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ИЗМЕНЧИВОСТЬ И ФЕНОТИПИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА 
PROTEOCEPHALUS TORULOSUS (CESTODA: PROTEOCEPHALIDEA) -

ПАРАЗИТА КАРПОВЫХ РЫБ 

© JI. В. Аникиева 

Изучена изменчивость 5 качественных признаков и фенотипическая структура це-
стоды Proteocephalus torulosus из 6 видов карповых рыб подсем. Leuciscinae. Установле-
но, что степень разнообразия гостальных группировок паразита определяется видом 
хозяина и его пищевой специализацией. Показана адаптивная неравноценность от-
дельных фенотипов в ареале вида паразита. Выявлена географическая изменчивость 
P. torulosus. 

Изменчивость — универсальное свойство живых организмов — являет-
ся одновременно фактором эволюции и причиной эволюционной стабиль-
ности отдельных признаков, целостных организмов, популяций и видов 
(Шмальгаузен, 1968). «Внутривидовое разнообразие на всех уровнях от ин-
дивидуальной изменчивости до экоэлементов и более крупных группировок 
имеет значение не только как материала или этапа эволюции, но и как фак-
тора ей противодействующего. Обе стороны смыкаются благодаря диспер-
сии среды и адаптированное™ большинства вариантов разнообразия. Взаи-
модействие индивидуальной изменчивости, морф — компонентов полимор-
физма с пространственным и временным разнообразием условий среды 
обусловливает достижение наибольшей суммы жизни на данной террито-
рии» (Северцов, 1990 : 587). 

В изучении внутривидовой изменчивости морфологическими методами 
в настоящее время существуют 2 основных подхода: фенетика, выявляющая 
дискретную морфо-физиологическую изменчивость, и популяционная мор-
фология, ориентированная на изучение изменчивости полигенных количе-
ственных признаков. Фенетика оперирует фенами-маркерами генотипа и 
представляет собой генетико-эволюционное направление изучения попу-
ляций. Популяционная морфология основана преимущественно на количе-
ственных признаках, которые являются индикаторами среды и отражают 
ее воздействие на организм. Она изучает состояние популяции на конкрет-
ном отрезке времени. Поскольку внутривидовая изменчивость имеет место 
в любых проявлениях жизнедеятельности, оба подхода представляют собой 
разделы популяционной биологии и дополняют друг друга (Яблоков, 1987; 
Животовский, 1988). 

Известно, что для паразитических организмов характерна широкая мор-
фологическая изменчивость. По глубине морфологических перестроек и 
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масштабу различий она не имеет аналогов среди животных организмов и мо-
жет быть сравнима только с растениями (Завадский, 1968; Шульц, Гвоздев, 
1972). Для паразитов характерны те же формы и типы изменчивости, что и 
для свободноживущих видов. Выделяют 3 основных фактора, определяющие 
морфологическую изменчивость паразитов: возраст паразита, вид хозяина и 
интенсивность его заражения (Аникиева, 1991). Развитие политипической 
концепции вида и применение ее в паразитологии показало, что вид у пара-
зитических животных имеет сложную структуру (Догель, 1962; Ройтман, Ка-
заков, 1977; Фрезе, 1977, 1987). В разных видах хозяев паразиты образуют 
гостальные экоформы, различающиеся специфическими параметрами мор-
фологических признаков (Фрезе, 1977; Ринчино, 1990; Anikieva, 1992, и др.). 

В изучении внутривидовой изменчивости паразитов в настоящее время 
наиболее распространен морфометрический подход, позволяющий оценить 
меру отклонения от нормы количественных признаков фенотипа. Качест-
венным признакам уделяется очень мало внимания. Методы фенетики при-
меняются крайне редко, а исследования проводятся на узком круге объек-
тов (Фортунато, 1987; Гиченок, 1995; Malashenko, Roytman, 1995). 

Цель данной работы — изучение качественной изменчивости и феноти-
пической структуры распространенного паразита карповых рыб Голаркти-
ки — цестоды Proteocephalus torulosus. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Материалом для настоящих исследований послужили сборы цестод из 
карповых рыб озер Карелии (Риндозеро, Корпиярви, Пяозеро): уклеи Albur-
nus alburnus, язя Leuciscus idus и ельца L. leuciscus (Anikieva, 1992) — и кол-
лекционные материалы ЗИНа и Института паразитологии РАН из жереха 
Aspius aspius из рек Дагестана, монгольского османа Oreoleuciscus pewzowi из 
оз. Ногон-Нуур (Монголия) и обыкновенной плотвы Rutilus rutilus из р. Пе-
лятки (п-ов Таймыр). Всего было исследовано 338 экз. цестод: из уклеи — 
62 экз., язя — 36, ельца — 48, жереха — 12, османа — 150, плотвы — 30 экз. 
Сбор, фиксация и окраска материала были стандартизированы (Быховская-
Павловская, 1969). 

Изучение фенотипического разнообразия Р. torulosus проведено по 5 ка-
чественным признакам двух некоррелированных друг с другом основных 
комплексов цестод: прикрепительного (форма сколекса) и трофико-репро-
дуктивного (тип строения члеников, форма члеников, яичника и желточни-
ков). Чтобы избежать влияния онтогенетической изменчивости при анализе 
фенотипической разнородности в выборки включались только половозре-
лые особи цестод и их членики, находящиеся на одной и той же стадии раз-
вития (со сформированными репродуктивными органами, но без яиц в мат-
ке). Учитывались только стандартно (строго дорсо-вентрально) располо-
женные на препаратах особи. 

Анализ фенотипического разнообразия и степени реализации фенофон-
да в исследованных группировках цестод проводили с использованием ме-
тодов, предложенных Животовским (1982). Определяли среднее число вариа-
ций и долю редких вариаций, высчитывали ошибку и достоверность полу-
ченных результатов. Под степенью реализации фенофонда в исследованных 
выборках понимали число вариаций отдельных признаков, обнаруженное 
в конкретной выборке и выраженное в процентах к числу вариаций, извест-
ных для вида в целом (Гиченок, 1995). 
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РЕЗУЛЬТАТЫ 

В результате изучения изменчивости качественных признаков P. torulosus 
было выделено 14 вариаций. По форме сколекса — 3 вариации: ядровидная, 
булавовидная и ланцетовидная (рис. 1); по строению члеников — 2 вариа-
ции: акраспедотная (без парусов, отходящих от заднего края сегментов) и 
краспедотная; по форме члеников — 3 вариации: короткие широкие, квад-
ратные, удлиненные; по форме лопастей яичника — 2 вариации: уплощен-
ные и высокие; по форме желточников — 2 вариации: лентовидные и шну-
ровидные. По сочетанию признаков трофико-репродуктивного комплекса 
стробилы были сгруппированы в 4 фенотипа. К первому (1) были отнесены 
особи с краспедотным типом строения, уплощенной формой лопастей яич-
ника, лентовидными тяжами желточников и короткой широкой формой 
половозрелых члеников. Ко второму (2) — особи с акраспедотным типом 
строения, также уплощенной формой лопастей яичника, лентовидными тя-
жами желточников и короткой широкой формой половозрелых члеников. 
К третьему (3) — цестоды с квадратной формой половозрелых члеников и 
акраспедотным типом их строения, уплощенной формой лопастей яичника 
и лентовидными тяжами желточников. Четвертый фенотип (4) отличался 
от трех предыдущих формой члеников (удлиненной) и иными вариациями 
признаков внутренних органов (высокими лопастями яичника и шнуровид-
ными желточниками) (рис. 2). 

Представленность и встречаемость вариаций сколекса и фенотипов стро-
билы P. torulosus в разных видах хозяев была неодинаковой. Все три вариа-
ции сколекса были обнаружены у гельминтов из уклеи, плотвы, османа и 
язя. В язе доминировала ядровидная форма сколекса P. torulosus, в османе, 
ельце, жерехе — булавовидная, в уклее и плотве все вариации сколекса бы-
ли представлены сравнительно равномерно (рис. 3, А). Из четырех фено-
типов стробилы P. torulosus наиболее распространен был второй, который 
присутствовал в выборках гельминтов из всех 6 видов хозяев. Он также пре-
обладал и по частотам встречаемости (рис. 3, Б). 

Установлено, что по степени реализации фенофонда и разнообразию его 
структуры гельминты из разных хозяев образуют 3 группировки. 1-я — 
с высокими показателями реализации признаков прикрепления и низкими 
показателями признаков трофико-репродуктивного комплекса (из плотвы, 
уклеи, язя). 2-я — с низкой степенью реализации фенофонда обеих систем 

I 2 3 
Рис. 1. Формы сколекса Proteocephalus torulosus. 

1 — ядровидная, 2 — булавовидная, 3 — ланцетовидная. 
Fig. 1. Scolex forms of Proteocephalus torulosus. 
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Рис. 2. Фенотипы стробилы P. torulosus. 
Пояснения в тексте. 

Fig. 2. Strobila phenotypes of Proteocephalus torulosus. 

174 

4 3 2 1 



120 

100 

80 

60 

40 

20 

0 
уклея плотва осман язь елец жерех 

120 г 

100 

80 
60 
40 
20 

0 уклея плотва осман язь елец жерех 

Рис. 3. Фенотипическая структура P. torulosus в разных видах хозяев. 
А — встречаемость фенотипов сколекса. По оси абсцисс — форма сколекса: 1 — ядровидная; 2 — булаво-
видная; 3 — ланцетовидная; по оси ординат — встречаемость, %. Б — встречаемость фенотипов стро-
билы. По оси абсцисс — фенотипы стробилы (1—4 — пояснения в тексте); по оси ординат — встречае-

мость, %. 

Fig. 3. Phenotypic structure of Proteocephalus torulosus in three different hosts. 

Фенотипическая структура P. torulosus из разных видов хозяев 
Phenotypic structure of Proteocephalus torulosus from different host species 

Хозяин 
Сколекс Стробила 

Хозяин 
1 2 3 4 1 2 3 4 

Уклея 3 100 2.92 ± 0.02 0.03 ± 0.01 3 75 1.22 ± 0.19 0.59 ± 0.06 
Плотва 3 100 2.85 ± 0.38 0.05 ± 0.02 3 75 1.63 ± 0.27 0.46 ± 0.09 
Осман 3 100 1.13 ± 0.19 0.62 ± 0.02 4 100 3.85 ± 0.1 0.04 ± 0.02 
Язь 3 100 2.42 ± 0.35 0.2 ± 0.02 2 50 1.06 ± 0.22 0.47 ± 0.03 
Елец 2 75 L88 ± 0.02 0.05 ± 0.02 1 25 1 0 
Жерех 1 33 1 0 1 25 1 0 

П р и м е ч а н и е . 1 — число выделенных вариаций; 2 — степень реализации фенофонда, %; 3 — сред-
нее число вариаций; 4 — доля редких вариаций. 
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признаков (из ельца и жереха). 3-я отличается от предыдущих двух разно-
направленным характером изменчивости признаков прикрепления и трофи-
ко-репродукции (из османа) (см. таблицу). 

ОБСУЖДЕНИЕ 

В результате проведенных исследований было установлено, что P. torulo-
sus является полиморфным видом и представлен особями, различающимися 
формой сколекса, типом строения и формой члеников, а также признаками 
женской половой системы. Внутривидовое разнообразие гельминта включа-
ет 3 формы сколекса, 2 типа строения члеников, 3 формы члеников и 2 ва-
риации признаков женской половой системы. Наиболее изменчивы при-
знаки прикрепления и трофики. Репродуктивные признаки более консер-
вативны. 

Отдельные фенотипы P. torulosus адаптивно неравноценны. Из трех фе-
нотипов сколекса наиболее устойчива булавовидная форма, а по признакам 
трофико-репродуктивного комплекса — фенотип 2 с короткими широкими 
члениками. В ареале вида паразита доминируют одни и те же фенотипы 
сколекса и стробилы, изменяются лишь частоты редких вариаций, что отра-
жает начальные этапы микроэволюционного процесса. 

Анализ фенотипической структуры P. torulosus и ее изменчивости в раз-
ных видах хозяев выявил широкий спектр гостальных различий. В разных 
видах хозяев паразит образует отдельные экологические формы, которые 
различаются числом выделенных фенотипов и их соотношением. Изучен-
ные нами хозяева P. torulosus принадлежат к 5 родам и отличаются характе-
ром питания: уклея — типичный планктофаг, жерех и осман — типичные 
хищники, елец питается беспозвоночными, живущими в грунте, плотва и 
язь используют разнообразные источники пищи как растительные, так и 
животные. Разный характер питания рыб обусловлен различиями в строе-
нии их ротового аппарата и пищеварительного тракта. Как известно, пи-
щеварительный тракт карповых имеет вид недифференцированной трубки, 
желудок отсутствует. Длина кишечника колеблется в больших пределах. 
У хищников и бентосоядных видов кишечник короче длины тела, у всеяд-
ных приблизительно равен ей, у детритоядных в 2—3 раза превышает длину 
тела. Сопоставление фенотипической изменчивости P. torulosus и характера 
питания изученных видов хозяев выявило сходство структуры и степе-
ни разнообразия группировок паразита из планктоядных и всеядных рыб. 
Группировки P. torulosus из более специализированных в пищевом отноше-
нии рыб — жереха и ельца — менее разнородны. Полученные данные пока-
зывают, что в основных хозяевах — язе, ельце и уклее (Дубинина, 1952) 
норма реакции вида паразита реализуется наиболее полно, в дополнитель-
ных она сужена. 

Определенное влияние на разнородность гостальных группировок P. to-
rulosus оказывает степень изменчивости хозяина. Язь и елец относятся к од-
ному роду и оба вида являются основными хозяевами P. torulosus. Однако 
в морфологически более стабильном хозяине (ельце) (Первозванский, 1986) 
фенотипический полиморфизм гельминтов ниже, чем в язе. 

Характер изменчивости P. torulosus определяется структурой ихтиоцено-
за, особенностями экологии конкретных хозяев и их роли в жизненном 
цикле паразита (Аникиева и др., 1987; Anikieva, 1992). Наиболее четко эта 
закономерность прослеживается на плотве, которая имеет обширный ареал, 
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широкий спектр питания и не обладает строгой пищевой специализацией. 
В каждом конкретном водоеме она может менять объекты питания, что и 
изменяет ее паразитофауну (Пугачев, 1984). В водоемах Карелии P. torulosus 
практически не встречается в плотве, а для плотвы рек п-ова Таймыр — 
обычный паразит. 

Гостальная радиация — важнейший фактор эволюции паразитических 
животных (Ройтман, 1993). Приспособленность паразитов к определенному 
кругу хозяев и морфологические особенности самих паразитов экологиче-
ски обусловлены и отражают определенный этап паразито-хозяинных отно-
шений. Несмотря на то что карповые — одно из самых богатых видами се-
мейств рыб — широко распространены в пресных водах Африки, Северной 
Америки, Европы и Азии, P. torulosus встречается только у рыб подсем. Leu-
ciscinae, обитающих в водоемах Северной Европы, Азии и Америки. 

Распределение гельминта по хозяевам и особенности его фенотипиче-
ской структуры позволяют считать, что происхождение и дальнейшая эво-
люция Р. torulosus связаны общей исторической судьбой и коэволюцион-
ными связями с подсем. Leuciscinae — эволюционно молодой группой кар-
повых рыб. Выраженные фенотипические отклонения выявлены у цестод 
от османа — наиболее молодой ветви развития Cyprinidae, возникновение и 
эволюция которой связаны со средним плейстоценом (Сычевская, 1989). 
Особенности проявления изменчивости P. torulosus у османов из озер Запад-
ной Монголии, вероятно, отражают сходство направлений макроэволюци-
онных процессов паразита и хозяина в ходе их коэволюции (Ройтман, 1993; 
Ройтман и др., 1997). 

Таким образом, проведенные исследования показали, что темп и ха-
рактер изменчивости P. torulosus в пространстве и времени имеют опреде-
ленные различия. В пространстве они связаны с общностью исторической 
судьбы и коэволюционными связями паразита и хозяина. Замедление тем-
пов эволюции P. torulosus по сравнению с хозяевами определяется совмест-
ным сосуществованием разных фенотипов гельминта, способствующих 
рекомбинации генов и повышающих устойчивость и пластичность вида па-
разита. 

Выражаю глубокую благодарность О. Н. Пугачеву, В. А. Ройтману, 
Е. А. Румянцеву и В. И. Фрезе за консультации и предоставление ма-
териала. 
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S U M M A R Y 

Variability of 5 qualitative features of Proteocephalus torulosus from 6 fish species be-
longing to 5 genera of the subfamily Leuciscinae was studied. Itraspeciflc diversity is repre-
sented by 3 scolex forms, 2 types of proglottid structure, 3 proglottid shapes, and 2 varia-
tions of the female reproductive system characteristics. The parasite living in different host 
species form separate ecological forms differing in the number of phenotypes and their ra-
tio. However, the same scolex and strobila phenotypes dominate in the range of the para-
site. Two P. torulosus groupings have been recognised the European and Asian ones, 
which differ in the representation of the proglottid structure types. 
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