within 1—3 weeks after the beginning of cercariae 
emission. It has been suggested that autoinvasion of the mollusc host with the cercariae, 
which use it as second intermediate host, is the cause of this phenomenon. Studying the dy-
namics of metacercariae accumulation in the host (both infected and non-infected with the 
Echinostoma caproni rediae) and experiments where quantity of cercariae around molluscs 
reduced by different ways, confirmed this hypothesis. Evidently, pathogenicity of metacer-
cariae for molluscs is lesser in nature, because the concentration of cercariae reduces to the 
values, which do not result in lethal effect: some part of cercariae dies, but another part 
uses other animals as a host (Haas, 2000). 
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