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Аннотация

Цель исследований – изучить морфофункциональную организацию, гистологические и гистохимические особен-
ности пищеварительной системы мариты Parafasciolopsis fasciolaemorpha, обеспечивающих адаптацию к паразити-
рованию в эндостации – печени Alces alces.

Материалы и методы. Материалом служили половозрелые трематоды P. fasciolaemorpha (Ejsmont, 1932), собран-
ные из желчных протоков печени Alces alces. Мариты фиксировали в 70 и 80%-ных спиртах, спирт-формалине по 
Шафферу в соотношении 1 : 9 и 10%-ном нейтральном формалине. Гистологические окраски: гематоксилин и эозин 
и по методу Маллори с последующей докраской ядер литиевым кармином Орта. Гистохимические окраски: суле-
ма-бромфеноловый синий (БФС) по Бонхегу, ШИК-реакция по Мак-Манусу с докраской ядер гемалауном Майера, 
альциановый синий (АС) по Стидмену и Моури (рН 3,0 и 2,2) и толуидиновый синий (ТС) (рН 2,0-5,0). 

Результаты и обсуждение. P. fasciolaemorpha (Ejsmont, 1932) является наиболее патогенным гепатопаразитом Alces 
alces L. Изучение особенностей морфологической организации пищеварительной системы как одной из погранич-
ных систем организма паразита выявило ряд особенностей: мышцы крупной ротовой присоски содержат много 
суммарных белков, что подтверждается интенсивной бромфенолофилией; в толще стенки присоски располагаются 
мелкие секреторные клетки и нейросекреторные клетки с обильно альциано- и толуидинофильной вакуолизиро-
ванной цитоплазмой; наличие одиночных и расположенных группой пищеварительных желез в паренхиме в месте 
перехода префаринкса в фаринкс и на границе между фаринксом и пищеводом; в апикальной части эпителия ки-
шечника образуется «щеточная кайма», тонкие микроворсинки которой способствуют увеличению рабочей поверх-
ности пристеночного пищеварения у P. fasciolaemorpha, усиливая трофические процессы гельминта для выживания 
в организме хозяина. Выявленные гистологические и гистохимические особенности пищеварительной системы  
P. fasciolaemorpha могут рассматриваться как примеры адаптивной специализации в месте эндостации.
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Abstract

The purpose of the research is to study the morphofunctional organization, histological and histochemical features of the 
digestive system of the marita Parafasciolopsis fasciolaemorpha, which provide adaptation to parasitism in the endostasis 
– the liver Alces alces. 

Materials and methods. Mature specimens of the trematode P. fasciolaemorpha (Ejsmont, 1932) collected from the bile 
ducts of the Alces alces liver served as the material. Maritas were fixed in 70 and 80% alcohols, Schaffer alcohol-formalin  
1 : 9, and 10% neutral formalin. Histological stains: with hematoxylin-eosin and by the Mallory method, followed by 
additional staining of the nuclei with Orta lithium carmine. Histochemical stains: sublimate-bromophenol blue according 
to Bonheg, Schick reaction according to McManus with additional staining of nuclei with Mayer's hemalaune, alcian blue 
according to Steedman and Mowry (pH 3.0 and 2.2) and toluidine blue (pH 2.0-5.0).

Results and discussion. Parafasciolopsis fasciolaemorpha (Ejsmont, 1932) is the most pathogenic hepatoparasite of Alces 
alces L. The study of the features of the morphological organization of the digestive system as one of the border systems 
of the organism of the parasite revealed a number of features: the muscles of the large oral sucker contain many total 
proteins, which is confirmed by intense bromophenolophilia; in the thickness of the sucker wall there are small secretory 
cells and neurosecretory cells with abundant alcian- and toluidinophilic vacuolated cytoplasm; the presence of single and 
grouped digestive glands located in the parenchyma at the junction of the prepharynx to the pharynx, and on the border 
between the pharynx and the esophagus; in the apical part of the intestinal epithelium, a “brush border” is formed, the thin 
microvilli of which contribute to an increase in the working surface of parietal digestion in P. fasciolaemorpha, enhancing 
the trophic processes of the helminth to survive in the body owner. The revealed histological and histochemical features 
of the parafasciolopsis digestive system can be considered as examples of adaptive specialization at the site of endostasis.
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Введение
Трематода Parafasciolopsis fasciolaemorpha 

(Ejsmont, 1932) (сем. Fasciolidae Railliet, 1895) 
– это гельминт листовидной или ланцетовид-

ной формы, имеющий следующие морфоме-
трические показатели: длина от 2,0±0,15 до 
5,3±0,09 мм и ширина от 0,7±0,02 до 2,2±0,05 
мм [4, 13]. 
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P. fasciolaemorpha – это гепатопаразит ло-
сей, оленей и косуль. Парафасциолопсоз наи-
более часто встречается у лосей (Alces alces L.), 
в популяции которых поражается до 57–90% 
особей [1, 3, 25, 28]. Интенсивность инвазии 
может составлять от 3–4 тыс. до 22–38 тыс. па-
разитов в печени одного животного [4, 13], а 
иногда – и до 114 800 экз. [2].

Изучение гельминтофауны лосей в не-
которых регионах РФ и ряда соседних стран 
(Польши, Беларуси, Латвии и др.) показало, 
что она включает до 12-19 и более видов гель-
минтов [12, 26]. При этом P. fasciolaemorpha 
является не только облигатным и доминант-
ным паразитом лосей, но считается одним из 
их самых патогенных гельминтов, способным 
вызвать их гибель [22]. У оленей и косуль, в 
отличие от лося, показатели численности па-
разита в сотни раз ниже (ИИ от 2 до 14 экз., 
в среднем 9,5 экз.) [1, 3], что позволяет в дан-
ном случае отнести P. fasciolaemorpha к видам-
субдоминантам [1], и указывает на отсутствие 
специфичной гостальности по отношению к 
этим млекопитающим.

Столь высокая инвазия лосей объясняется 
рядом причин:

1)	благоприятными условиями циркуляции 
паразита в экосистемах: наличие водоемов 
с богатой растительностью, количество 
осадков; 

2)	благоприятными условиями для развития 
промежуточного хозяина – роговой ка-
тушки – Planorbarius corneus, высокая плот-
ность которой наблюдается в пойменных 
водоемах с зарослями макрофитов [3];

3)	высокой плодовитостью марит: среднее 
число яиц составляет 9,9±1,6 экз. [14] и, 
как следствие, высоким биологическим 
загрязнением окружающей среды яйцами 
гельминта; 

4)	высокой плотностью популяции дефини-
тивных хозяев – лосей [3].
Заражение диких жвачных происходит 

посредством заглатывания адолескариев P. 
fasciolaemorpha при питье воды или поедании 
водно-болотного растительного корма из не-
проточных, хорошо прогреваемых водоемов. 
Гистопатологическое исследование образцов 
печени выявило фиброз, разрастание желч-
ных протоков, перихолангит, отложения кам-

ней в желчных протоках и другие заметные 
гистологические изменения в ткани печени, 
которые могут вызывать печеночные трема-
тоды [24]. Масса печени может увеличиваться 
с 2–6 кг (в норме) до 75 кг, что является след-
ствием суперинвазии; количество тяжелых 
патологических поражений увеличивается с 
интенсивностью заражения [8, 27]. Помимо 
этого, существует возрастная вариативность 
к заболеванию: лоси старше 6 лет поражают-
ся чаще – до 80%, тогда как молодняк – около 
42% [4].

Морфология и гистохимия P. fasciolaemor-
pha считаются мало изученными. Некоторые 
вопросы морфофизиологических адаптаций 
были описаны ранее при изучении взаимо-
отношений в системе «паразит-хозяин» при 
других трематодозах [6, 8–10, 15, 18]. Исследо-
вания показали, что микроморфологические 
адаптации гельминта к паразитированию в 
определенной эндостации хозяина обеспечи-
ваются, прежде всего, его питанием и особен-
ностями пищеварительной системы, и, как 
следствие, способствует формированию са-
мой системы «паразит-хозяин».  

Цель наших исследований – изучить 
морфофункциональную организацию, ги-
стологические и гистохимические особен-
ности пищеварительной системы мариты  
P. fasciolaemorpha, обеспечивающих адапта-
цию к паразитированию в эндостации – пече-
ни лося. 

Материалы и методы
Для работы были взяты зрелые P. fasciolae-

morpha (Ejsmont, 1932), паразитирующие в 
желчных протоках печени лосей. Именно эта 
локализация P. fasciolaemorpha в организме хо-
зяина дает возможность условно относить па-
разита к группе гепатотрематод [19]. Мариты 
фиксировали в 70 и 80%-ных спиртах, спирт-
формалине по Шафферу в соотношении 1 : 9 и 
10%-ном нейтральном формалине. Срезы тол-
щиной 5–7 мкм окрашивали гематоксилином и 
эозином и по основному методу Маллори с по-
следующей докраской ядер литиевым кармином 
Орта. Для выявления белков применяли метод 
сулема-бромфеноловый синий (БФС) по Бонхе-
гу. Для определения гликогена и мукопротеидов 
проводили ШИК-реакцию по Мак-Манусу с 
докраской ядер гемалауном Майера. Гексозами-
ногликаны определяли окраской альциановым 
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синим (АС) по Стидмену и Моури при рН 3,0 и 
2,2 и окраской толуидиновым синим (ТС) при  
рН 2,0–5,0. 

Результаты и обсуждение
После заражения ювенильные особи P. 

fasciolaemorpha мигрируют в желчные протоки 
и, в отличие от фасциол, не проникают в парен-
химу печени диких жвачных [27]. В фиксации 
зрелых паразитов в желчных протоках участву-
ют присоски и шипики, покрывающие тегумент 
гельминта [5]. Как и многие другие гепатотре-
матоды, имеющие небольшие размеры (опи-
сторхи, меторхи, дикроцелии, клонорхи) [15], 
P. fasciolaemorpha характеризуется наличием 
двух присосок, довольно крупных относитель-
но размеров тела самого гельминта. Присоски 
являются не только органами прикрепления, но 
и, за счет сокращения или расслабления мышц, 
обеспечивают паразиту возможность относи-
тельного передвижения в эндостации, а ротовая 
присоска, кроме того, участвует в захвате пищи, 
что подтверждается изменчивостью диаметра 
присосок на ряде гистологических срезов. 

При окраске БФС наблюдается интенсив-
ная бромфенолофилия мышц присосок, что 
указывает на большое содержание суммарных 
белков, в том числе и сократительного типа 
[5], а также на участие в адгезивных процессах 
[20]. В брюшной присоске при ШИК-реакции 
отмечается высокое содержание мелких гли-
когеновых гранул (рис. 1), которые, как из-
вестно, представляют собой резерв углеводов, 
используемых в качестве первичного источ-
ника энергии, реализуемых паразитом в виде 
фиксации в желчных протоках печени лосей.

Изнутри ротовая присоска имеет тегу-
ментальную выстилку, отличающуюся на-
личием на поверхности небольших плоских 
папилл. В толще стенки присоски лежат мел-
кие секреторные клетки округлой формы, ха-
рактеризующиеся обильной вакуолизацией 
цитоплазмы, подтверждаемой различными 
гистохимическими окрасками, особенно в ре-
акции с БФС (рис. 2) [8]. 

Мы полагаем, что клетки выделяют в про-
свет присоски секрет, который помогает её 
взаимодействию с тканью хозяина, а также 
обеспечивает начальный этап процесса пере-
варивания углеводов за счет адгезии [10]. 

За ротовой присоской следует узкий корот-
кий префаринкс длиной 0,15–0,33 мм, который 

ведет в округло-овальный фаринкс длиной 
0,174–0,250 мм и шириной 0,140–0,237 мм (см. 
рис. 2). Покрывающая префаринкс и фаринкс 
слизистая оболочка проявляет бромфеноло-, 
толуидинофилию и альцианофилию [6]. Это 
является свидетельством того, что слизистая 
оболочка в начальных отделах пищеваритель-
ной системы парафасциолопсиса инициирует 
процесс адаптации в эндостации хозяина. В 
месте перехода префаринкса в фаринкс среди 

Рис. 1. Брюшная присоска P. fasciolaemorpha:  
БП – брюшная присоска, ПБП – полость брюшной 

присоски, ПХ – паренхима (микрофото, увел. 7 × 20; 
окраска по Маллори)

[Fig. 1. Abdominal sucker P. fasciolaemorpha:  
BP – ventral sucker; PBP – cavity of the ventral sucker;  

PH – parenchyma (microphoto, 7 × 20; Mallory coloring]

Рис. 2. Начальные отделы пищеварительной системы  
P. fasciolaemorpha:  

РП – ротовая присоска; ПФ – префаринкс; Ф – фаринкс; 
ПЖ – пищеварительные железы;  

НСК – нейросекреторные клетки (микрофото,  
увел. 7 × 40; окраска БФС по Бонхегу)

[Fig. 2. The initial sections of the digestive system  
of P. fasciolaemorpha: 

RP – oral sucker; PF – prefarinks; F – farinks; 
PG – digestive glands, NSC – neurosecretory cells 

(microphoto, 7 × 40; BFS staining according to Bonheg)]
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паренхимных клеток в небольшом количестве 
располагаются мелкие одиночные железистые 
клетки колбообразной формы с вакуолизиро-
ванной цитоплазмой и крупным ядром, что 
служит свидетельством активной экспрессии 
генов в них, и, как следствие, доказательством 
их секреторной деятельности [6].

В толще стенок присосок и фаринкса нами 
обнаружены нейросекреторные клетки оваль-
ной формы с небольшим ядром и вакуолизи-
рованной по периферии цитоплазмой (рис. 3) 
[5, 6]. Наличие нейросекреторных клеток ука-
зывает на инициативную и нейрогумораль-
ную роль присосок и фаринкса в процессах 
взаимоадаптации с тканью хозяина.

Рис. 3. А, Б. Передние отделы пищеварительной системы P. fasciolaemorpha:  
ПФ – префаринкс; Ф – фаринкс; ПХ – паренхима; ПЖ – пищеварительные железы;  

НСК – нейросекреторные клетки 
(микрофото, увел. 7 × 40, окраска БФС по Бонхегу (А), окраска по Маллори (Б)

[Fig. 3. A, B. Anterior parts of the digestive system of P. fasciolaemorpha:  
PF – prepharynx; F – pharynx; PH – parenchyma; PZh – digestive glands;  

NSC – neurosecretory cells (мicrophoto, 7 × 40, BFS stain by Bonheg (A), Mallory stain (B)]

Пищевод прямой длиной около 0,30±0,03 
мм, имеет слизистую оболочку, интенсивно 
окрашивающуюся БФС, ТС и ШИК-реакцией. 
В паренхиме, в месте перехода фаринкса в пи-
щевод, лежат небольшие группы секреторных 
клеток, которые, как мы полагаем, являют-
ся пищеварительными железами [5, 8]. Ядра 
секреторных клеток крупные, базофильные. 
Границ между выводными протоками клеток 
в световой микроскоп нам обнаружить не 
удалось, однако, мы полагаем, что не исклю-
чено наличие общего выводного протока этой 
группы клеток, который открывается в по-
лость пищевода [6].

Кишечные стволы прямые и сравнительно 
тонкие, без ответвлений и дивертикулов. Они 
тянутся от пищевода билатерально и доходят 
практически до заднего конца тела, где слепо 
заканчиваются. В эпителии стенки кишечни-
ка можно выделить апикальную и базальную 
части в соотношении по высоте 2–2,5 (рис. 4). 
При окраске БФС по Бонхегу четко опреде-

ляется темно-синее окрашивание базальной 
части и синее – апикальной микроворсинча-
той части, что свидетельствует о содержании 
в этих структурах кишечника большого коли-
чества суммарных белков.

Апикальная часть эпителиальной выстил-
ки кишечника P. fasciolaemorpha представлена 
тонкими микроворсинками, образующими 
негустую щеточную кайму (рис. 4). В базаль-
ной части клеток на разном уровне, в «шах-
матном порядке», лежат крупные ядра. Кро-
ме того, цитоплазма в этой части содержит 
большое количество вакуолей, проявляющих 
положительную ШИК-окраску. Цитоплазма 
апикальной части имеет более слабую ШИК-
окраску. В то же время, на конце микровор-
синок, обращенном в просвет кишечника, 
отмечается сильное окрашивание при ШИК-
реакции, что в совокупности с бромфеноло-
филией свидетельствует о том, что вещества, 
локализованные на апикальном конце микро-
ворсинок, имеют гликопротеиновую природу 
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(табл.). Базальная мембрана кишечного эпи-
телия при окраске по методу Маллори приоб-
ретает голубой цвет, что говорит о ее коллаге-
новой основе [17].

Из таблицы видно, что практически все 
органы и ткани пищеварительной системы 
P. fasciolaemorpha показывают насыщенную 
окраску, особенно БФС, что может быть об-

условлено образованием белок-полисахарид-
ного комплекса, так как некоторые кислые 
мукополисахариды (гепарин, гепарин-моно-
сульфат) при соединении с белком проявляют 
свойства антикоагулянтов. Наличие незначи-
тельного количества эритроцитов крови хозя-
ина может быть косвенным доказательством 
того, что кровь в кишечнике паразита не сво-
рачивается, а постепенно лизируется его фер-
ментами. В тоже время, содержание в эпите-
лии кишечника кислых белков в комплексе с 
кислыми углеводами придает клеткам устой-
чивость к химическому воздействию крови 
хозяина [5, 8, 11]. Со стороны паренхимы к 
кишечной стенке примыкают клетки – энте-
ротрофоциты, которые выражены слабо, име-
ют вытянутую в ширину форму и светлую ва-
куолизированную цитоплазму [11].

Пищеварение у P. fasciolaemorpha преиму-
щественно носит пристеночный характер. 
Вблизи микроворсинок образуется комплекс 
пищевого материала, расщепляющийся под 
действием ферментов, выделяемых энтероци-
тами [10, 16, 21]. Клетки кишечного эпителия 
функционируют по типу микроапокриновой 
секреции. Полостное пищеварение встречает-
ся только на некоторых участках [8].

Выявленные морфологические и гисто-
логические особенности и некоторые гисто-
химические показатели реактивности пи-
щеварительной системы P. fasciolaemorpha 

Рис. 4. Фрагмент кишечника P. fasciolaemorpha:  
СтК – стенка кишечника; МВ – микроворсинки;  

ПК – полость кишечника; ПХ – паренхима (микрофото, 
увел. 7 × 40, окраска БФС по Бонхегу)

[Fig. 4. A fragment of the intestine of P. fasciolaemorpha: 

StK – intestinal wall; MV – microvilli; IC – intestinal cavity; 
PH - parenchyma (мicrophoto, 7 × 40, BFS staining 

according to Bonheg]

Таблица [Table]

Сравнительный анализ некоторых гистохимических реакций органов пищеварительной системы 
Parafasciolopsis fasciolaemorpha

[Comparative analysis of some histochemical reactions of the digestive system Parafasciolopsis fasciolaemorpha]

Тканевые системы [Tissue systems]
Гистохимические красители [Histochemical stains]

ШИК-реакция [PAS reaction] БФС [BFS]

Ротовая присоска  
[oral sucker]

Выстилка [Lining] ++± ++

Мышцы [Muscles] +++ +++

Нейросекреторные клетки  
[Neurosecretory cells] +++ +++

Префаринкс [Prepharynx] +± ++

Фаринкс [Pharynx] ++ ++

Пищевод [Esophagus] ++ +

Кишечник [Intestines]

апикальная часть [apical part] +/+++ ++

базальная часть [basal part] ++ +++

базальная мембрана 
[basement membrane] +++ ++

энтеротрофоциты 
[enterotrophocytes] ++± ++

Примечание: «+» – интенсивность окраски

[Note: "+" – color intensity]
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указывают на то, что паразит имеет приспо-
собительные возможности к существованию 
в своей эндостации. Питание трематоды осу-
ществляется доступными веществами, кото-
рые образуются в ходе разнообразных мета-
болических реакций хозяина. Прежде всего, 
в печени хозяина происходит превращение 
глюкозы в гликоген, который депонируется 
[15, 23]. Глюкозу из печени легко всасывает 
паразит, и в кишечнике в ходе пристеночного 
пищеварения этот мономер проникает в его 
организм и образует специфический для гель-
минта гликоген, который накапливается в па-
ренхиме и мышцах как трофический материал 
[15, 16]. Кроме этого, для трематод характерна 
клептомимикрия, то есть, используя эндоста-
цию, гельминт может всасывать и другие ве-
щества – «воровать» у хозяина микроэлемен-
ты, гормоны, витамины, аминокислоты, что 
косвенно подтверждается выраженной бром-
фенолофилией, толуидинофилией и положи-
тельной ШИК-реакцией в органах пищеваре-
ния парафасциолопсиса. 

Заключение
Морфофункциональные, гистологиче-

ские и гистохимические исследования пи-
щеварительной системы зрелых особей  
P. fasciolaemorpha выявили следующие особен-
ности адаптивной специализации паразита в 
месте локализации в хозяине:

1)	мышцы крупной ротовой присоски про-
являют интенсивную бромфенолофилию, 
что указывает на наличие суммарных бел-
ков, включая сократительного типа белки; 
в толще присоски располагаются мелкие 
секреторные и нейросекреторные клетки 
с вакуолизированной альциано-, толуи-
дино- и бромфенолофильной цитоплаз-
мой, что может служить доказательством 
участия присоски в адгезии с пищевым 
субстратом и начальных стадиях пищева-
рительного процесса, а также в инициации 
и нейрорегуляции  взаимоадаптации в си-
стеме «паразит-хозяин». 

2)	пищеварительные железы и секреторные 
клетки имеют разную форму и размеры и 
располагаются как одиночно, так и группа-
ми; одиночное расположение мелких желе-
зистых колбообразных клеток наблюдается 
в паренхиме в месте перехода префаринкса 
в фаринкс, а на участке перехода фаринкса 

в пищевод встречаются небольшие железы 
из группы секреторных клеток; цитоплазма 
железистых клеток проявляет бромфеноло-
филию, альцианофилию и толуидинофи-
лию, содержит крупные ядра, что служит 
свидетельством активной экспрессии в них 
генов, и, как следствие, доказательством их 
секреторной деятельности.

3)	кишечник выстлан эпителием, при этом его 
апикальная часть представлена тонкими 
микроворсинками, а базальная – содержит 
ядра и сетевидную цитоплазму; эпителий 
отграничен от паренхимы базальной мем-
браной, имеющей коллагеновую природу; 
интенсивная бромфенолофилия и толуиди-
нофилия, проявляющаяся на апикальном 
конце микроворсинок, указывает на скопле-
ния гликопротеинов и участие в расщепле-
нии пищи, а также в усилении устойчивости 
энтероцитов к антигенному воздействию 
хозяина; энтероциты функционируют по 
типу микроапокриновой секреции, а пище-
варение носит в основном пристеночный 
характер; наличие микроворсинок в апи-
кальной части эпителия кишечника уве-
личивает площадь рабочей поверхности и 
ускоряет процессы пристеночного пище-
варения, усиливая трофические процессы 
гельминта для выживания в организме хо-
зяина, что помогает паразитам маленьких 
размеров адаптироваться в эндостации.
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