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Изучение организации терминального материала и динамики размножения материнских 
спороцист трематод имеет принципиально важное значение для правильной оценки природы 
этих организмов (Добровольский и др., 2000), без чего в свою очередь невозможен корректный 
анализ путей становления рассматриваемого таксона. Проведенное исследование показало, что 
терминальный материал мирацидиев эхиностоматид (род Echinostoma) представляет собой 
типичную терминальную массу. Последняя содержит полностью сформированные генеративные 
клетки, несколько клеток, находящихся на разных стадиях «физиологического» созревания, и 
2—3 недифференцированные клетки. Для мирацидиев изученных представителей рода Echino-
stoma характерна небольшая вариабельность в степени развития терминального материала, 
проявляющаяся как на межвидовом, так и на внутривидовом уровнях. Так, у мирацидиев 
Е. paraensei в состав терминального материала могут входить не только генеративные клетки, 
находящиеся на разных стадиях «созревания», но и приступивший к дроблению зародыш. 
У Е. caproni ничего подобного наблюдать не удается. Эти небольшие различия в организации 
терминального материала мирацидиев заметно сказываются на динамике размножения парази-
тической фазы развития материнской спороцисты. Обсуждается возможность возникновения 
педогенеза в эволюции материнских спороцист. 

Интерес к жизненным циклам трематод неуклонно возрастает. Причин тому 
несколько. Главная из них — осознание паразитологами того факта, что эволюция 
трематод это прежде всего эволюция их жизненных циклов как в целом, так и 
составляющих их фаз и поколений. К сожалению, последние изучены не одинаково 
детально. Отсутствие полноценных данных по морфологии, биологии и особенностям 
размножения спороцист и редий неизбежно отражается на наших трактовках природы 
партенит и соответственно на всем комплексе представлений о происхождении и 
филогении трематод. 

Наименее изученным поколением жизненного цикла сосальщиков остаются мате-
ринские спороцисты (МС), в онтогенезе которых свободноживущая расселительная 
фаза — мирацидий сменяется паразитической фазой, обитающей в моллюске. Это 
обусловлено рядом объективных и субъективных причин. К первым относятся мелкие 
размеры и короткие сроки жизни мирацидиев, труднодоступность паразитической 
фазы, большое количество методических сложностей, связанных с эксперименталь-
ной постановкой жизненного цикла, и т. д. Вторые определяются отношением к 
мирацидию как к малозначимой личинке, изучение которой не может дать ничего 
существенного для познания трематод. 

Все это привело к тому, что подавляющее большинство имеющихся в литературе 
описаний мирацидиев и сопровождающих их иллюстраций, как правило, характери-
зуется схематизмом и фрагментарностью. Особенно неполноценна информация о 
генеративных элементах мирацидия и их последующей судьбе на паразитической фазе 
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развития в моллюске. А ведь детальное знание динамики размножения МС — первого, 
филогенетически самого древнего поколения — важнейший ключ к пониманию 
истинной природы жизненного цикла трематод, без чего, в свою очередь, невозможно 
реконструировать ранние этапы становления этой группы (Добровольский и др., 
2000). Особая роль в исследованиях такого рода принадлежит представителям 
наиболее архаичных семейств, к числу которых, без сомнения, относится и сем. 
Echinostomatidae. 

Сравнительный анализ развития терминального материала МС двух видов рода 
Echinostoma — главная задача настоящего исследования. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Объектом настоящего исследования послужили два вида рода Echinostoma — 
Е. caproni и Е. paraensei. Близкое родство этих видов не вызывает сомнений, однако 
приводимые ниже результаты свидетельствуют в пользу их самостоятельности. Это 
же подтверждают и результаты последних исследований, в том числе и молекулярно-
биологических (Morgan, Blair, 1995, 1998; Kostadinova, Gibson, 2000). 

Источником материала послужили культуры Е. caproni и животных-хозяев, под-
держиваемые в лаборатории биологии животных Перпеньянского университета 
(Франция). Культура Е. paraensei любезно предоставлена лабораторией отдела био-
логии университета Нью-Мехико (США). Мирацидии обоих видов были получены из 
зрелых яиц, источником которых служили экспериментально зараженные лаборатор-
ные мыши. Часть личинок была использована для заражения моллюсков-хозяев, часть 
же зафиксирована для гистологических и электронно-микроскопических иссле-
дований. 

Дня получения паразитической фазы развития МС Е. caproni мирацидиями этого 
вида были заражены моллюски Biomphalaria glabrata и В. pfeifery. Заражению 
подвергались моллюски 2-месячного возраста. Средняя доза заражения составила 
9 мирацидиев на одного моллюска. Инвазированных моллюсков содержали в аквари-
умах при 26°. Корм состоял из высушенных кленовых листьев, резаной моркови и 
элодеи. Световой режим — 12: 12 ч. Вскрытия моллюсков проводились каждые 3 ч 
в течение первых суток, затем ежесуточно на протяжении первых 7 дней, а в 
последующем через каждые 2 сут вплоть до 21-го дня с момента заражения. 

Для гистологического исследования мирацидии были зафиксированы жидкостью 
Буена. В дальнейшем использовали модифицированную методику заливки в желатин-
парафин (Langeron, 1949). Были изготовлены полные серии срезов 3—4 мкм толщи-
ны. Для окраски использовали гематоксилины Эрлиха и Майера с последующей 
подкраской водным раствором эозина. 

Для просветной электронной микроскопии мирацидиев после тщательной промыв-
ки в растворе Чернина фиксировали при 4° в глютаральдегиде и 0s04 , разведенных 
на фосфатном буфере (рН 7.4). Осмомолярность 425 mOsm. Заливку осуществляли 
в Эпон 812 по модифицированной методике А. Фурнье (A. Fournier; лич. сообщ.). 
Тонкие срезы были изготовлены на ультрамикротоме LKB-3. Для контрастирования 
срезов использовали уранилацетат и цитрат свинца. Изучение полученных материалов 
проводили на микроскопе Hitachi HU 12 при ускоряющем напряжении 75 кВ. 

Кроме того, из тех же блоков были изготовлены полутонкие срезы (1—2 мкм 
толщиной), окрашенные метиленовым синим, толлуидиновым синим, по Маллори и 
азур-фуксином. 

Для гистологического исследования партенит, в первую очередь МС, эксперимен-
тально зараженных моллюсков фиксировали жидкостью Буена или Халми и заливали 
в парафин по общепринятой методике. Серии срезов 4—5 мкм толщины окрашивали 
гематоксилинами Майера, Бемера и Эрлиха с подкраской эозином. 

Для светооптических исследований были использованы микроскопы Jenoval, 
Loboval и Биомед. Измерения объектов проводили традиционным способом с исполь-
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зованием объективов х25, х40 и х60. Из-за неправильной формы клеток и ядер 
определение их площади на срезах осуществляли с помощью окулярной сетки с 
известной ценой стороны квадрата: подсчитывали количество квадратов, полностью 
или частично перекрываемых измеряемой структурой. Фотоработы были выполнены 
на оптических системах Polyvar и Nicon. 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

М и р а ц и д и и Е. caproni. Зрелые, покинувшие яйцевые скорлупки мирацидии 
имеют типичное для представителей этого семейства строение (рис. 1, Л). В состав 
их тела (120—128 мкм длины, 35-—36 мкм ширины) в среднем входит 46.5 ± 0.6 клет-
ки (п = 40; подсчет проводился по числу ядер на окрашенных препаратах). На своей 
поверхности мирацидий несет 4 поперечных ряда эпителиальных пластинок. В перед-
ней трети тела залегают ганглий, сближенные в медиальной плоскости глаза и 
4-ядерная железа проникновения. На хоботке и по границе первого и второго рядов 
эпителиальных пластинок располагаются разнообразные сенсиллы. За ганглием слег-
ка асимметрично залегает пара циртоцитов, от которых по направлению к заднему 
концу тела отходят капилляры. Экскреторные поры расположены латерально на 
границе 3-го и 4-ш рядов эпителиальных пластинок. Детальное описание соматичес-
ких структур изученных мирацидиев не входило в задачу настоящего исследования. 
Главное внимание было уделено анализу состояния герминального материала. 

При изучении мирацидиев на светооптическом уровне (прижизненные наблюдения 
на временных препаратах, полутонкие срезы, окрашенные метиленовым синим или 
толлуидиновым синим) хорошо заметно, что практически вся задняя половина их тела 
занята группой плотно упакованных клеток, которые по своему внешнему виду 
заметно отличаются от остальных. Для них в целом характерны относительно крупные 
размеры, наличие большого пузырьковидного ядра с хорошо заметным ядрышком, 
сильная деспирализация хроматина. Правда, последний признак, так же как и размеры 
клеток, варьирует в довольно широких пределах. Объем гомогенной цитоплазмы на 
первый взгляд относительно велик. Из-за упоминавшейся выше плотной упаковки 
клетки часто приобретают неправильную полигональную форму. 

Внешне все эти клетки составляют единую группу и очень похожи друг на друга 
(рис. 1, А; 2, А; см. вкл.). В то же время на сериях срезов при использовании 
некоторых гистологических красителей (в первую очередь гематоксилинов в сочета-
нии с эозином) отчетливо проявляется разнокачественность рассматриваемых клеток 
(рис. 1, Б). Прежде всего выделяются крупные секреторные клетки (клетки 1-го типа), 
количество которых у мирацидиев Е. caproni составляет в среднем 6.8 ± 0.2 (п = 27).1 

Их линейные размеры не превышают 10—12 мкм. Однако неправильная полигональ-
ная форма и наличие массивных «выростов» очень затрудняют измерение этих клеток. 

Характерный признак секреторных клеток — очень крупные ядра пузырьковид-
ного типа. Площадь среза ядра в экваториальной зоне составляет 23.9 ± 0.6 мкм2 

(п = 20), что превышает аналогичные значения для ядер клеток других типов, 
составляющих тело личинки. Сами ядра характеризуются очень сильной деспирали-
зацией хроматина. Кариоплазма выглядит оптически пустой. Крупное, ярко окраши-
вающееся ядрышко, как правило, занимает слегка эксцентричное положение. Цито-
плазма этих клеток эозинофильна. В ней присутствуют скопления мелких, прелом-
ляющих свет гранул. 

Выявляемые при использовании гистологических методов клетки 2-ш типа пред-
ставляют собой типичные генеративные клетки, присущие спороцистам и редиям всех 
сосальщиков. Их общее количество обычно не превышает 6. Они более полиморфны, 
чем секреторные. Линейные размеры этих клеток варьируют в пределах 5.4—9 мкм 

1 Здесь и далее Р < 0.05. 
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Рис. 1. Строение мирацидиев трематод рода Echinostoma. 
Л - общая схема строения личинки; Б - продольный срез через тело мирацидия Е. caproni; В - продольный срез через тело мирацидия Е.paraensei; згк - зрелые генеративные 
клетки- дгк - генеративные клетки, находящиеся на разных этапах дифференцировки; нк - недифференцированные клетки; ск - секреторные клетки; якм - соматические 
клетки' мирацидия; эр - эмбрион редии; А - реконструкция по результатам прижизненных наблюдений и изучения полутонких и парафиновых срезов; Ь, В - рисунки 

с парафиновых срезов; масштаб — 10 мкм. 

Fig. 1. Structure of micracidia of trematodes of the genus Echinostoma. 
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(х 6.87 ±0.17; n = 30); среднее значение площади среза составляет 27 ±0.8 мкм2, 
п = 19. Самые крупные клетки этой группы (как правило, их всего 2) чаще всего 
занимают переднее положение и располагаются либо непосредственно за, либо между 
секреторными клетками. Линейные размеры этих клеток колеблются в пределах 
8.1—9 мкм; площадь среза в экваториальной части достигает 36 мкм2. Клетки 
полигональной формы, но более компактные, чем секреторные, и не образуют 
крупных выростов. Базофильная, интенсивно окрашивающаяся цитоплазма окружает 
ядро в виде неравномерной по толщине каймы. 

Ядра пузырьковидные с центрально расположенным крупным ядрышком. Коли-
чество гетерохроматина в них значительно больше, чем в ядрах секреторных клеток. 
Именно поэтому они не выглядят оптически пустыми. Хроматин довольно равномерно 
распределен по кариоплазме и представлен небольшими гранулами и нитевидными 
структурами. По всем признакам это «зрелые», готовые к дроблению генеративные 
клетки. 

Непосредственно за «зрелыми» располагаются 2—3 клетки, линейные размеры 
которых в среднем составляют 7.2 мкм. Соответственно мельче и их ядра с крупным 
центрально расположенным ядрышком. Ядра характеризуются наличием большего 
количества гетерохроматина и его более плотной упаковкой, чем у «зрелых» клеток. 
Тем не менее они без всяких оговорок относятся к ядрам пузырьковидного типа. 

Заметно более мелкие генеративные клетки (линейные размеры 5.4—6.3 мкм; 
средняя площадь среза 23 мкм2) залегают в каудальной части тела личинки. Они 
сохраняют ядра пузырьковидного типа, однако количество гетерохроматина в послед-
них еще больше. В совокупности все клетки 2-го типа представляют собой генера-
тивные клетки, находящиеся на разных стадиях дифференцировки. 

Самое каудальное положение занимают еще 2—3 небольшие клетки. Для них 
характерна сильная вариабельность размеров: линейные размеры 3.6—7.2 мкм 
(х 5.55 ± 0.18, п = 30). Среднее значение площади среза 17.6 ± 0.5 мкм2 (п = 16). Чаще 
всего они образуют компактную группу. Интенсивно окрашивающаяся цитоплазма в 
виде тонкой каемки окружает плотное ядро с большим количеством гетерохроматина. 
Особенно плотно гетерохроматин упакован в центральной части ядра и по его пери-
ферии. Трактовка природы этих клеток не вызывает особых сомнений — по всем 
признакам они должны рассматриваться как типичные недифференцированные клетки, 
входящие в состав терминальных масс партенит большинства видов трематод. 

Электронно-микроскопические данные в деталях подтверждают описанную выше 
картину. Секреторная природа клеток 1-го типа не вызывает сомнений. Крупное, 
почти правильно округлое ядро содержит эксцентрично расположенную и крайне 
гетерогенную по своей структуре нуклеолу. Слабозернистая, прозрачная кариоплазма 
практически лишена гетерохроматина. Лишь на внутренней поверхности ядерной 
оболочки последний образует очень небольшие скопления (рис. 2, В, Г). В цитоплазме 
в большом количестве присутствуют каналы эндоплазматического ретикулюма (ЭПР). 
Чаще наблюдается плотная линейная упаковка, несколько реже встречается концен-
трическая. Большие участки цитоплазмы заняты скоплениями мелких, неправильно 
округлых секреторных гранул. Последние гетерогенны по своей структуре, что может 
отражать разные стадии созревания секрета. Относительно небольшие вытянутые 
митохондрии агрегированы в компактные группы. 

Клетки 2-го типа (генеративные клетки) заметно отличаются от описанных выше 
(рис. 2, В—Е). Они обладают более ровными контурами. Их цитоплазма гомогенна и 
не содержит секреторных включений. ЭПР выражен очень слабо. Вытянутые в длину 
митохондрии так же, как и в клетках 1-го типа, образуют плотные скопления. 
Последние чаще всего занимают периферическое положение и локализуются под 
поверхностной мембраной. Неправильной формы ядра этих клеток содержат большое, 
гетерогенное по своей структуре ядрышко и многочисленные относительно крупные 
скопления гетерохроматина. Хорошо подтверждается данными электронной микро-
скопии вариабельность в строении генеративных клеток, отражающая процесс их 
созревания. 
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