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Аннотация

Цель исследований – изучение взаимоотношений нематод рода Philonema (Philonemidae) и лососевидных  рыб на 
организменном уровне и обоснование их интерпретации как своеобразной формы инкапсуляции.

Материалы и методы. Исследованы нерка, а также жилые кунджа и мальма из озер Киси и Чистое (бассейн р. Ола, 
Тауйская губа, Охотское море). На предмет зараженности филонемами вскрыто 7 экз. производителей нерки, 39 экз. 
кунджи и  16 экз. мальмы. При паразитологических исследованиях использовали известные общепринятые методи-
ки. Нематод фиксировали в 70%-ном этаноле и просветляли в глицерине. 

Результаты и обсуждение. Филонемы в полости тела лососевидных рыб вызывают патологические процессы раз-
ной степени выраженности. Как правило, это адгезия внутренних органов рыб и образование толстого слоя со-
единительной ткани, которая окружает органы хозяина снаружи и образует своеобразный «кокон». Наши исследо-
вания в совокупности с данными литературы позволяют рассматривать образование «кокона» как своеобразную 
форму инкапсуляции и как адаптацию, позволяющую свести к минимуму обоюдное негативное воздействие друг 
на друга паразита и хозяина. Дальнейшие исследования должны определить, насколько широко распространена в 
природе такая форма инкапсуляции, а также необходимо изучить механизм формирования «кокона».
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Abstract

The purpose of the research is studying the relationship between nematodes of the genus Philonema (Philonemidae) and 
salmonids at the organismic level and justification for their interpretation as a peculiar form of encapsulation. 

Materials and methods. We studied the sockeye salmon, as well as the freshwater white-spotted char and Dolly Varden trout 
from lakes Kisi and Chistoye (basin of the Ola River, Taui Bay, Sea of Okhotsk). 7 males for breeding sockeye salmon, 39 freshwater 
white-spotted chars and 16 Dolly Varden trouts were dissected for infection by Philonema. We used well-known generally 
accepted techniques in the parasitological studies. The nematodes were preserved in 70 % ethanol and clarified in glycerol.

Results and discussion. Phylonema causes pathological processes of various intensity in the body cavity of salmonids. As 
a rule, this is the adhesion of fish’s internal organs and the formation of a thick layer of connective tissue that surrounds 
the host's organs from outside and forms a kind of a "cocoon". Our studies combined with literature data allow us to 
consider the formation of a "cocoon" as a peculiar form of encapsulation and an adaptation that minimizes mutual 
negative impact of the parasite and the host on each other. Further research should determine how widespread this 
form of encapsulation is in nature, and it is also necessary to study the mechanism of the "cocoon" formation.
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Введение
Нематоды рода Philonema являются ши-

роко распространенными паразитами лосо-
севидных рыб Северного полушария. Обще-
признаны три их вида – Philonema oncorhynchi 
Kuitunen-Ekbaum, 1933, Ph. agubernaculum 
Simon et Simon, 1936, Ph. sibirica (Bauer, 1946) 
[6, 15, 28, 33]. Вне зависимости от своей видо-
вой принадлежности, филонемы вызывают в 
полости тела рыб патологические процессы 

разной степени выраженности. При описа-
нии этих процессов обычно используют такие 
определения, как «фиброгранулематоз», «вис-
церальная адгезия», «спаечная болезнь» и др. 
[4, 19, 25, 27, 30, 34, 35]. Эти и подобные им 
определения подчеркивают наличие воспа-
лительного процесса, в который вовлекаются 
чуть ли не все внутренние органы зараженной 
рыбы, нередко частично или даже полностью 
погруженные в воспалительный инфильтрат 
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[25, 34]. При этом, однако, упускается тот 
факт, что столь сильно выраженное воспале-
ние может быть одной из форм (стадий) про-
цесса капсулообразования, которое обычно 
связывают с «личиночными» стадиями гель-
минтов [2, 7, 23]. Основанием для подобного 

положено на высоте 83 м над уровнем моря. 
Как и оз. Киси, находится в бассейне р. Ола, с 
которой соединяется последовательной систе-
мой рек Белая – Ланковая. В озеро впадает 9 
водотоков, из которых самый крупный р. По-
пань (рис. 1).

ECOLOGY AND BIOLOGY OF PARASITES

Рис. 1. Карта-схема района паразитологических  
исследований (точками отмечены места сбора  

оригинального материала)

предположения является наличие «тол-
стой оболочки из соединительной тка-
ни», окружающей висцеральные органы 
инвазированной рыбы [34].

С другой стороны, хотя столь зна-
чительные изменения в морфологии 
внутренних органов зараженных рыб 
рассматриваются как патология [25], 
имеются сведения об отсутствии внеш-
них видимых различий между заражен-
ными и незараженными рыбами [31, 
34]. Это наблюдение свидетельствует 
о неоднозначности существующего 
взгляда на взаимоотношения филонем 
и рыб как на остроконфликтные. 

Согласно Головиной с соавт. [7], па-
тологическое состояние является одним 
из этапов или следствием патологиче-
ского процесса, когда появившиеся из-

менения сохраняются в течение длительного 
времени. 

В настоящей работе мы предлагаем взгля-
нуть на патологическое состояние лососевых 
рыб, обусловленное инвазией филонемами, не 
только как на результат патологического про-
цесса, но и как на образец сложных отноше-
ний в системе «паразит-хозяин».

Материалы и методы
Исследования на оз. Киси (59°58'40" с.ш., 

152°36'03" в.д.) проводили 02-11.07.2016 г., на 
оз. Чистое (59°32'30" с.ш., 151°48'55" в.д.) –  
23–25.08.2019 г.

Озеро Киси длиной около 5 км, шириной – 
2,5 км, максимальной глубиной 13,5 м; распо-
ложено на высоте 335 м над уровнем моря. За-
падная часть озера глубоководная, восточная 
– мелководная. В озеро впадает 5 водотоков, в 
одном из которых воспроизводится нерка. Из 
юго-восточной части озера вытекает р. Ходы, 
связывающая его с р. Ланковая – крупнейшим 
притоком р. Ола (Тауйская губа, Охотское 
море).

Озеро Чистое длиной около 9 км, шириной 
– 6 км, мелководное, с глубинами 3–8 м; рас-

В оз. Киси обитает 7 видов рыб, в оз. 
Чистое – 9. Это проходная форма нерки 
Oncorhynchus nerka (Walbaum, 1792), жилые 
формы кунджи Salvelinus leucomaenis (Pallas, 
1814) и мальмы S. malma (Walbaum, 1792), ха-
риус восточносибирского подвида Thymallus 
arcticus pallasi Valenciennes, 1848, девятии-
глая колюшка Pungitius pungitius (Linnaeus, 
1758), пестроногий подкаменщик Cottus 
poecilopus Heckel, 1837 и обыкновенный го-
льян Phoxinus phoxinus (Linnaeus, 1758). Кроме 
вышеперечисленных видов, ихтиофауна оз. 
Чистое включает еще два – кижуча O. kisutch 
(Walbaum, 1792) и обыкновенную малоротую 
корюшку Hypomesus olidus (Pallas, 1814) [18].

На предмет зараженности филонемами из 
оз. Киси вскрыто 3 экз. производителей нерки 
и 31 экз. жилой кунджи, из оз. Чистое – 4 экз. 
производителей нерки, 8 экз. жилой кунджи и 
16 экз. мальмы (табл. 1).

Длинe рыб определялb по Смитту, стадии 
зрелости гонад – по Киселевичу [14].

Нерки, вскрытые в оз. Киси (3♂), имели 
гонады 4-й стадии зрелости, в оз. Чистое (3♂, 
1♀) – 5-й стадии. У кунджи зрелость гонад ва-
рьировала, регистрировали рыб и с остаточной 

2020;14(4):24-33



27

Russian Journal of Parasitology / Российский паразитологический журнал

ЭКОЛОГИЯ И БИОЛОГИЯ ПАРАЗИТОВ

Таблица 1

Рыбы озер Киси и Чистое, инвазированные филонемами

Вид рыб n 
(экз.) АS (см) Q (кг)

Показатели зараженности

ЭИ ИИ ИО

Озеро Киси

Oncorhynchus nerka, ad. 3 49,5–50,0 0,98–1,29 3 экз. 2–16 -

Salvelinus leucomaenis 31 29,5–63,0 0,28–2,3 54,8 1–39 6,2

Озеро Чистое

Oncorhynchus nerka, ad. 4 50,5–52,5 - 3 экз. 9–43 -

Salvelinus leucomaenis 8 19,5–57,5 - 4 экз. 2–24 -

S. malma 16 25,5–46,5 - 56,3 3–136 16,1

икрой. В оз. Киси максимальная стадия их зре-
лости была 4-й, в оз. Чистое – 5-й. Гонады маль-
мы из оз. Чистое также находились на разных 
стадиях развития, но не выше 3-й; некоторые 
рыбы также были с остаточной икрой.

Лимнофильная форма нерки и жилая кун-
джа материкового побережья Охотского моря 
нерестятся в августе-сентябре. Нерест маль-
мы (проходная и жилая формы) происходит с 
середины сентября до начала ноября [18].

Рассуждения и выводы, приводимые в рабо-
те, основаны не только на материале исследо-
ванных озер, но и на данных, полученных нами 
при изучении гельминтофауны проходных ло-
сосевых рыб Северного Охотоморья [12].

Отлов рыб осуществляли ставными сетя-
ми и удебными орудиями лова. Рыб из озера 
Киси вскрывали на месте, из озера Чистого – 
часть выборки была вскрыта на месте, у дру-
гой ее части внутренние органы были изъяты, 
зафиксированы в 4%-ном формалине и затем 
изучены в лабораторных условиях.

При паразитологических исследованиях 
использовали известные общепринятые ме-
тодики [5]. Нематод фиксировали в 70%-ном 
этаноле. При работе на световом микроскопе 
Микмед-2 их просветляли в глицерине. 

В основу эколого-фаунистического анали-
за положены традиционные параметры зара-
женности хозяев паразитами: экстенсивность 
инвазии (ЭИ, %, экз.), интенсивность инвазии 
(ИИ, экз.) и индекс обилия (ИО).

Результаты и обсуждение
Все филонемы, обнаруженные у нерки из 

обоих озер, относились к виду Ph. oncorhynchi 
Kuitunen-Ekbaum, 1933. Они локализовались в 
полости тела рыб и были живые. Висцераль-

ных спаек у инвази-
рованных ими нерок 
практически не было, 
хотя они обычны у ти-
хоокеанских лососей, 
зараженных филоне-
мами [8, 26, 30, 34].

Филонемы, обнару-
женные нами у жилой 
кунджи из оз. Киси и 
жилых кунджи и маль-
мы из оз. Чистое (рис. 2),  
были обозначены как 

Philonema spp. I [13]. Они были представлены 
самцами, молодыми самками и самками, со-
держащими как эмбрионов на разных стадиях 
развития, так и зрелых личинок.

Рис. 2. Кунджа из оз. Киси

Живые филонемы найдены у 54,8 % кун-
джи из оз. Киси, у 56,3 % мальмы и у 4 из 8 экз. 
кунджи из оз. Чистое. Однако, у большинства 
рыб, у которых нематоды не были найдены, 
наблюдали признаки их прежнего присут-
ствия – спайки внутренних органов, окруже-
ние их утолщенной соединительнотканной 
оболочкой, мацерированные остатки фило-
нем. Возможно, эти гольцы были инвазирова-
ны или личинками, или очень мелкими экзем-
плярами молодых филонем, не выявленных 
нами при вскрытии. Отсутствовали личинки 
и даже признаки инвазии нематодами у жи-
лой карликовой мальмы из оз. Киси [13], что 
требует отдельного изучения, а также у голь-
цов размерами 19,5–25,0 см, которые были от-
ловлены в оз. Чистое. Создается впечатление, 
что филонемы чаще встречаются у гольцов, 
перешедших к хищничеству.

2020;14(4):24-33
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У зараженных филонемами гольцов, в 
отличие от нерки, при вскрытии наблю-
дали сильную воспалительную реакцию 
организма. Большинство висцеральных 
органов, за исключением плавательного 
пузыря и почек, были связаны между со-
бой плотными спайками и с трудом под-
вергались разделению руками. Снаружи 
эти органы были окружены толстым 
слоем соединительной ткани, образу-
ющей своеобразный «кокон», местами 
приросший к брюшной стенке (рис. 3). 
Гонады, начиная с 3-й стадии зрелости, 
оказывались вне этого «кокона».

Часть нематод, обнаруженных у кун-
джи, состояла из живых экземпляров, 
находящихся в свободном состоянии 
(вне «кокона») и в капсулах (диаметром 
0,5–1,0 см), расположенных на его по-
верхности. Как правило, это были самки 
со зрелыми личинками или хорошо раз-
витыми эмбрионами, а также, в единич-
ных случаях, самцы. Другая часть не-
матод локализовалась внутри «кокона» 
среди висцеральных органов, а также в 
его стенке и была представлена, в боль-
шинстве случаев, самцами, неоплодот-
воренными самками и самками со сла-
боразвитыми эмбрионами. Особенно 
это было показательно у жилой мальмы 

Рис. 3. Воспалительная реакция организма рыбы  
на инвазию Philonema spp.I. у кунджи из оз. Киси  

(масштаб: 3 см)

Рис. 4. Кунджа из оз. Киси с невыметанной икрой 
(стрелка – филонема среди остаточной икры;  

масштаб: 5 см)

больших проблем не испытывали. Они были 
вполне упитаны, вдоль желудочно-кишечного 
тракта тянулись жировые ленты. 

Мейер [29] был одним из первых, кто опи-
сал похожую реакцию организмов жилого 
лосося (Salmo salar) и американской палии 
(Salvelinus fontinalis) на инвазию филонема-
ми. В дальнейшем, клинические признаки и 
патологии, связанные с инвазией этими нема-
тодами, были описаны у других видов жилых 
гольцов и лососей [4, 19, 25, 32]. Было пред-
положено, что висцеральная адгезия с после-
дующим появлением соединительной ткани 
может быть ответом организма хозяина на 
раздражение тканей мигрирующими нема-
тодами [34, 35]. Процесс образования спаек 
весьма напоминает инкапсуляцию тканевых 
гельминтов, как правило, в промежуточных 
или паратенических хозяевах [2, 11]. 

Согласно данным ихтиопатологов, про-
никновение в ткани рыбы различных пара-
зитических животных вызывает пролифера-

из оз. Чистое. Во время вскрытий филонем 
находили чаще всего под оболочкой «кокона»; 
иногда их число доходило до 133 экз. 

В некоторых случаях нематоды локализо-
вались в сердечной сумке (1–5 экз.), в ретро-
бульбарном пространстве (1 экз.), а также в 
ястыках гольцов, среди икринок (молодые, 
свернувшиеся в «клубок», экземпляры). Веро-
ятно, последнее место локализации филонем 
может приводить к тому, что часть икры ста-
новится нежизнеспособной (рис. 4).

Кроме живых нематод, практически в каж-
дом экземпляре кунджи и мальмы мы находи-
ли частично или полностью мацерированных 
филонем, которые были как инкапсулирован-
ными, так и вросшими в различные внутрен-
ние органы, а также в стенку «кокона».

Несмотря на удручающее впечатление 
от вида брюшной полости исследованных 
гольцов, которые были инвазированы фило-
немами, даже в случаях обнаружения нема-
тод в сердечной сумке, сами рыбы видимых 
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тивное (продуктивное) воспаление, в очаге 
которого наблюдается преобладание процес-
сов клеточного размножения и, в результате, 
разрастание местной ткани. При этом, снача-
ла развиваются альтеративные и экссудатив-
ные процессы, сменяющиеся пролиферацией, 
которая носит характер отграничивающей ре-
акции и завершается образованием капсулы, 
окружающей паразита [7].

Важным здесь, на наш взгляд, является об-
разование соединительнотканной капсулы, 
окружающей внутренние органы рыбы вме-
сте с инвазирующими их паразитами. Богитш 
[23] одним из первых высказал мнение об ин-
капсуляции паразита, как о типичном ответе 
позвоночного на раздражение. Березанцев с 
соавт. [2] пришли к выводу, что образование 
капсулы является защитной реакцией соеди-
нительной ткани хозяина; более того, паразит 
может сам стимулировать инкапсуляцию, ко-
торая не только защищает его от негативного 
клеточного ответа хозяина, но и обеспечивает 
его питательными веществами. Однако, в слу-
чаях с филонемами, на наш взгляд, исполь-
зовать термины «капсула» и «инкапсуляция» 
следует с осторожностью, поскольку инкапсу-
лируется не только гельминт, но и внутренние 
органы рыбы. В то же время, такие термины, 
как «висцеральная адгезия» или «фиброгра-
нулематоз» не подчеркивают образование со-
единительнотканной капсулы. Поэтому мы 
используем термин «кокон», подчеркиваю-
щий наличие соединительнотканной капсу-
лы, окружающей внутренние органы вместе с 
паразитами. 

Правомочность его использования хорошо 
иллюстрирует рис. 5, на котором представлены 
висцеральные органы брюшной полости тела 
мальмы из оз. Чистое (фиксированы в 4%-ном 
формалине), заключенные в некую оболочку, 
имеющую многослойную структуру.

Ряд исследователей указывают на отсут-
ствие признаков патологии у крупных и зре-
лых, пришедших на нерест, рыб, а у незрелых 
лососей, напротив, отмечают интенсивный 
процесс образования висцеральных спаек [27, 
31, 34, 35]. Предполагается, что висцеральные 
спайки исчезают у созревших лососей [34], од-
нако, с этим нельзя согласиться без оговорок. 
По нашим данным, к моменту нереста голь-
цов в их брюшной полости, вне «кокона», на-
ходятся, главным образом, единичные самцы, 

Рис. 5. Висцеральные органы брюшной полости  
тела мальмы оз. Чистое в «коконе»  

(стрелка – часть тела филонемы вышла  
из-под «кокона»; звездочка – часть «кокона»,  

обращенная к голове рыбы; масштаб: 1 см)

а также самки филонем на последней стадии 
эмбриогенеза и со зрелыми личинками. Учи-
тывая то, что преднерестовый уровень гор-
монов лососей запускает процесс созревания 
филонем [21, 22, 35], можно предположить, 
что спайки исчезают только после созревания 
нематод и выхода их из «кокона» непосред-
ственно в полость тела рыбы.

Обнаружение не выметанной икры у кун-
джи не оригинально и ранее отмечалось и у 
других видов гольцов, инвазированных фило-
немами [1, 4, 19, 30, 32]. Можно предполагать 
одну из двух возможностей: либо инвазия не-
матодами угнетает развитие икры, либо вся 
икра физически не может выйти из полости 
тела гольцов, поскольку плотный «кокон» 
не дает надлежащим образом сокращаться 
брюшным мышцам рыб, и часть ее остается не 
выметанной.

В целом, влияние спаек на организм за-
раженной рыбы остается не ясным. С одной 
стороны, многие паразитологи высказывают-
ся о филонемах, как о патогенных гельминтах. 
В частности, описаны клинические признаки 
и патология, сопровождающиеся псевдомем-
бранным диффузным фиброгранулематозом и 
поражением различных внутренних органов, 
вызванные инвазией филонемами кижуча ис-
кусственного воспроизводства [25]. Предпо-
лагалось также, что висцеральные спайки мо-
гут быть естественным фактором смертности 
лососей [26]. По нашему мнению, такое воз-
можно либо при гиперинвазии филонемами, 
либо рыбы были ослаблены еще какими-то 
другими факторами. По-видимому, в упомя-
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нутом выше случае с кижучем искусственного 
воспроизводства [25] это была гиперинвазия. 
По мнению других авторов, в естественных 
условиях зараженность лососей нематодой 
Ph. oncorhynchi не может являться основным 
фактором смертности рыбы [31].

С другой стороны, в результате изучения 
почти четырех тысяч нерок, выловленных в 
северной части Тихого океана, висцеральные 
спайки были обнаружены у 206 из них (5,2%), 
что в совокупности с другими результатами 
позволило автору оценить воздействие фило-
нем на состояние популяций нерки как неяс-
ное [34]. Столь же неоднозначна оценка влия-
ния филонем на гольцов: хотя в лабораторных 
условиях отмечено ухудшение нагула мальмы, 
зараженной филонемами, предполагается, что 
влияние инвазии на биологию этих рыб при 
условии обильной пищи может быть мини-
мальным, поэтому более широкие экологиче-
ские последствия остаются неясными [32].

Полученные результаты позволяют пред-
полагать, что инвазия филонемами гольцов 
постоянно возобновляется за счет поступле-
ния новых нематод из промежуточных (раз-
личные циклопиды) и паратенических хозяев. 
На последнюю возможность указывают дан-
ные других исследователей [3, 17, 20, 24, 30, 
36]. В оз. Киси и Чистое таковыми могут быть 
девятииглая колюшка, малоротая корюшка и 
молодь лососей и гольцов. 

Таким образом, инвазия гольцов филоне-
мами выглядит как многолетний, непрерыв-
ный инвазионный процесс со сменой поколе-
ний нематод. Возможно, нематоды «создают» 
себе условия обитания, инициируя образо-
вание «кокона». Косвенным доказательством 
этому может служить упомянутое выше яв-
ление исчезновения висцеральных спаек у со-
зревших лососей, то есть, именно тогда, когда 
созревшие филонемы выходят из «кокона», и 
потребность в нем отпадает.

Известно, что интенсивность биосинтеза у 
паразитических червей, определяется скоро-
стью их роста и размножения. Этот процесс 
требует наличия как запасов аминокислот, 
так и систем обеспечения биосинтеза стро-
ительным материалом. Паразитические же 
организмы используют, главным образом, те 
аминокислоты, которые им достаются от хо-
зяина [9]. По нашему мнению, «кокон» может 
обеспечивать все основные потребности раз-

вивающихся филонем, то есть, защиту, пита-
ние и поиск полового партнера.

Анализируя паразитизм как форму сим-
биотических отношений, Ройтман, Беэр [16] 
ввели термин «локус обитания», предполагая, 
что именно в его границах происходит актив-
ное взаимодействие паразита с условиями его 
обитания. 

Несколько ранее была попытка сформу-
лировать понятие о хозяинно-паразитарном 
пространстве, как о локусе, в котором реали-
зуются жизненно необходимые реакции пара-
зита и ответные (вызванные инвазией) реак-
ции хозяина [10]. 

Хотя первая формулировка по своему со-
держанию несколько шире второй, в сущно-
сти, они очень близки друг к другу в определе-
нии топографии взаимоотношений паразита 
и хозяина на организменном уровне. Инкап-
суляция во всех ее формах часто является од-
ной из особенностей этих отношений с уча-
стием тканевых гельминтов. 

Приведенные здесь исследования в сово-
купности с данными литературы позволя-
ют рассматривать образование «кокона» как 
своеобразную форму инкапсуляции и как 
адаптацию, позволяющую свести к миниму-
му обоюдное негативное воздействие друг на 
друга паразита и хозяина. Дальнейшие ис-
следования должны определить, насколько 
широко распространена в природе такая фор-
ма инкапсуляции, а также изучить механизм 
формирования «кокона».

Исследования проведены в ходе выполнения го-
сударственного задания по теме «Таксономическое, 
морфологическое и экологическое разнообразие 
гельминтов позвоночных животных Северной Азии»  
№ ААА-А17-117012710031-6.
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