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ПРЕДИСЛОВИЕ К РУССКОМУ ИЗДАНИЮ
Настоящая книга является первым и пока единственным в мире 

обобщением литературных данных о болезнях рыб, вызываемых гриба­
ми, — микозах рыб. Между тем микозы рыб и беспозвоночных приобре­
тают все большее значение в современном рыбоводстве как пресновод­
ном, так и морском. Известен ряд факторов в биотехнике интенсивных 
форм рыбоводства, способствующих возникновению микозов, некоторые 
из которых наносят большой ущерб. Поэтому к изучению грйбов, воз­
будителей болезней рыб и беспозвоночных, их диагностике и профилак­
тике привлечено сейчас особое внимание специалистов тех стран, где 
занимаются аквакультурой.

В предлагаемой читателю книге канадских авторов проанализиро­
ваны все известные микозы лососевых, карповых и других рыб, описаны 
возбудители и эпизоотология, признаки болезней, даны методы диагно­
стики и существующая профилактика. В то же время ознакомление с 
этой книгой показывает, что в области ихтиомикологии имеется еще 
очень много проблем, требующих скорейшего и всестороннего изучения. 
Не ясна систематика грибов, не достаточно изучена их морфология, 
много спорных вопросов в биологии возбудителей и эпизоотологии 
болезней, мало действенных мер профилактики и еще меньше терапии. 
Недостаточно изучены даже такие давно известные болезни, как бранхио­
микоз, сапролегниоз и др.

Авторы книги использовали обширную литературу, посвященную 
грибным болезням, в том числе и советских авторов — И. Н. Дудки, 
И. И. Беспалого, JI. X. Апазиди, А. А. Флоринской и др. К сожалению, ав­
торы не успели включить в книгу недавно вышедшие работы А. М. Мар­
ченко, показавшего, что болезнь, получившую в СССР название микоза 
плавательного пузыря лососевых, вызывает не только Phoma herbazum, 
но и некоторые другие виды несовершенных грибов. Изучены не только 
возбудитель болезни и патология, но и определены источники инфекции, 
разработаны эффективные меры профилактики.

Эта книга из серии «Болезни рыб» является второй книгой, выходя­
щей под редакцией крупных американских ученых Снежко и Аксельрода, 
переведенной на русский язык и изданной в Советском Союзе.

Книга написана хорошим языком, содержит много интересного 
фактического материала. Однако в ней есть и спорные сведения, требую­
щие дальнейших исследований. Библиография очень полезна для 
специалистов, занимающихся изучением микозов рыб.

Книга представляет несомненный интерес не только для ихтио- 
патологов, но и для ветеринарных врачей, ихтиологов, физиологов, 
рыбоводов и других специалистов, работающих в области аквакультуры.

Проф. В. А. МУССЕЛИУС
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ОТ АВТОРОВ
Мы сознаем всю меру ответственности за возможные погреш­

ности в излагаемых данных и их интерпретации, но считаем, что 
не смогли бы завершить данную книгу без поддержки и сотрудни­
чества друзей и коллег, предоставивших нам иллюстрации и руко­
писи до их опубликования и помогавших нам советом. Мы особенно 
признательны Либеро Аджело, Гордону Р. Беллу, Вики С. Блейзер, 
Ивану Борони, Тревору П. Т. Эвелину, Джианлуиджи Джиуссани, 
Роджеру Гусу, Этторе Гримальди, С. Дж. Хьюзу, Т. В. Джонсону, 
Бобу Кабату, Дугласу С. Кингу, Россу Ф. Нигрелли, Николь Норалд- 
Тинтигнер, Рафаэлю Педуцци, Френку О. Перкинсу, Х.-Х. Рейхенбах- 
Клинке, Рональду Дж. Робертсу, Ричарду Е. Вольке и Вильяму 
Т. Ясутаке. Если эта книга станет ценным вкладом в ветеринарную 
микологию, то этим успехом она в основном будет обязана тому, 
что указанные лица выразили готовность принять участие в ее под­
готовке.

Мы выражаем благодарность также Лауре Уильсон Нейш за 
ее неоценимую помощь в окончательной работе над рукописью, 
а также библиотекарям Университета Британской Колумбии, отдав­
шим много времени и сил правильному расположению ссылочного 
материала в книге. Опубликованный прежде иллюстративный мате­
риал воспроизведен в настоящей книге с любезного разрешения 
Academic Press, Inc., Acta Zoologica et Pathologica Antverpiensia, 
Yournal of Fish Biology, Yournal of the Fisheries Research Board of 
Canada, Yournal of Pathology, Memorie deP Istituto Italiano di Idrobiologia 
and the University of Wisconsin Press. Мы очень признательны выше­
названным организациям за оказанную помощь.

Выражаем благодарность д-рам С. Ф. Снежко и X. Р. Аксельроду, 
редакторам данной серии книг, за их ценные советы и помощь, ока­
занную ими в процессе создания книги.



ПРЕДИСЛОВИЕ

Цель данной книги — ознакомить рыбоводов-биологов, ихтиопа- 
тологов и микологов с современными понятиями о болезнях, вызывае­
мых грибами. Об этих болезнях написана обширная литература, кото­
рая существует более двухсот лет на разных языках в различных 
журналах, книгах, диссертациях и докладах. Кроме того, многие 
литературные данные можно получить только в крупных научно- 
исследовательских библиотеках. Мы предприняли попытку подгото­
вить обзор этих данных и обсудить микозы рыб с точки зрения мико­
лога, акцентируя внимание на патологии рыб.

В процессе подготовки книги мы столкнулись с удивительным 
фактом. Многие основные вопросы микологии все еще остаются без 
ответа, несмотря на то что за последние десять лет значительно 
расширились исследования микозов рыб. Как ни странно, многие 
современные исследования вместо того, чтобы ответить на старые 
вопросы, поставили новые проблемы. Например, все еще не установ­
лено систематическое положение Branchiomyces и предстоит опре­
делить, существует ли он в естественных условиях в качестве 
сапротрофа. У нас также нет четкого представления о том, что 
в действительности представляет собой Ichthyophonus hoferi. Несмот­
ря на то что большинство исследователей называет его грибом, 
данных, подтверждающих это, немного. В последнее время появилось 
много статей, в которых описаны болезни рыб, вызванные различ­
ными несовершенными грибами. Однако мы можем только пред­
положить, как возникают эти инфекции. Не ясно также, почему те 
или иные несовершенные грибы вызывают заболевания, как их можно 
предупредить и лечить, если они являются причиной серьезных 
эпизоотий. В настоящей книге мы предприняли попытку не только 
суммировать данные о микозах рыб, но и выделить проблемы, 
требующие дальнейших микологических исследований.



ООМИЦЕТЫ (OOMYCETES)
МОРФОЛОГИЯ Ц ТАКСОНОМИЯ

Наиболее известные и широко распространенные микозы рыб вызы­
ваются пресноводными грибами — представителями класса оомицетов. 
Как указывает Эйнсворт (Ainswarth, 1976), первые данные о заражении 
рыб грибами встречаются у Уильяма Ардерона (William Arderon, 1748), 
описавшего оомицетную инфекцию у плотвы.

Характерной особенностью, отличающей оомицеты от других клас­
сов грибов, является наличие подвижных спор с двумя жгутиками, 
один из которых гладкий, другой перистый. Иными словами, они 
являются двужгутиковыми гетероконтными зооспорами. Зооспоры 
образуются в структурах, называемых зооспорангиями. Для большин­
ства оомицетов это основной способ бесполого размножения и рас­
пространения. Бесполое размножение происходит также с помощью 
хламидоспор и гемм. Оно характерно для грибов порядка Saproleg­
niales, которым в основном посвящена данная глава. Половой процесс 
оогамный, и класс оомицетов получил название по этому признаку. 
Слияние ядер неподвижных гамет приводит к образованию толсто­
стенной покоящейся споры (ооспоры). От большинства других грибов 
оомицеты отличаются также тем, что содержат в стенках клеток клет­
чатку. Кроме того, в вегетативном состоянии большинство оомицетов 
имеет диплоидное ядро. Все оомицеты, рассматриваемые в данной 
главе, имеют эукарпический ценоцитический таллом, т. е. образуют 
нити, называемые гифами, которые в отличие от гиф так называемых 
высших грибов имеют ограниченное число поперечных перегородок, 
называемых септами. Совокупность гиф называют мицелием. Боль­
шинство указанных морфологических признаков показано на рис. 1 
и 2.

Класс оомицетов подразделяют на четыре порядка: Lagenidiales, 
Peronosporales, Leptomitales и Saprolegniales. Виды оомицетов, отнесен­
ные к паразитам, встречающиеся в естественных условиях или 
искусственно привитые на живой рыбе, в настоящее время отнесены 
к десяти родам (рис. 1, табл. 1). Из них род Pythium из поряд­
ка Peronosporales, род Leptomitus из порядка Leptomitales и 
восемь родов (Achlya, Aphanomyces, Calyptralegnia, Dictyuchus, Lepto- 
legnia, Pythiopsis, Saproiegnia, Thraustotheca) из порядка Saprolegniales 
имеют виды, определенные как паразиты рыб. Они вызывают забо- 
левания рыб в естественных условиях или при искусственном зара­
жении. Ни один представитель порядка Lagenidiales [за исключением 
Lagenidium rabenhorstii Zopf, патогенность которого не доказана 
(Kahls, 1930)] не признан как паразит рыб. По количеству видов и 
частоте обнаружения из вышеуказанных родов следует выделить 
представителей двух родов сапролегний: Achlya и Saproiegnia (см.
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Рис. 2. Жизненный цикл Saprolegnia:
1 — мицелий; 2 -г- гемма; 3 — зооспорогенез; 4 — зооспоран­
гии; 5 — первичная зооспора; 6 — инцистированная спора; 
7 — вторичная зооспора; 8 — прорастающая зооспора; 9 — 
ооспорогенез; 10 — мейоз с последующей сингамией; 11 — 
антеридий; 12 — антеридиальная клетка; 13 — оогоний; 14 — 
ооспора





Т а б л и ц а  1

Грибы
Виды оомицетов, описанные как паразиты рыб1

Литературные источники
SAPROLEGNIALES
SAPROLEGNIACEAE 
Achlya spp.

Achlya ambisexualis Raper

Achlya americana Humphreys 
Achlya bisexualis Coker 
and Couch
Achlya caroliniana Coker3 
Achlya diffusa Harvey ex 
Johnon3
Achlya dubia Coker 
Achlya flagellata Coker

Achlya intricata Beneke 
Achlya klebsiana Pieters2 
Achlya orion Coker and Couch 
Achlya prolifera Nees von 
Esenbeck4
Achlya proliferoides Coker3 
Achlya racemosa Hildebrand2 
Achlya sparrowii Reischer2 
(= A. racemosa, Johnson, 1956) 
Aphanomyces spp.

Aphanomyces laevis de Bary3 
Aphanomyces stellatus de 
Bary2
Calyptralegnia achlyoides 
(Coker and Couch) Coker2 
Dictyuchus sp2
Dictyuchus anomaius Nagai 
Dictyuchus monosporus 
Leitgeb2
Dictyuchnus sterile Coker3 
Isoachlya anisospora var. 
indica Saksena and Bhargava2 
(= Saprolegnia declina,
Seymour, 1970)
Isoachlya monilifera de Bary2 
(= Saprolegnia unispora, 
Seymour, 1970)
Isoachlya unispora Coker and 
Couch (= Saprolegnia unispora, 
Seymour, 1970)
Leptolegnia caudata de Bary 
Protoachlya paradoxa Coker2 
(= Achlya (-proto) paradoxa, 
Dick, 1973 a)
Pythiopsis sp.
Saprolegnia spp. (сюда отно­
сятся также неплодонося­
щие штаммы, классифици-

ю

Tiffney, 1939 а; Vishniac and Nigrelli, 1957; Willoughby, 1970; 
Bhargava, Swarup and Singh, 1971; Nolard-Tintigner, 1973, 
1974; Srivastava, 1976; Pickering and Willoughby, 1977; Jha, 
Seth and Srivastava, 1977
Vishniac and Nigrelli, 1957; Willoughby, 1970; Nolard-Tin- 
tigner, 1973, 1974 
Scott and Warren, 1964
Vishniac and Nigrelli, 1957; O’Bier, 1960; Scott and O’Bier, 
1962
Srivastava, 1976; Srivastava and Srivastava, 1977 
Srivastava, 1976

Bhargava, Swarup and Singh, 1971; Srivastava, 1976 
Tiffney and Wolf, 1937; Tiffney, 1939a; Domashova, 1971; 
Srivastava, 1976;
Howard, Seymour and Johnson, 1970 
Vishniac and Nigrelli, 1957 
Srivastava, 1976
Nolard-Tintigner, 1974; Srivastava, 1976; Srivastava and 
Srivastava, 1977 a 
Srivastava, 1976
Hoshina, Sano and Sunayama, 1960 
Vishniac and Nigrelli,. 1957

Shanor and Saslow, 1944; Willoughby, 1970; Srivastava, 1976; 
Pickering and Willoughby, 1977 
Vishniac and Nigrelli, 1957; Srivastava, 1976 
Hoshina, Sano and Sunayama, 1960

Vishniac and Nigrelli, 1957

Nolard-Tintigner, 1974; Tiffney, 1939a 
Srivastava, 1976; Srivastava and Srivastava, 1977 b 
Nolard-Tintigner, 1974

Srivastava, 1976 
Srivastava, 1976

Vishniac and Nigrelli, 1957

Domashova, 1971

Willoughby, 1970 
Vishniac and Nigrelli, 1957

Pickering and Willoughby, 1977
Huxley, 1882 a, b; Clinton, 1894; Johnston, 1917; Coker, 1923; 
Duff, 1930; Tiffney, 1939 a, b; Chidambaram, 1942; Chaudhuri, 
Kochhar, Lotus, Banjeree and Khan, 1947; Aleem, Ruivo and



рованные как Saprolegnia Th£odoridas, 1953; Lennon, 1954; Vishniac and Nigreili, 1957;
parasitica Coker или один из Arasaki, Nozawa and Miyake, 1958; O’Bier, 1960; Scott and
его синонимов, цитируемых O’Bier, 1962; Scott and Warren, 1964; Dudka, 1964; Stuart
Seymour, 1970) and Fuller, 1968; Bhargava, Swarup and Singh, 1971; Nolard-

Tintigner, 1971, 1973; Bootsma, 1973; Johnson, 1974; Srivasta- 
va, 1976; Neish, 1976, 1977; Hatai, Egusa and Nomura, 1977; 
Pickering and Willoughby, 1977;

Saprolegnia australis Elliot Hatai, Egusa and Homura, 1977; Pickering and Willeughby,
Saprolegnia delica Coker 1977 vichniac and Nigreili, 1957; O’Bier, I960; Scott and O’Bier,
(= S. diclina, Seymour, 1970) 1962; Dudka and Florinskaya, 1971; Nolard-Tintigner, 1973
Saprolegnia diclina Humphrey McKey, 1967; Willoughby, 1970; Nolard-Tintigner, 1970, 1973;

Srivastava, 1976; Miyazaki, Kubota and Tashiro, 1977- Hatai 
Saprolegnia diclina Humphrey, and Egusa, 1977 Willoughby, 1968, 1969, 1971, 1972, 1978
Type 1
Saprolegnia ferax (Gruithuisen) Tiffney, 1939a; Vishniac and Nigreili, 1957; O’Bier, 1960;
Thuret Hoshina, Sano and Sunayama, 1960; Scott and O’Bier, 1962;

Nolard- Tintigner, 1970, 1971, 1973; Bhargava, Swarup and 
Singh, 1971; Srivastava, 1976; Srivastava and Srivastava, 1977c 

Saprolegnia invaderis Davis Davis and Lazar, 1941
and Lazar (= S. ferax, Seymour,
1970)
Saprolegnia megasperma Vishniac and Nigreili, 1957
Coker2
Saprolegnia mixta de Bary Vishniac and Nigreili, 1957; Dudka and Florinskaya, 1971
(= S. ferax, Seymour, 1970)
Saprolegnia monoica Pring- O’Bier, 1960; Scottand O’Bier, 1962; Domashova, 1971
sheim (= S. ferax, Seymour,
(1970)
Saprolegnia parasitica Coker Rucker, 1944; Hoshina, Sano and Sunayama, 1960; O’Bier,
в модификации Kanouse 1960; Scott and O’Bier, 1962; Norald- Tintigner, 1973; Srivasta-

va, 1976
Saprolegnia shikotsuensis Hatai, Egusa and .Awakura, 1977
Hatai, Egusa and Awakura
Saprolegnia subterranea Pickering and Willoughby, 1977
(Dissmann) Seymour
Thraustotheca clavata (de Bary) Vishniac and Nigreili, 1957
Humphrey2
Thraustotheca primoachlya Vishniac and Nigreili, 1957
Coker and Couch2 (Dick,
1973 a, предложил включить 
этот вид в род Achlya)

LEPTOMITALES
LEPTOMITACEAE
Leptomitus lacteus (Roth) Lennon, 1954; Willoughby, 1970; Pickering and Willoughby,
Agardh 1977

PERONOSPORALES
PYTHIACEAE
Pythium sp a Scott and Warren, 1964

! В этот список не включены виды, выделенные только от мертвых рыб или икры однако 
включено большинство, если не все виды, паразитов, которые встречаются на рыбах в естественных 
условиях или которыми осуществили экспериментальное заражение.
2 Виды паразитов, которыми осуществили экспериментальное заражение, но которые не встре­
чались в естественных условиях как возбудители заболевания.
3 Виды паразитов, которыми осуществили экспериментальное заражение и которые встречаются 
как паразиты в естественных условиях. По сообщениям Srivastava (1976) о Achlya caroliniana, A diffusa 
й Я  nr0lu-es’ Aphanomyces laevis и Dichtychus sterile и по данным Scott и Warren (1964) и Stuart и Fuller 
(1968) о Pythium spp. неясно, можно ли отнести перечисленные грибы к данной группе.

Это ссылки на инфекцию рыб, вызванную данным видом. Первые авторы обычно опи­
сывали A. prolifera как паразита рыб, но эти ссылки не включены в список так как 
мы не уверены, что изолят был получен от живой рыбы или что он был правильно иденти-
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рис. 1, табл. I). Поэтому мы будем рассматривать семейство Saprolegni- 
сеае в общих чертах, а эти два рода —детально.

Особенности образования зооспорангий и способа выделения 
зооспор имеют значение при дифференциации родов семейства 
Saprolegniaceae. Зооспоры рода Saproiegnia обычно инцистируются 
после отделения от зооспорангия, в то время как у рода Achlya 
инцистирование зооспор происходит у отверстия зооспорангия, 
где они скапливаются в виде округлого образования (см. рис. 1). 
Виды рода Saproiegnia имеют два типа зооспор (см. рис. 2). Первич­
ная, или основная, зооспора имеет форму зерна со жгутиками на конце его. 
После выхода из зооспорангия этазооспорав течение непродолжительного 
времени плавает и вскоре инцистируется. Затем циста может прорасти, 
образовав мицелий, или сформировать другой тип зооспоры — вторичную 
зооспору. Вторичная зооспора имеет форму почки или боба. Ее 
жгутики прикреплены латерально: перистый жгутик направлен вперед, 
а гладкий — назад. Вторичная зооспора плавает дольше, чем первичная, 
а затем также образует цисту. Циста может прорастать с образованием 
мицелия, или вновь сформировывать вторичную зооспору. Это повто­
ряющееся образование зооспор называется полипланетизмом.

У грибов рода Achlya нет свободноплавающих первичных зооспор. 
Вторичные зооспоры появляются из цист у отверстия спорангия. 
У видов рода Aphanomyces образование цист также происходит у от­
верстия зооспорангия и таким же образом, как у Achlya. Aphanomyces 
отличается от Achlya более тонкими гифами, а также тем, что 
зооспоры в зооспорангии расположены в один ряд. У представителей 
рода Dictyuchus образование цист происходит в пределах зооспоран­
гия, причем каждая сформировавшаяся вторичная зооспора выходит из 
него в отдельное отверстие.

Несмотря на то что различия в способе отделения зооспор от 
зооспорангия используют для определения родов сапролегний, сле­
дует иметь в виду, что эти различия зависят от состава питатель­
ных веществ и условий окружающей гриб среды. Например, Сальвин 
(Salvin, 1941) и Скотт (Scott, 1956) показали, что подвижность зооспор 
зависит от температуры, в результате чего изолят Saproiegnia может 
вести себя как Achlya, а изолят Aphanomyces, как Leptolegnia. Уста­
новлено, что дефицит ионов кальция может влиять на зооспорогенез 
у Achlya (Griffin, 1966). У видов рода Saproiegnia часто возникает 
апланетизм (Neish, 1977). Инцистирование и развитие зооспор про­
исходит внутри зооспорангия и ростковые трубочки проникают через 
спорангиальную стенку (рис. 3). Это явление часто связывают со 
«старением» культуры и бактериальным загрязнением, однако 
механизмы, влияющие на зооспорогенез, изучены слабо. Важно 
определить, в какой степени зооспорангиальные признаки могут быть 
использованы для дифференциации, родов с учетом их генетиче­
ского родства. Например, последние работы по основному составу 
ДНК, несмотря на некоторую неубедительность, свидетельствуют 
о том, что род Saproiegnia состоит из более гомогенных элементов, 
чем род Achlya (Green and Dick, 1972; Neish and Green, 1976).
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Рис. 3. Апланоидный зооспорангий с прорастающими in situ зооспорами [из Journal 
of Fish Biology, Academic Press, Inc. (London) Ltd.]

Если характеристика образования зооспорангия и отделения зоо­
спор имеет значение при определении родов сапролегний, то морфо­
логические различия половых репродуктивных структур необходимы 
для дифференциации видов в пределах рода. Сапролегниевые грибы 
образуют различающиеся по морфологии гаметангии. Мужской гаме- 
тангий называется антеридием, женский — оогонием (см. рис. 2). 
Некоторые виды, особенно многие изоляты Saprolegnia ferax, не обра­
зуют антеридиев, а ооспоры развиваются партеногенетически. Не­
сколько видов родов Achlya и Dictyuchus являются гетероталличны- 
ми и размножаются половым способом только в том случае, когда 
скрещиваются раздельнополые штаммы, из которых один содержит 
антеридий, другой — оогоний. Однако у большинства видов культуры, 
полученные из одной одноядерной споры, образуют мицелий, который 
обычно имеет и антеридии, и оогонии, т. е. гомоталличные. В подоб­
ных случаях место ответвления антеридиальной ветви может сыграть 
роль важного диагностического критерия. Если клетка антеридия отходит 
от оогониального стебля непосредственно под оогонием, она называется 
гипогинной антеридиальной клеткой. Если атеридиальная ветвь отходит 
от оогониального стебля, то это андрогинный антеридий. Если она 
отходит от той же гифы, что и оогоний, но не от оогониального 
стебля оогония, это моноклинный антеридий; если антеридиальная 
ветвь отходит от другой гифы, это диклинный антеридий (см. рис. 2).

Мейоз происходит и в антеридиальной клетке, и в оогонии, и, по­
скольку самостоятельные мужские гаметы не образуются, необходим 
гаметангиальный контакт, способствующий оплодотворению. Совсем 
недавно этот процесс рассматривали Бикс и Гей (Beakes and Gag,
1977). После оплодотворения в оогонии оосферы становятся ооспора- 
ми. Доказательством является четкое перераспределение содержимого
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протоплазмы и образование толстой оболочки. У Saprolegniaceae 
ооспоры имеют основной оопласт (Howard, 1971) зернистого типа, 
состоящий из большого количества липидообразного вещества, кото­
рое, вероятно, является запасом питательных веществ. Оно может иметь 
вид шарика, расположенного эксцентрично, или состоять из шариков, 
разбросанных по оопласту. Если оопласт слегка смещен, как показа­
но на рис._ 2, то ооспора называется субцентрической. Ооспоры 
сапролегний прорастают редко. Эту особенность их биологии рассмат­
ривали Дик (Dick, 1972), а также Дик и Вин-Тин (Dick и Win-Tin, 1973). 
Если развитие ооспоры все-таки происходит, то из нее образуются 
гифы, на которых могут появиться зооспорангии. Однако они могут 
и не образоваться.

ИССЛЕДОВАНИЕ САПРОЛЕГНИОЗА. 
КРАТКИЙ ИСТОРИЧЕСКИЙ ОБЗОР
Так как оомицеты, паразитирующие на рыбах, образуют на их коже легкооазли- 
чимыи пушистый мицелий (см. рис. 1-4), го, очевидно, о них было известно еще в 
древности. Данные с описанием этих инфекций в Европе известны с середины восем­
надцатого века (Arderon, 1748; Spallanzani, 1777, цитируемый Ramsbottom, 1916; Shrank, 
1789, цитируемый Humphrey, 1893). В девятнадцатом столетии специалисты обсуждали 
идентичность этих грибов и их воздействие на пресноводных животных (Hannover, 1839, 
1842, цитируемый Buchwald, 1971; Bennet, 1842; Goodsir, 1842; Areshoug, 1844; Unger, 
1844; Robin, 1853; Berkeley, 1864).

Впервые об оомицетах сообщалось в европейской литературе в 1877 г. в связи с 
эпизоотией, получившей название «болезни лосося». Это заболевание впервые наблю­
дали в реках близ границы между Англией и Шотландией, но позже оно распро­
странилось на другие реки Великобритании и причинило большой ущерб. В связи с этим 
было начато исследование этого заболевания, после чего в 1880 г. полученные резуль­
таты направили в обе палаты парламента (Buckland, Walpole and Young, 1880). Специа­
листы, исследовавшие это заболевание, не смогли прийти к определенному заключе­
нию относительно причин возникновения, распространения заболевания и его лечения 
и предложили «провести более широкие исследования с привлечением натуралистов, 
микроскопистов и других с целью выяснения причин возникновения вспышки Saproiegnia 
и определения методов лечения этого заболевания». Одни исследователи считали, 
что возбудителем «болезни лосося» является гриб (Stirling, 1879-1880; Huxley, 1882а, b)’ 
другие заявляли, что гриб лишь следствие болезни, возникновению которой способст­
вовали различные благоприятные факторы. В отношении этих факторов мнения уче­
ных расходились. К ним относили загрязнение и низкие уровни воды, плотные 
посадки рыб, а также строительство плотин, затрудняющих прохождение рыб, при­
сутствие в воде погибшей рыбы, повреждения, которые рыбы получают на нерести­
лищах и при промысле.

Обычно с эпизоотией британского лосося, происходившей в 1877—1881 гг., связывали 
гриб Saproiegnia ferax и названия Saproiegnia и Saproiegnia ferax использовали как 
синонимы. Однако в литературе нет данных, свидетельствующих о том, что гриб, раз­
вивавшийся на рыбах, был действительно S. ferax. Это было доказано Нейш (Neish, 1976), 
мнение которой совпало с мнением Эдингтона (Edington, 1899) и Коукера (Coker, 1923). 
Последние отмечали, что грибы, поражающие рыб, в течение «продолжительного 
времени неправильно называли S. ferax». Теперь мы можем быть уверены в том, что 
грибы, выделяемые при «болезни лосося», не являются S. ferax. На основе клиничес­
ких данных, полученных в 1877—1881 гг., в настоящее время «болезнь лосося» счи­
тают первой хорошо описанной эпизоотией, ныне известной под названием язвенный 
дермальный некроз (UDN) лососевых (Roberts, 1972; Murphy, 1973). Тщательные 
исследования грибкового агента UDN показали, что это особый штамм Saproiegnia, 
который в настоящее время называется Saproiegnia diclina тип 1 (Willoughby, 1969, 
1971, 1977, 1978). Более того, Saproiegnia diclina тип 1 имеет много общего с изолятом
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Т а б л и ц а  2
Некоторые изоляты Achlya и Saprolegnia, выделенных от рыб или икры до 1923 г.

Вид Выделено от вида Литературный
рыб и икры источник

Современный статус

Achlya hoferi Harz Зеркальный карп

Achlya nowickii 
Raciborski

Achlya prolifera 
C. G. Nees

Achlya racemosa 
var. stelligera Cornu 
Achlya radiosa 
Maurizio
Saprolegnia esocina 
Maurizio

Saprolegnia floccosa 
Maurizio

Карп

Серебряный карась, 
японская бойцовая 
рыбка, Oryzias la- 
tipes, Gusai-chi 
Икра форели

Икра американской 
палии

Щука (living pike)

Saprolegnia paradoxa Икра кумжи (sea 
Maurizio trout)
Saprolegnia Икра Coregonus
hypogyna var. spp.
Coregoni Maurizio

Harz, 1906 Сомнительный таксон
(Johnson, 1956.) См. также 
обсуждение A. treleaseana у 
Howard, Seymour and Johnson 
(1970)

Raciborski, 1886 Исключенный таксон
(Johnson, 1956). См. также 
обсуждение A. treleaseana у 
Howard, Seymour and Johnson 
(1970).
Возможно Achlya flagellata 
Coker (Johnson, 1956)

Sawada, 1912, 
1919 (цит. 
Wolf, 1939)

Humphrey, 1893

Maurizio,
1899 

Maurizio, 1896

Икра американской 
палии

Maurizio, 1899 

Maurizio, 1899 

Maurizio, 1899

Синоним Achlya colorata 
Pringsheim (Johnson, 1956). 
Все еще считается валид­
ным видом (Johnson, 1956) 
Синоним Saprolegnia ferax 
(Gruith.) Thuret (Seymour, 
1970)
Синоним S. ferax (Seymour, 
1970)
Синоним S. ferax (Seymour, 
1970)
Синоним 
gyna (Pringsheim)
(Seymour, 1970)

Saprolegnia hypo- 
de Bary

Saprolegnia sp. группы D, описанным Нейш (Neish, 1977) как паразит тихоокеанского 
лосося (Oncorhynchus spp.) из Британской Колумбии. Этот факт свидетельствует о 
существовании специфического штамма Saprolegnia, склонного к паразитированию на 
лососевых.

В ранних работах по «болезни лосося» часто не учитывали тот факт, что с этой 
болезнью могли быть связаны другие организмы. Так как бактериология находилась 
на начальной стадии развития, о вирусах тогда не было известно. Однако было ясно, 
что гриб является постоянным агентом болезни. Небезынтересно будет отметить, что 
еще в 1880 г. Рутерфорд предположил, что бактерии являются важным агентом «болезни 
лосося» (Rutherford, 1881). Кук, видный миколог того времени, подверг резкой критике 
это мнение (Cooke, 1880), но в 1903 г. предположение Рутерфорда получило под­
держку Хьюма Паттерсона, который тщательно изучал «болезнь лосося» и убедительно 
показал, что возбудителем болезни является подвижная грамнегативная бацилла, 
названная им Bacillus Salmonis Pestis. Исторический обзор исследований, вызванных 
эпизоотией 1877 г., завершает работа Хьюма Паттерсона. В течение многих лет 
считали, что в ней решена проблема установления причины возникновения «болезни 
лосося» (Drew, 1909; Smith, 1912; Rushton, 1925).

Конец девятнадцатого и начало двадцатого веков ознаменовались значительным 
развитием таксономии Saprolegniaceae, но ввиду того, что таксономические концепции 
еще не были разработаны, в таксономии и номенклатуре наблюдалась путаница. 
Грибы, выделенные от рыб и икры, не были исключением. В этот период были 
описаны новые виды. Позже от них отказались как от сомнительных определений или 
использовали их в последующих монографиях в качестве синонимов. Эти грибы пока­
заны в табл. 2. Кроме неточного употребления названия Saprolegnia ferax также следует 
указать на неточное употребление названия Achlya prolifera. Первоначально A. prolifera

15



был описан Эсенбеком в 1823 г. (см. обсуждение у Johnson, 1956), но позже, в 1851 г., 
Лрингшейм назвал им культуру, которая в настоящее время считается Saprolegnia 
ferax (Seymour, 1970). Следовательно, некоторые организмы, считавшиеся S. ferax, 
возможно, не имели отношения к этому виду-(и в случае с грибом «болезни лосося» 
почти нет сомнения в том, что этот гриб не имеет отношения к этому виду), в то 
время как другие культуры, носящие название A. prolifera, на самом деле могли быть 
S. ferax.

Конец девятнадцатого и начало двадцатого веков ознаменовались также быстрым 
развитием аквакультуры, и вскоре ученым из Австрии (Fiessiger, 1903), Канады (Harrison, 
1918; Huntsman, 1918), Франции (Valery-Mayet, 1885; Vincent, 1908; Griffon and Maublanc, 
1911), Германии (Beneke, 1886; Maurizio, 1895, 1896, 1897a, b, 1899), Польши (Walen- 
towisz, 1885; Raciborski, 1886) и Соединенных Штатов Америки (Ryder, 1881, 1883; 
Humphrey, 1893; Henshall, 1898) стало ясно, что сапролегниевые грибы представляют 
опасность для пресноводных рыб на всех стадиях их жизненного цикла. Наблюдения 
этих ученых получили подтверждение других специалистов, которые описали случаи 
инфекций в аквариумах (Clark, 1874; Clinton, 1894) и естественных водоемах (Schnetzles, 
1887; Blanc, 1888; Hardy, 1910; Johnston, 1917).

Классическая монография Коукера (Coker); Saprolegniaceae с примечаниями о других 
представителях водной плесени появилась в 1923 г. В этой работе Коукер описал 
Saprolegnia parasitica, при этом вопреки укоренившейся в таксономии традиции не 
стал наблюдать оогонии до того, как описать или идентифицировать культуру. Коукер 
охарактеризовал S. parasitica, взяв за основу субстрат (рыбу или икру), из которого он 
был получен, а также то, что гриб не образовывал оогоний при обычных условиях 
культивирования. Так, когда Кануз (Kanouse, 1932) выделила Saprolegnia spp. от некоторых 
рыб и икры, она предположила, что они являются S. parasitica. Кануз обнаружила 
оогонии в некоторых полученных культурах и отметила их отличие от оогоний грибов 
группы S. ferax. Она охарактеризовала S. parasitica как морфологически и физиологи­
чески самостоятельный организм, не отметив очевидного сходства полученных ею 
культур с Saprolegnia diclina. Кануз (Kanouse, 1932) сообщила также об экспериментах 
по питанию грибов, которые, вероятно, убедили Коукера (Coker and Matthews, 1937) и 
Тиффни (Tiffney, 1939а) в том, что S. parasitica образуют оогонии только при культи­
вировании на специальных средах. Однако это не совсем точно. Совершенно очевид­
но, что Кануз наблюдала оогонии в культурах, полученных на семенах конопли в 
дистиллированной воде (в настоящее время это обычный метод). При описании 
S. parasitica Кануз использовала культуры, выращенные на семенах конопли, которые, 
по ее словам «...во многих отношениях ... являются более подходящими».

По Коукеру в модификации Кануз основными диагностическими признаками 
S. parasitica, выращенного на семенах конопли, были оогонии с тонкими без углублений 
стенками, диклинные антеридии и небольшие (18—22 мкм) субцентрические (sensu 
Coker, 1923) ооспоры. Коукер (Coker and Matthews, 1937) включил описание Кануз в свою 
более позднюю характеристику S. parasitica, поэтому можно считать, что он принял 
измененное описание Кануз, несмотря на то, что она не изучала его типовой материал.

Вероятно, современное представление о Saprolegnia parasitica сложилось к 1932 г. 
или, по крайней мере, к 1937 г. В последующие годы авторам не следовало бы поль­
зоваться этим понятием для обозначения культур, не образующих оогоний. К сожалению, 
многие авторы (например, Tiffney, 1939а, b; Sparrow, 1952; Barrows, 1949; Hoshina 
and Ookubo, 1956; Dayal, 1958; Waif, 1958; Schmitt and Beneke, 1962; Lee, 1962; Gopa­
lakrishnan, 1965, 1968; Bhargava, Swarup and Singh, 1971; Cline and Post, 1972; Volz and 
Beneke, 1972; Johnson, 1974) продолжали пользоваться названием S. parasitica в его 
первоначальном значении или использовали его без оговорки.

О’Бйер, один из первых указавший на ошибочность такой практики, писал: 
«Использование признаков бесполого размножения и паразитических свойств для 
определения данного вида сделали таксон как бы «вместилищем» для всех размножа­
ющихся только бесполым способом культур Saprolegnia, несмотря на то что для 
этого вида были описаны репродуктивные структуры».

«Автор считает, что самый легкий и верный путь к решению этой проблемы в 
настоящее время — это включить в S. parasitica только те грибы, у которых обнаружен 
половой процесс и которые обладают диагностическими признаками таксона».

Таким образом, название Saprolegnia parasitica использовалось и может использо­
ваться в двух разных значениях. Во-первых, этим названием удобно обозначать любую
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культуру Saprolegnia, которая не образует оогоний и получена от рыбы или икры.
акая идентификация возможна без каких-либо серьезных попыток культивировать эти 

организмы в условиях, способствующих образованию оогоний, несмотря на установлен­
ный факт, что внешние факторы, такие, как температуры и освещение, оказывают 
влияние на образование оогонии у культур Saprolegnia (Krause, 1960; Szaniszlo, 1965; Lee 
and Scott, 1967; Neish, 1975a, 1977). Во-вторых, название Saprolegnia parasitica может также 
относиться к культурам Saprolegnia с тонкостенными оогониями, в основном с диклин- 
по^чена культура* ** субцентрическими ооспорами независимо от субстрата, из которого

Ввиду того что название Saprolegnia parasitica использовали в различных значе­
ниях, возникла путаница. Во многих случаях это давало возможность легко решить
НеУй1пУШ ^ ь С°107лчИЧеСКУЮ проблему- В качестве частичного решения этой проблемы 
Нейш (Neish, 1976) согласно пункту 69 Международного справочника по ботанической 
номенклатуре (Stafleu et al., 1972) предложила отказаться от названия Saprolegnia parasitica 
как от двусмысленного термина. Нейш (Neish, 1976) отметила, что такие признаки как 

РазмеР и тип О о спор (центрический и субцентрический), прежде считавшиеся 
первостепенными при дифференциации S. parasitica и других видов Saprolegnia с преим у­
щественно диклинными антеридиями, играют незначительную диагностическую роль
ппппДЯ И3 ЭТИХ соображении> Нейш Указала, что все культуры S. parasitica с органами 
полового размножения можно отнести к Saprolegnia diclina, не нарушая концепции 
Хамфри (Humphrey, 1893) о данном виде. Формально эта точка зрения не была изло 
жена в микологическои литературе, но в последнее время микологи, изучавшие эти 
^ т = ВКЛЮЧаТЬ ИХ В комплекс S' diclina -  s - Parasitica. Кроме S. diclina и S. parasitica 

f нынр ™  ° e вкл*°чены S.kauffmaniananina Pieters, Saprolegnia sp. тип 1 Willoughby
Neish 1976 I977,H13™  I’ « h 'v T  ™" U’ КуЛЬТуры SaProlegma, описанные Нейш с ’ л a ? также S. shikotsuensis, описанная другими исследователями (Hatai

Egusa and Awakura, 1977). Saprolegnia australis Elliot также относится к этой группе но это
спорно. Эти грибы включены в табл. 1 как паразиты рыб
T.W. В 0ДН0Й И3 работ/ иллоби (Willoughby, 1978) довольно подробно обсуждалась 
197Л?”п Т ИЯ К° МПЛеКса diclina — S. parasitica. Он принял предложение Нейш (Neish
1976) рассматривать S. parasitica Coker в модификации Кануз как синоним S. diclina и 
Г Г Г ,  S3 р е ,ультаты исследований, которые он проводил с этими грибами в озерах’ 
роста улелив пгойп3 TP" субспеци(1)ические группы, руководствуясь характеристиками 
отметил что S r iw L ВНИМТ Ие “ отношению длины и ширины оогония. Уиллоби 
отметил, что S. diclina тип 1, описанныи им, встречается в качестве паразита только

окунГ(°РеТса nSviatilis 7°, я S^h'T  ™П Ч™ ** описанный им- паразитирует только на о L  fluviatilis L.), a S. diclina тип 3 является только сапротрофом

других к р у п Х а пяКб Т п  Раб0ТЫ Кану3 (Kanouse’ т 2 > 0 s - parasitica появилось несколько 
m Р °  с°  сапролегниозе, в числе которых были большой обзор на русском

языке Шерешевекои (Shereshevskaya, 1932), работа Монсмы (Monsma, 1937), посвященная 
популяциям водной плесени в одном из рыбопитомников, и исследование Тиффни по
таксономии и патогенности грибов, вызывающих сап ание 1 иФФни по
части Соединенных Штатов Америки (Fiffney, 1939а, Ь).

В 1941 г. Дэвис и Лазар описали Saprolegnia ihvaderis ( -  a. reraxi который по их мне 
:Г н ’ аЫЗЫГ Т И"фекиию пищеварительного тракта у молоди радужной фГрели (ЬаГто" 
g rdnen). Эта работа, а также работа Агерсборга (Agersborg, 1933) о «кишечном (Ь у н г и  

зитозе>> молоди палии (Salvelinus fontinalis) были до недавнего вр^еГеТинс?венны м^  
МИ’ В которых в качестве первоначальной локализации сапролегниевой инфекции 

яипрни кишечник’ а не поверхность тела рыб (например, кожа, жабры ноздри) Это 
явление подтвердили Миазаки, Кубота и Таширо (Miyazaki Kubota and Tashlro 1977

вИм естГ  И ЕГУЗа (Ha,ai and EgUSa’ 1977)- 0ни обнаружили, что faprofegnia d l  ina nnorn
пораж аеЛ °ищ е7ииГ м ЗДеЛеННЫМИ НГ ВИЛНЫМИ Грибами с «"тированными гифами молоди радужной форели и лосося амаго (Oncorhynchus rhodurus f. 
macrostomus). Сапролегниевые грибы паразитируют не только на коже жабпах и r 
мускулатуре (Bootsma, 1973; Nolard-Tintigner, 1973 1974), но и в кишечнике ? 
in *  uePBt ,e тщательное исследование сапролегниоза тихоокеанского лосося 
(Oncorhynchus spp.) было осуществлено Рюкером (Rucker, 1944). Он пришел к заключе 
нию, что гриб, определенный им как Saprolegnia parasitica Coker “ nsu KanTuse 

„ Г Т Г  areHT0M’ ^способны м  самостоятельно вызвать инфекцию, и что пер 
вичным возбудителем инфекции является миксобактерия Flexibacter columnaris Даль-

сапролегниоз в северо-восточной 

[ = S. ferax), который, по их мне-
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Голова лосося (Salmo salar), пораженного язвенным дермальным некрозом 
полное изъязвление (показано стрелкой) и менее тяжелое поражение, 

с любезного разрешения Робертса, Ширера, Манро и Эльсона и

нейшие исследования сапролегниоза тихоокеанского лосося (McKay, 1967, Neish, 1976) 
подтвердили мнение о том, что сапролегниевые грибы могут вызвать первичную 
инфекцию тихоокеанского лосося. При этом мнение Рюкера не было опровергнуто. 
Это очевидное расхождение будет рассмотрено ниже.

К числу наиболее значительных исследований 50-х годов относятся два исследо­
вания, проведенные Ленноном (Lennon, 1954) и Вишняком и Нигрелли (Vishniak and 
Nigrelli 1957). Леннон пришел к выводу, что Leptomitus lacteus развивается на ранах рыо, 
нанесенных морскими миногами (Petromyzon marinus). Это одно из тех немногих сооб­
щений (см. табл. 1), в которых L. ,lacteus считается паразитом живых рыб. Вишняк 
и Нигрелли (Vishniak and Nigrelli; 1957) заражали различными грибами (см табл. 1) 
один вид рыб (Xiphophorus maculatus). Это исследование дополняет работу Тиффни 
(Tiffney, 1939b), который пользовался культурой одного вида гриба для заражения раз­
личных видов рыб (табл. 3). ■ _ ■ _

В 1964 г. эпизоотия атлантического лосося (Salmo salar) была зарегистрирована 
южной части Ирландии, а впоследствии распространилась в Великобританию (Munro, 
1970) и далее в континентальную Европу (de Kinkelin and Turdu, 1971). В настоящее 
время отмечается ослабление болезни, однако в 1966-1974 гг. она причиняла знач^ел ь- 
ный ущерб. Позже были начаты многочисленные исследования и подготовлены обзор- 
ные статьи (Pyefmch and Elson, 1967; Elson, 1968; Carbery, 1968; Carbery and Strickland, 968, 
Strickland and Carbery, 1968; Munro, 1970; Stevenson, 1970; Roberts, 1972; Murphy, 1973,

"подробное клиническое описание, сделанное Хаксли (Huxley, 1882 а, b), Эллинг- 
тоном (Ellington, 1889) и вышеуказанными учеными, не оставляет никаких сомнении



Т а б л и ц а  3
Виды костистых рыб, зараженные сапролегниевыми грибами в экспериментальных

условиях
Вид

ANABANTIDAE 
Anabas testudineus (Bloch)
Colisa fasciata (Bloch and Schneider)

Colisa lalia (Hamilton-Buchanan)

Helostoma temmincki Cuvier and Valen­
ciennes
ANGUILLIDAE
Anguilla japonica Temminck and Schlegel

CATOSTOMIDAE 
Erimyzon sucetta (Lac6pede)

CENTRARCHIDAE 
Lepomis gibbosus (Linnaeus)
(син. Eupomitus gibbosus)
Micropterus salmoides (Lac6pdde)
Pomoxis nigromaculatus (Lesueur)
(син. P. sparoides)
CICHLIDAE 
Tilapia sp.
CYPRINIDAE 
Carassius auratus (Linnaues)
Cirrhinus mrigals (Hamilton-Buchanan) 
Puntius sophore (Hamilton-Buchanan)

Semotilus atromaculatus 
(Mitchill)
CYPRINODONTIDAE 
Fundulus heteroclitus (Linnaeus)
Poecilia reticulata Peters (син. Lebistes 
reticulatus)
Mollienesia latipinna Lesueur 
Xiphophorus helleri Heckel

Xiphophorus maculatus (Guenther) 

ESOCIDAE
Esox niger Lesueur (син. E. reticulatus) 
ICTALURIDAE
Ictalurus nebulosus Lesueur (син. как 
Ameiurus nebulosus)
NETOPTERIDAE
Notopterus chitala (Hamilton- Buchanan)
PERCICHTHYIDAE
Morone americana (Gmelin)
PERCIDAE
Perca flavescens (Mitchill)
SALMONIDAE
Oncorhynchus kisutch (Walbaum)
Salmo gairdneri Richardson (син. S. irideus) 
Salmo salar Linnaeus (син. S. sebago)
Salmo trutta Linnaeus (син. S. fario)

Литературный источник

Srivastava and Srivastava, 1977a 
Srivastava, 1976; Srivastava and Srivastava, 
1977a, с
Srivastava, 1976; Srivastava and Srivastava, 
1977a, b
Scott and Warren, 1964

Hoshina and Ookubo, 1956; Hoshina, Sano 
and Sunayama, 1960

Tiffney, 1939 b

Tiffney, 1939 b

Tiffney, 1939 b 
Tiffney, 1939 b

Nolard-Tintigner, 1970 

Tiffney, 1939 b
Srivastava and Srivastava, 1977 c 
Srivastava, 1976; Srivastava and Srivastava, 
1977 a, b, с 
Tiffney, 1939 b

Tiffney and Wolf, 1937; Tiffney, 1939 b 
Tiffney, 1939 b; Scott and Warren, 1964; 
Nolard-Tintigner, 1970; 1971, 1973, 1974 
Scott and Warren, 1964 
Scott and Warren, 1964; Nolard-Tintigner, 
1970, 1971, 1973, 1974
Vishniac and Nigrelli, 1957; Scott and Warren, 
1964

Tiffney, 1939 b

Srivastava and Srivastava, 1977 a

Tiffney, 1939 b

Tiffney, 1939 b

McKay, 1967; Neish, 1976 
Tiffney, 1939 b 
Tiffney, 1939 b 
Tiffney, 1939 b

Tiffney, 1939 b
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в том, что последняя эпизоотия фактически идентична эпизоотии 1887 г. и в настоя­
щее время эта болезнь повсеместно называется язвенными дермальным некрозом 
(UDN) (Roberts, 1972). Язвенный дермальный некроз считается болезнью, отличающейся 
от обычного сапролегниоза, который возникает у ослабленных или половозрелых рыб 
(Roberts and Shepherd, 1974; Bauduoy and Tiffery, 1973).

Характерной особенностью язвенного дермального некроза являются повреж­
дения, появляющиеся на бесчешуйной поверхности тела рыб, особенно на голове. 
Сначала они имеют вид небольших бесцветных пятен овальной формы, которые часто 
изъязвляются и кровоточат (рис. 4). Причина появления этих первых повреждений 
неизвестна. Согласно наиболее распространенной гипотезе возбудителем болезни 
является эпителиотропный вирус (Roberts, 1972; О’ Brien, 1974), но прямых доказательств 
нет (Hill, 1976; Meier, Klinger and Muller, 1977; Meier, Klinger, Muller and Luginbiihl,
1977). Независимо от того, является ли вирус истинным возбудителем нет сомнения, 
что развитию болезни способствует стресс (O’Brien, 1974; Reichenbach-Klinke, 1974) и, 
возможно, сублетальные концентрации загрязнителей (Reichenbach-Klinke, 1975; Wachs, 
1973). Попутно следует отметить, что эти два фактора могут иметь отношение к 
болезни, поскольку сублетальные концентрации загрязнителей вызывают стрессовую 
реакцию (Donaldson and Dye, 1975). Недавно Мейер, Клингер и Мюллер (Meier, Klinger 
and Muller, 1977) подготовили обзор этиологии с комментариями о UDN.

Первичные повреждения независимо от причины их появления не оказывают губи­
тельного воздействия, а лишь являются очагом для внедрения паразитических бактерий 
и грибов. Это мнение подтверждается данными, свидетельствующими о том, что их 
повреждения можно вылечить (рис. 5), если обработать рыб малахитовым зеленым 
(Dunne, 1970; Roberts et al., 1971).

Хьюм Паттерсон (Hume Paterson, 1903) считал, что возбудителем «болезни лосося» 
являются бактерии. Впоследствии было показано, что Bacillus Salmonis Pestis, возможно, 
представляла собой смесь культур Aeromonas liguefaciens и Pseudomonas fluorescens 
(Risset, 1946; Carbery, 1968). Эти бактерии выделяются при геморрагической септицемии 
(Wolke, 1975). Они часто встречаются в пресной воде и могут быть выделены от 
здоровых рыб (Collins, 1970). В настоящее время они считаются обычными факуль­
тативными патогенами рыб и не относятся к возбудителям UDN. Тем не менее 
гипотеза, утверждающая, что возбудителем UDN может быть тот или иной вид или 
штамм бактерий, заслуживает внимания. Наиболее серьезное предположение заключа­
ется в том, что возбудителем UDN является миксобактерия и что данная болезнь 
фактически холодноводная форма «столбчатой болезни» ( Jensen, 1965; Brown, 1966; 
Brown and Collins, 1966). Однако ученые, упорно отстаивавшие это мнение, позднее 
отказались от него (Brown, 1968; Collins and Brown, 1968), и в настоящее время полу­
ченные данные опровергают предположение, что возбудителем UDN является первичная 
бактериальная инфекция.

В настоящее время ученые считают, что сапролегния играет важную роль в воз­
никновении UDN. Из опытов, проведенных Робертсом и др. (Roberts et al., 1971), 
следует «...насколько важно не допускать проникновения сапролегниевых грибов .... в 
противном случае исход будет фатальным». По мнению Мерфи (Murphy, 1973), 
«несмотря на отсутствие фактов, подтверждающих, что основная этиологическая роль 
в UDN принадлежит грибам, гриб Saproiegnia parasitica, например Saproiegnia diclina 
тип 1, несомненно, играет важную роль в исходе болезни».

Эти выводы изменяют существовавшее представление рыбоводов и ихтиопатологов 
о роли оомицетов в возникновении болезней рыб, ранее считавших их «вторичными 
агентами», способными поражать только «ослабленных рыб». В этом есть значительная 
доля правды, но, на наш взгляд, не отражены все взаимоотношения между грибом и 
рыбой, и по сути дела значительно упрощена проблема.

СУЩНОСТЬ И ПРИЧИНЫ САПРОЛЕГНИОЗА

Сапролегниевые грибы можно считать широко распространенными 
представителями пресноводных экосистем. Любой водоем, в котором 
обитают рыбы, является благоприятной средой для этих грибов. 
Однако в большинстве случаев они не вызывают заболеваний рыб.
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Рис. 5. Полное излечение поражений U D N  у лосося (Salmo salar), обработанного 
малахитовым зеленым. [Воспроизведено с любезного разрешения Робертса, Болла, 
Манро и Ширера и Journal of Fish Biology, Academic Press, Inc. (London) Ltd.]

Как же мы объясняем возникновение этих инфекций? Известны две 
гипотезы. Согласно первой гипотезе болезнь возникает только там, 
где имеются специфические патогенные штаммы сапролегниевых гри­
бов, и то, что рыбы не заболевают, объясняется отсутствием этих 
штаммов. Согласно второй гипотезе возможный хозяин, постоянно 
подвергающийся воздействию спор гриба, заболевает только тогда, 
когда находится в ослабленном состоянии и неспособен бороться 
с инфекцией. Мы полагаем, что вторая гипотеза более распространена 
и более точна.

Однако в подтверждение гипотезы о патогенных штаммах имеются 
данные, которые свидетельствуют о существовании специфичных 
штаммов Saprolegnia, паразитирующих на лососевых рыбах. Это было 
доказано Нейш (Neish, 1976, 1977) на примере тихоокеанского лосося 
Канады (рис. 6) и Уиллоби (Willoughly, 1978) на примере лососевых 
Великобритании. Признаки, отражающие сходство между Saprolegnia 
diclina тип 1 Уиллоби и изолятами группы D Нейш (Neish, 1977), 
следующие: 1) продукция оогоний происходит только при низких 
температурах (примерно 5—12°С); 2) продукция оогоний низкая; 
3) стенки оогоний тонкие без углублений (см. рис. 6,3; 6, 7); 4) при низ­
кой продукции ооспор имеется большое число недоразвитых оосфер 
(см. рис. 6, 3; 6, 7); 5) относительно мелкие, обычно субцентрические 
ооспоры (см. рис. 6, 5)\ 6) антеридии, вероятно, диклинные (см. 
рис. 6, 3 и 6, 7) антеридии покрывают всю поверхность оогония 
(см. рис. 6, 4). Степень сходства между этими штаммами следует
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еще установить (Willoughby, 1978), так же как и взаимосвязь между 
этими и другими изолятами Saproiegnia, относившимися к комплексу 
S. diclina -  S. parasitica и выделенными от лососевых (Neish, 1976,1977; 
Hatai and Egusa, 1977; Hatai Egusa and Nomura, 1977).

По данным Педуцци, Нолард-Тинтигнер и Биццоцеро (Peduzzi, 
Nolard-Tintigner and Bizzozero, 1976), существует взаимосвязь между коли­
чеством образуемого химотрипсиноподобного протеолитического 
фермента и способностью изолята S. ferax и четырех изолятов ком­
плекса S. diclina — S. parasitica переходить от сапротрофного способа 
питания к некротрофному.

Даже если согласиться с существованием специфических парази­
тических штаммов, наличием сезонных вариаций их количества 
(Suzuki,-1960а, b; Suzuki and Haltakayama, 1961; Hughes, 1962; Roberts, 
1963; Hunter, 1975), а также с тем, что присутствие инфицированных 
рыб способствует увеличению патогенных штаммов в данном районе 
(Willoughby and Pickering, 1977), еще не известно, что грибы, пара­
зитирующие на рыбах данного бассейна реки (Dudka, 1964; Willoughby, 
1969, 1970, 1971; Willoughby and Pickering, 1977), отсутствуют в этом 
бассейне в какое-либо время года. Поэтому правильнее предположить, 
что рыбы в большей или меньшей степени постоянно подвергаются 
воздействию потенциально паразитических грибов. Это предполо­
жение верно даже для районов со значительными сезонными колеба­
ниями температуры воды (Neish, 1976). Если условия окружающей среды 
также благоприятствуют инфекции, то напрашивается вывод о том, что 
главным фактором в ее возникновении является состояние хозяина.

Согласно второй гипотезе можно предположить, что сапролегние- 
вые грибы являются условно-патогенными факультативными парази­
тами или, пользуясь менее двусмысленной терминологией Кука 
(Cooke, 1977), антагонистическими факультативными симбионтами, 
которые становятся некротрофами, если развиваются на живом орга­
низме, и сапротрофами, если получают Питание из неживых источ­
ников. Этот вывод вряд ли можно считать оригинальным. Его часто 
использовали для доказательства, что сапролегниоз является результа­
том вторичной инфекции, вместо того чтобы признать этот вывод как 
один из шагов на пути к повышению сложных симбиотических взаи­
моотношений. Возбудителями многих серьезных заболеваний рыб, 
включая заболевания, вызываемые псевдомонадами, аэромонадами, 
миксобактериями м  простейшими, являются условно-патогенные 
паразиты (Roberts et al., 1963; Wedemeyer, 1970; Snieszko, 1974), 
но сапролегниевые грибы по той или иной причине стали считать 
менее серьезными, чем указанные возбудители. Например, если у рыбы 
обнаружены одновременно аэромонадная инфекция и сапролегниевые

Рис. 6. Некоторые морфологические признаки Saproiegnia, группы D, штаммы Неиш
(Neish, 1977):
] — группа оогон 
диклинные анте] 
Стрелка на 3 ук‘< 
ская ооспора. Ос 
ного разрешения
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грибы, многие ихтиопатологи определили бы аэромонад как «первич­
ный возбудитель», а грибы как «вторичный возбудитель». Во многих 
случаях такая интерпретация может быть правильной. Однако, к со­
жалению, при этом игнорируется тот факт, что в определенных усло­
виях сапролегниевые грибы могут являться*'возбудителями, вызываю­
щими гибель рыб, осложнять течение при смешанной инфекции.

Данные, подтверждающие предположение о том, что сапролег­
ниевые грибы могут играть роль первичных патогенов, получены в 
опытах с контролируемой инфекцией. Цель искусственного зараже­
ния — установить, является ли тот или иной организм патогенным 
для рыб. Успешные опыты по воспроизведению болезни должны 
подтверждать постулаты Коха и в то же время выявлять условия, 
способствующие возникновению заболевания.

Экспериментальное заражение оомицетами считается успешным, 
если будут выполнены два условия. Во-первых, за развитием гриба 
наблюдают на живой рыбе и определяют его способность распро­
страняться на живую ткань. Иными словами, устанавливают его 
способность переходить от сапротрофии к некротрофии. Если гриб 
обнаружен на мертвой рыбе или не распространяется за пределы 
некротической ткани на живой рыбе, то паразитизм не считается 
установленным. Во-вторых, определяют, является ли гриб, паразити­
рующий на рыбе, испытуемым, а не каким-либо другим штаммом. 
Второе условие выполнить трудно, поскольку трудно различить 
родственные штаммы. Поэтому при повторном выделении штамма 
могут быть допущены ошибки. В связи с этим при проведении опыта 
нужно не допускать попадания других оомицетов в эксперимен­
тальные аквариумы. С этой целью рыбу перед опытом следует 
обработать фунгицидными препаратами, инвентарь и аквариумы 
дезинфицировать, а также подавать в них стерильную воду или 
иметь контрольные варианты, в которых в отличие от опытных 
содержали рыб, не зараженных испытуемым штаммом.

До настоящего времени не разработан опытный метод опреде­
ления потенциального паразитизма оомицетов на рыбах. Отдельные 
авторы (Hume Patterson, 1903; Rucker, 1944; Egusa, 1965; Egusa and 
Nishikawa, 1965) считают, что микозы можно воспроизвести только 
при одновременном воздействии на рыб бактериальных инфекций. 
Другие авторы получили предположительно первичные инфекции, 
подвергнув рыб воздействию зооспор сапролегниевого гриба, кото­
рого они подозревали в паразитизме (Tiffney, 1939 b, Hoshina and 
Ookubo, 1956; Hoshina, Sano and Sunayama, 1960; O’Bier, 1960; Scott and 
Warren, 1964; McKay, 1967). Однако в большинстве случаев выше­
упомянутые и другие авторы сообщали, что необходимо или, по край­
ней мере, желательно поранить рыбу перед заражением грибом 
(Tiffney and Wolf, 1937; Srivaslava and Srivastava, 1977 а, с). В неко­
торых исследованиях (Hoshina and Ookubo, 1956; Neish, 1976) это осу­
ществляли нанесением мицелия на рану. Следует отметить, что инфици­
рование бывает успешнее при применении не гиф, а спор (Nolard-Tintigner, 
1973; Willoughby and Pickering, 1977).
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В табл. 3 дан список видов рыб, погибших от экспериментально 
полученных предположительно первичных инфекций, вызванных 
сапролегниевыми грибами. Даже при беглом знакомстве с таблицей 
становится очевидным, что в большинстве опытов использовались 
особи, относящиеся к двум близким родам (Poecilia, Xiphophorus), 
и, если исключить этих рыб, окажется, что лишь немногие исследо­
вания подтверждают результаты первоначальных сообщений. Следо­
вательно, за исключением японского угря (Anguilla japonica) и кижуча 
(Oncorhynchus kisutch), очень мало известно об условиях, позволяю­
щих экспериментально вызывать сапролегниевые инфекции у других 
рыб. Так же мало известно об условиях, способствующих возник­
новению сапролегниоза в естественных условиях.

Часто указывалось, что сапролегниевые инфекции в большинстве 
случаев наблюдаются при ранениях и повреждениях рыб, а также 
при неблагоприятных условиях содержания, способствующих возник­
новению заболевания. Отсюда следует, что грибы выступают в роли 
«паразитов ран», иными словами, кожа вообще и слизь в частности 
представляет собой как физический, так и биохимический барьер на 
пути проникновения инфекции, и если этот барьер преодолен, то 
инфекция может беспрепятственно распространяться в организме 
рыбы. Данные на эту тему довольно подробно анализировались 
Вильсоном (Wilson, 1976), Уиллоби и Пикерингом (Willoughby and 
Pickering, 1977), а также Ричардсом и Пикерингом (Richards and 
Pickering, 1978). Эти авторы считают, что в результате снижения 
секреции слизи, а также ослабления (по неизвестным причинам) ее 
фунгистатической способности создаются благоприятные условия для 
возникновения инфекции. Согласно наблюдениям половозрелые лосо­
севые (мы не располагаем данными о других видах рыб) больше 
подвержены инфекциям, чем неполовозрелые представители этого 
семейства рыб.

Нейш (Neish, 1976, 1977) на примере тихоокеанского лосося под­
черкивает роль стресса в распространении сапролегниевых инфекций. 
Для этого необходимо иметь больше экспериментальных данных. 
В то же время существующие данные убедительны и объясняют, 
как физиологические изменения, происходящие в рыбах, могут по­
высить их восприимчивость к заражению паразитами, к которым 
они обычно резистентны. Следует, однако, иметь в виду, что боль­
шинство доказательств, на которые опирается данная гипотеза, по­
черпнуто из опытов с лососевыми. Это можно объяснить тем, что 
физиология лососевых более понятна (по крайней мере, нам), чем 
физиология других пресноводных рыб. Такова наша точка зрения. 
Мы представляем нашу схему и надеемся, что она в конечном 
итоге найдет более широкое применение. Данные Рота (Roth, 1972) 
по белому чукучану (Catastomus commersomi) дают основание по­
лагать, что мы не ошибаемся.

На рис. 7 показано, каким образом стресс способствует повыше­
нию восприимчивости лососевых к сапролегниозу. При составлении 
данной схемы мы частично использовали схему Родди и Уолласа
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Рис. 7. Роль стресса в возникновении сапролегниоза:
1 — стрессовый фактор; 2 — гипофиз; 3 — интерреналовая ткань; 4 — повышение уровня кортико­
стероидов плазмы; 5 — истощение; 6 -  дефицит витамина С; 7 — недостаток коллагена; 8 -  хрупкие 
кости; 9 — плохое заживление ран и язв; 10 — коллаген- 11 — гидроксилирование пролина; 12 — 
ослабление воспалительной реакции, уменьшение лимфоцитов; 13 — усиление глюконеогенеза; 
14 — увеличение глюкозы в крови; 15 — уменьшение аминокислот; 16 — повышенное выделение 
азота; 17 — дефицит протеина; 18 — атрофия скелетных мышц; 19 — слабая реакция антител на 
инвазию антигена

(Roddie and Wallace, 1975), которая в свою очередь основана на 
работе Селье (Selye, 1950). Ведемейер (Wedemeyer, 1970), а также 
Ведемейер, Мейер и Смит (Wedemeyer, Meyer and Smith, 1976) по­
казали, как можно теорию стресса применить к рыбам.

Различные стрессовые факторы, включающие как внешние, так 
и внутренние раздражители, действующие отдельно или совместно, 
воздействуют через гипофизарно-интерреналовую систему и способ­
ствуют повышению уровня кортикостероидов плазмы. Это ведет к 
ослаблению воспалительной реакции (McLeay, 1975) и усилению 
протеинового катаболизма, регулируемого кортикостероидами, и глю­
конеогенеза (Woodhead, 1975). В конечном итоге это может привести 
к дефициту протеина, что в свою очередь способствует атрофии 
скелетных мышц, замедлению процесса образования антител и 
ослаблению синтеза коллагена. Недостаточное количество коллагена
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отрицательно сказывается на процессе заживления ран и язв. К стрес­
совым факторам относятся плотные посадки рыбы, уход за нею, 
травматизация, субоптимальные температуры воды, а также присут­
ствие в воде ядовитых химикалиев в сублетальных концентрациях. 
Заражение грибами также относится к числу стрессовых факторов.

В данной работе описан нормальный метаболизм. Изменения в 
организме, способствующие возникновению инфекции, носят не ка­
чественный, а количественный характер и связаны с теми периодами 
жизни рыбы, когда особенно высоки уровни кортикостероидов 
плазмы. Их часто обнаруживали при хроническом стрессе, например 
в рыбопитомниках, где в условиях высоких посадок содержатся 
рыбы с безусловным рефлексом на захват территории и агрессивную 
реакцию на других рыб, проникающих на их участок. Высокие 
уровни кортикостероидов плазмы могут быть также связаны с из­
менениями осморегуляторной функции рыб (Olivereau, 1962; Utida 
et al., 1972; Woodhead, 1975), с усилением катаболизма протеина 
при получении энергии (например, в периоды истощения) или не­
способностью рыб выделять гормоны (Woodhead, 1975). У тихоокеан­
ского лосося высокие уровни кортикостероидов наблюдаются в период 
миграции рыбы по течению, когда происходит трансформация пест- 
рятки в смольта (McLeay, 1975) и в период миграции против те­
чения в связи с наступлением половой зрелости рыбы (Woodhead, 
1975).

Заслуживает внимания и метаболизм аскорбиновой кислоты у 
рыб. Рыбы испытывают потребность в витамине С, что убедительно 
доказано на примере лосося (Ashley, Halves and Smith, 1975). У со­
зревающего лосося запасы аскорбиновой кислоты истощаются, и спо­
собность рыбы восстанавливать ткани при повреждении кожи за­
метно ослабляется (Triplett and Calaprice, 1974; Ashley, Halver and 
Smith, 1975). Для молоди лосося это нехарактерно, особенно при 
правильном кормлении. Однако следует отметить, что и в данном 
случае при возникновении стресса у рыб повышается уровень 
кортикостероидов плазмы, что также способствует истощению запасов 
аскорбиновой кислоты (Wedemeyer, 1969, 1970).

Необходимо подчеркнуть, что гипотеза о стрессе, которую мы 
излагаем в данной работе, является дополнением к наблюдениям 
английских ученых о секреции слизи. Действительно, существуют 
данные, свидетельствующие о том, что образование слизи регули­
руется эндокринной системой. Роль основного гормона в этом про­
цессе выполняет пролактин, но существуют и другие данные, не 
подкрепляющие эту точку зрения (Lam, 1972). Возможно, существует 
взаимосвязь между содержанием пролактина и уровнем кортикосте­
роидов интерреналовой ткани (Utida et al., 1972; Meyer, 1972), но 
мы не будем рассматривать ни характера этой взаимосвязи, ни ее 
влияния на восприимчивость рыб к сапролегниозу.

Мы считаем, что есть прямая связь между повышенным уров­
нем кортикостероидов плазмы у рыб и их восприимчивостью к 
сапролегниозу. Высокие уровни гормонов могут быть реакцией на
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физиологические потребности рыб в определенные периоды жизнен­
ного цикла (например, в период смолтификации, достижения поло­
вой зрелости). Они могут быть связаны с повышением гипофизарно- 
интерреналовой активности в стрессовых условиях или быть след­
ствием обоих факторов, действующих совместно. С повышением 
уровней кортикостероидов плазмы, особенно при истощении, рыба 
становится наиболее восприимчивой к инфекциям. В то же время 
снижается сопротивляемость ее кожного покрова. Эти факторы, 
вместе взятые, способствуют повышению восприимчивости рыб к 
заражению сапролегниевыми грибами и другими убиквитарными 
факультативными патогенами. Вариации в реакции различных особей, 
видов и популяций рыб на различные внутренние и внешние стрес­
совые факторы в различные периоды жизненного цикла проливают 
свет на ряд явно противоречивых результатов, полученных учеными, 
которые проводили опыты с инфекционными заболеваниями.

Мы полагаем, что гипотеза стресса объясняет механизм дей­
ствия сапролегниевых грибов как первичных патогенов. В то же 
время эта гипотеза дает более точное определение того, что мы 
называем «ослабленной рыбой». Несомненно, для подкрепления 
гипотезы необходимо иметь больше опытных данных. Мы не сом­
неваемся в том, что дальнейшие исследования в этой области дадут 
более обнадеживающие результаты.

Следует добавить, что наша концепция сапролегниоза согласу­
ется с гораздо более обширными научными данными по микозу 
человека и животных. В настоящее время общепризнанным является 
тот факт, что кортизонотерапия или болезни, влияющие на иммуно­
компетентность, например диабет или лейкемия, могут создать у 
пациента предрасположенность к микозам, даже к так называемым 
условно-патогенным грибам, возбудителями которых могут быть 
широко распространенные и обычно непатогенные грибы (Conant 
et al., 1971; Chick, Balows and Fuscolow, 1975).

ПАТОЛОГИЯ
Выделение и культивирование паразита. Сапролегниевые грибы мож­
но легко выделить из почвы или воды, пользуясь различными 
«приманками», такими, как семена конопли (Johnson, 1956; Seymour, 
1970; Stervens, 1974) или различными агаровыми средами, предна­
значенными для этой цели (Но, 1975; Willoughby and Pickering, 1977). 
От рыб и икры паразита можно выделить, высевая мицелий не­
посредственно на агаровую среду, содержащую соответствующий 
бактериостатический агент или антибиотики (Neish, 1975b, Willoughby 
and Pickering, 1977). Следует, однако, принять меры, чтобы выде­
ленные грибы были именно те; которые вызвали поражение рыб. 
Для этого мицелий должен быть получен от живой или свежеза­
битой рыбы. В этом случае снижается риск выделения сапротрофных 
загрязнителей. Данные по сапролегниевым грибам от мертвых рыб 
и икры нельзя рассматривать как результат паразитизма, пока не 
будет подтверждена их инфекционность экспериментально.
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Даже если изолят получен от живой или свежезабитой рыбы и 
высеян на питательный агар, возможен конкурентный эффект, в ре­
зультате которого подавляется рост истинного патогена, а более 
активный сапротрофный гриб становится доминирующим. Поэтому 
желательно непосредственно после выделения грибов исследовать 
пораженные ткани с целью изучения присутствующих морфологи­
ческих форм грибов. Уиллоби (Willoughby, 1978) описал метод, при 
котором кусочки пораженных тканей исследуют в течение нескольких 
дней с целью изучения развивающихся форм грибов.

Даже при соблюдении всех перечисленных выше условий в даль­
нейшем необходимо получить односпоровые штаммы от первичных 
культур и определить в эксперименте их патогенность для того же 
вида (или по крайней мере того же рода) рыбы, от которой они 
были получены. Как уже указывалось, подобную процедуру проде­
лывали всего несколько раз. При проведении экспериментов по 
заражению рыб следует иметь в виду, что отрицательные результаты 
не являются доказательством того, что штамм непатогенен.

Вышеупомянутые соображения носят в некотором отношении 
теоретический характер. На практике, по крайней мере в случае с 
лососевыми, при достаточном количестве штаммов от свежезабитых 
рыб создается ясное представление о грибе, имеющем действитель­
ное отношение к заболеванию (Neish, 1977; Willoughby, 1978). На 
наш взгляд, это происходит потому, что виды Saprolegnia, выделен­
ные от этих рыб, так же активны, как сапротрофы и некротрофы. 
Кроме того, настоящие данные свидетельствуют о том, что эти 
поражения обусловлены одним грибом. Однако вышеуказанные факты 
не имеют универсального значения и в этой области необходимы 
дальнейшие исследования.

Макроскопические изменения. При заражении оомицетами рыбы 
и ее икры на них образуются пушистые белые наросты (цв. табл. 
I—V), благодаря которым значительно облегчается диагностика бо­
лезни. Цвет мицелия белый, но может варьировать в зависимости 
от цвета частиц, которые задерживаются в нем. Благодаря присут­
ствию осадочных частиц мицелий часто имеет коричневатый от­
тенок. При микроскопическом исследовании мицелия из пораженных 
участков рыб виден характерный прозрачный ценоцитический мицелий 
(рис. 8), часто с большим количеством спорангиев. По их морфо­
логическим признакам можно провести предварительную идентифи­
кацию до рода. При лечении сапролегниоза обычно отпадает необ­
ходимость видового определения гриба, поскольку для всех оомицетов 
используются одни и те же химиотерапевтические и химиопрофи- 
лактические обработки. Следует, однако, иметь в виду, что при 
этом рыба может быть поражена и другими инфекциями (вирус­
ными, бактериальными, протозойными), которые труднее диагности­
ровать, и присутствие сапролегниевых грибов может завуалировать 
характерные признаки и симптомы этих болезней, как нередко бы­
вает, когда сапролегниевые инфекции сопровождают бактериальные 
септицемические заболевания.

29



Юмкы

Рис. 8. Водный препарат мицелия Saprolegnia sp., взятого с инфицированного лосося 
(Oncorhynchus sp.). Стрелкой указан зооспорангий, выделяющий зооспоры через 
атипичную латеральную выходную папиллу [с разрешения The Journal of Fish Biology, 
Academic Press, Inc. (London) Ltd.]

При сапролегниевых инфекциях рыб мицелий распространяется 
за пределы первичного очага и близлежащие поражения сливаются. 
По мере развития болезни рыба становится вялой, быстро устает 
и слабо реагирует на внешние раздражители. Присутствие на теле 
рыбы светлых грибковых пятен делает ее более заметной, а также 
затрудняет ее движение. В таком состоянии рыба становится легкой 
добычей для хищников. Незадолго до гибели у рыбы наблюдается 
потеря равновесия.

Заметное влияние на появление и развитие поражений оказывают 
температурные условия. Однако механизм их действия на развитие 
болезни не известен. Необходимо провести больше исследователь­
ских работ в этой области. Исследования в нашей лаборатории 
(McKay, 1967; Neish, 1976) молоди кижуча показали, что низкие 
температуры благоприятны для хозяина и могут замедлять развитие 
инфекции. Например, в одном опыте Нейш (Neish, 1976) обнаружила, 
что рыбы при 7°С жили в 3 раза дольше, чем при 17°С, прежде 
чем погибли от инфекции. Эти результаты совпадают с данными 
о том, что рост гиф и образование зооспор грибами с понижением 
температуры замедляются. В то же время низкие температуры 
благоприятны для хозяев, представителей холодолюбивых видов 
(Brett, Shelbourn and Shoop, 1969).

Фактически любой участок на поверхности тела рыбы может
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быть инфицирован. Обычно это наружный покров (см. цв. табл. I—IV), 
но могут быть и жабры (цв. табл. XI, б), глаза (цв. табл. IX), ноздри. 
Известны случаи инфицирования кишечника.

Форма и локализация поражений на рыбе специфичны. В неко­
торых случаях это происходит потому, что типичные раны и по­
вреждения, являющиеся очагом инфекции, имеют специфическую 
локализацию на теле рыбы. Например, на голове атлантического 
лосося, пораженного UDN, или хвостовом стебле у молоди лосося. 
Этот участок на теле рыб подвергается заражению потому, что 
более сильные особи обычно нападают на слабых рыб («хватают 
за хвост»). Стресс в сочетании с повреждениями способствует рас­
пространению инфекции.

В некоторых случаях неизвестно, почему поражения имеют чет­
кую форму и локализацию. Ричардс и Пикеринг (Richards and Pickering,
1978), например, отмечали различия в форме и локализации пятен 
в зависимости от пола зрелой кумжи. Уайт (White, 1975) также 
сообщал о различиях в форме пятен в зависимости от пола ука­
занного вида. Причиной этого явления считают различия в струк­
туре кожи, характеризующиеся количеством бокаловидных клеток 
у самцов и самок. Мак-Кей (McKay, 1967) и Нейш (Neish, 1976, 
1977) рассматривали характер инфекции у молоди и половозрелых 
тихоокеанских лососей, Хатаи, Егуза и Номура (Hatai, Egusa and 
Nomura 1977)— у молоди радужной форели. В Восточной Европе 
отмечен характерный сапролегниоз обонятельных ямок карпа, из­
вестный под названием «болезни Стаффа» (Bauer, Musselius and 
Strelkov, 1973).

Никаких сомнений не вызывает тот факт, что сапролегниевые 
грибы поселяются на мертвых икринках, а затем распространяются 
на соседние живые. Поэтому, если в рыбопитомниках не обраба­
тывать икру препаратами или не удалять мертвую икру, выклев ее 
будет очень низким.

Гистопатология. Наиболее известными методами обнаружения 
сапролегниевых грибов в тканях рыб являются окраска гистологи­
ческих срезов уротропин-нитратом серебра методом Грокотта (Grocott, 
1955) (Виске, 1972; Nolard-Tintigner, 1973, 1975; Bootsma, 1973; Wolke,
1975) и реакция Шиффа с перйодной кислотой и дополнительным 
окрашиванием световым зеленым (ШИК — световой зеленый) (Roberts 
et al., 1969, 1970; Neish, 1977). При использовании метода Грокотта 
гифы окрашиваются от коричневого до черного цвета (цв. табл. 
VIII—X), а при использовании реакции ШИК они приобретают от­
тенки от розового до красного (цв. табл. VI, б, VII, XI, б). В тканях 
гифы гриба лишены перегородок, нерегулярно ветвятся и очень 
похожи на гифы в культуре, что свидетельствует об отсутствии 
влияния некротрофного способа питания.

Ткань, которую подвергают гистологическому исследованию, фик­
сируют немедленно после гибели рыбы, чтобы предупредить по­
смертное развитие гиф. К числу распространенных фиксаторов от­
носятся жидкость Буэна и 10%-ный забуференный нейтральный фор­
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малин. Бак (Виске, 1972) создал руководство по гистологическим 
методам применительно к тканям рыб.

Как указывалось, в большинстве случаев сапролегниевые инфек­
ции поражают наружный покров и могут быть причиной быстрого 
разрушения эпидермиса, в результате чего рыба лишается защитного 
слизистого покрова. Проникновение гиф через основной слой эпи­
дермиса в дерму приводит к разрушению наружного покрова (срав­
ните цв. табл. VI, а и б). В тех случаях, когда сапролегниевые 
инфекции развиваются на кожном покрове, фактической причиной 
гибели рыб является нарушение осморегуляции (Gardner, 1974; 
Hargens and Perez, 1975).

При поражении жаберной ткани (цв. табл. XI), кроме того, затруд­
няется дыхание.

Следует подчеркнуть, что сапролегниевые грибы способны по­
разить любую ткань (цв. табл. VI—XI). Подтверждением являются 
исследования Нолард-Тинтигнер (Nolard-Tintigner, 1973, 1974). Другие 
исследователи расширили и подтвердили эти данные (Bootsma, 1973; 
Dukes, 1975; Wolke, 1975; Neish, 1977; Halai and Egusa, 1977). Сле­
довательно, общее определение сапролегниоза как «дерматомикоза» 
является неточным и вводит в заблуждение. Такое представление о 
сапролегниозе возникло, очевидно, потому, что эти инфекции воз­
никают обычно в наружном покрове и только после гибели рыб 
гриб проникает в мышцы.

Воспалительная реакция у рыб при сапролегниозе, по мнению 
Вольке (Wolke, 1975), «удивительно слабая». Вольке (Wolke, 1975) 
отмечал инфильтрацию мышц лимфоцитами и макрофагами. Нолард- 
Тинтигнер (Nolard-Tintigner, 1973) сообщала, что основными воспа­
лительными клетками в мышцах являются гистиоциты, а в крове­
носной системе — моноциты. Бутсма (Bootsma, 1973) не обнаружил 
воспалительных клеток, а Нолард-Тинтигнер (Nolard-Tintigner, 1973) 
сообщала, что у 20% обследованных ею рыб вообще отсутствовала 
воспалительная реакция в мышцах.

При первичном сапролегниозе присутствие или отсутствие вос­
палительных клеток не оказывает никакого влияния на развитие 
инфекции.

Результаты гистологических исследований естественных инфекций 
необходимо оценивать критически, не забывая, что заболевание 
может быть результатом смешанной инфекции. Вольке (Wolke, 1975), 
например, обсуждал этот аспект в связи с образованием лейкоцито- 
токсина у Aeromonas salmonicida.

Вряд ли сапролегниевые грибы продуцируют токсины (Rucker, 
1944; Nolard-Tintignes, 1973; Peduzzi, Nolard-Tintigner and Bizzozero,
1976). Вред, наносимый этими грибами, выражается в некрозе ткани 
в прилегающих к гифам участках. Если грибы являются единствен­
ным патогеном, время наступления гибели рыбы зависит от ско­
рости роста гриба, его первоначальной локализации, типа и коли­
чества пораженной ткани и индивидуальной сопротивляемости рыбы 
болезни.
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ПРОФИЛАКТИКА И ЛЕЧЕНИЕ

В течение продолжительного времени мерам по предупреждению 
сапролегниевых инфекций и лечению пораженных рыб уделялось 
большое внимание. Было испытано большое количество химикалиев 
с целью определения эффективности борьбы с этими грибами in 
vitro (Scott and Warren, 1964; Hodkinson and Hunter, 1970; Bootsma, 
1973; Srivastava, 1976) и in vivo (Hoffman and Meyer, 1974). Это 
акрифлавин, колларгол, медный купорос, дикват, формалин, генциано- 
вый фиолетовый, гризеофульвин, детергент гардинолового типа 
(типол), гидрохинон, малахитовый зеленый, мербромин (меркурохром), 
нейтральный красный, нифурпиринол (фуранейс), озон, 2-фенокси- 
этанол, хромовокислый калий, хлористый натрий и азотнокислое 
серебро (Hoffman and Meyer, 1974; Srivastava, 1976). С целью борьбы 
с сапролегниозом икры рыб кроме профилактических обработок 
химическими средствами применяли облучение воды ультрафиоле­
товыми лучами (Kokhanskaya, 1973), а также разработали и биоло­
гические методы борьбы с использованием бактерий (Mazilkin, 1957) 
и ракообразных (Oseid, 1977), как паразитов грибов.

Малахитовый зеленый, не содержащий цинка, вероятно, является 
широко распространенным средством борьбы с сапролегниозом, не­
смотря на то, что это потенциальный мутаген, канцероген и тера- 
тоген (Steffens et al., 1961; Glagoleva and Malikova, 1968; Nelson, 1974), 
и его использование в СССР ограниченно (Bauer, Musselius and 
Strelkov, 1973). Популярность этого средства объясняется тем, что 
оно является недорогим и в то же время эффективным фунгицидом 
и к тому же не требует строгого разграничения терапевтических 
и токсических доз. Нельсон (Nelson, 1974) подготовил обзор лите­
ратурных данных по использованию малахитового зеленого в рыбо­
водстве. Рекомендации по практическому применению этого хими- 

можно найти у Хоффмана и Мейера (Hoffman and Meyer, 
1974), Вуда (Wood, 1974), Робертса и Шеперда (Roberts and Shepherd, 
1974). Для ванн и душей малахитовый зеленый используют в коли­
честве 1-5 мг/л, для кратковременных погружений -  67 мг/л, для 
местных апплщаций при лечении лосося -1 0 0  ООО мг/л (цв. табл. XXII).

Формалин также является недорогим и широко распространенным 
химиопрофилактическим и химиотерапевтическим средством. Недав­
но Шник (Schnick, 1973) подготовила обзор литературных данных 
по использованию формалина в рыбоводстве. Данные по примене­
нию формалина можно найти у Рюкера (Rucker, 1963), Шник (Schnick,
1973), Вуда (Wood, 1974), Хоффмана и Мейера (Hoffman and Meyer’
1974), Робертса и Шеперда (Roberts and Shepherd, 1974). Следует 
иметь в виду, что при использовании формалина возможно выпаде­
ние в осадок параформальдегида, поэтому раствор необходимо тща­
тельно перемешивать.

Несмотря на то что малахитовый зеленый и формалин нашли 
широкое применение, они не являются идеальными терапевтиче­
скими средствами, и мы надеемся, что будут проведены дальнейшие
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исследования с целью разработки более эффективных средств. 
С этой точки зрения недостаточно внимания уделялось соли (NaCl) 
как химиотерапевтическому средству, несмотря на то что она не­
дорога, безопасна и, вероятно, эффективна (Davis, 1953) при исполь­
зовании в концентрациях около 30000 мг/л. Заслуживает внимания 
новый подход в этой области, например предложение Осейда 
(Oseid, 1977) использовать изопод Asellus militaris для борьбы с 
распространением грибов. Это позволит ограничить использование 
фунгицидов, воздействие которых на природу, рыбу и человека 
полностью не выяснено.

БРАНХИОМИЦЕТЫ (BRANCHIOMYCES)

СИСТЕМАТИКА, ПАТОЛОГИЯ И ЭПИЗООТОЛОГИЯ

Бранхиомикоз (загнивание жабр, Kiemenfaule) был обнаружен первым 
ихтиопатологом Марианной Плен, описавшей Branchiomyces sanguinis 
Plehn как паразита карпа (Cyprinus Carpio) на Мюнихской научно- 
исследовательской биологической станции летом 1911 г. (Plehn, 
1912,1924). В дальнейшем наблюдения были дополнены сообщениями 
Шаринга и Уолтера (Scheuring and Walter, 1926), Шеринга и Гашота 
(Scheuring and Gaschott, 1928), тщательными исследованиями Шепер- 
клауса (Schaperclaus, 1929) и Вундша (Wundsch, 1929, 1930). Вундш 
(Wundsch, 1929, 1930) описал второй вид Branchiomyces demigrans 
Wundsch, как паразита щуки (Esox lucius) и линя (Tinca tinca). Эти 
первые исследования в Германии и других странах Европы способ­
ствовали так называемому стандартному описанию бранхиомикоза в 
том виде, в каком его представили Шеперклаус (Schaperclaus, 1954), 
Кейц (Keiz, 1959), Барш (Bartsch, 1968), Амляхер (Amlacher, 1970), 
Рейхенбах-Клинке (Reichenbach-Klinke, 1973) и др. По этому описа- 
нию бранхиомикоз можно разделить на два типа:

1) бранхиомикоз карпа (сюда относится также бранхиомикоз линя, 
серебряного карася и колюшковых), возбудителем которого является 
Branchiomyces sanguinis (цв. табл. XIII);

2) бранхиомикоз щуки и линя, возбудителем которого является
Branchiomyces demigrans.

Оба вида Branciomyces, известные как паразиты жаберных тканей, 
образуют разветвленные ценоцитические гифы, способные образовать 
апланоспоры путем эндогенного дробления (цв. табл. XIV—XVI). 
Эти два вида отличаются друг от друга морфологическими призна­
ками и особенностями развития (табл. 4).

Основными диагностическими признаками, используемыми для 
дифференциации этих видов, являются утолщенные стенки гиф, 
более крупные споры, а также способность развиваться вне крове­
носных сосудов, приписываемые В. demigrans (отсюда специфичный 
эпитет, происшедший от латинского глагола demigrare — эмигриро­
вать).
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Т а б л и ц  а 4
Диагностические признаки, использованные для дифференциации Branchiomyces
sanguinis и Branchiomyces demigrans (по данным Schaperclaus, 1954; Amlacher,

1970 и др.)

В. sanguinis В. demigrans
Основной хозяин Cyprinus carpio Esox lucius, Tinca tinca
Локализация Обычно локализуется в Гифы могут проникать в

кровеносных сосудах жабер- жаберные лепестки и распро-
ной дуги, жаберных лепест- страняться на их поверх-
ков и пластинок ности

Морфометрические
признаки

диаметр гифы 8—30 мкм Обычно 13—14 мкм,
до 22—28 мкм на конце гифы 

толщина стенки 0,2 мкм 0,5-0,7 мкм
гифы
диаметр споры 5—9 мкм 12—17 мкм

Различия между этими двумя видами, возможно, не такие резкие, 
как показано в табл. 4. Беспалый (Bespalyi, 1950) сообщает, что 
наблюдал обе формы в одной культуре, содержащейся в кровяном 
бульоне. Луцкий (Lucky, 1970) отметил, что критерии, служащие 
для дифференциации этих двух видов, свидетельствуют в основном 
о том, что в данном случае наблюдается изменчивость одного вида, 
как реакция на различных хозяев и условия окружающей среды. 
Гримальди и др. (Grimaldi et al., 1973), изучавшие бранхиомикоз 
у рыб из озер Италии и Швейцарии, не смогли определить, какому 
из этих двух известных ранее видов гриба принадлежат выделенные 
ими штаммы.

Классический метод решения подобной проблемы в микробио­
логии-получение чистых культур изучаемых организмов и сравнение 
их в контролируемых условиях. Это связано с определенными труд­
ностями, особенно если изучаемый организм очень требователен 
к условиям культивирования. В этом случае получение культур 
требует затраты больших усилий, но это не относится к виду 
Branchiomyces. Беспалому (Bespalyi, 1950) удалось без особых за­
труднений получить культуры в кровяном бульоне, а Апазиди 
(Apazidi, 1959) обнаружила, что В. sanguinis хорошо развивается в 
среде, содержащей 10%-ный отвар из экскрементов утки, 10% желати­
ны и 0,1% лимонной кислоты с pH 5,8. Данко, Сабо и Саколцаи 
(Dank6, Szab6 and Szakolczai, 1967), а также Педуцци (Peduzzi, 1973) 
удалось культивировать штаммы Branchiomyces на стандартной агаро­
вой среде, которая обычно имеется в микологических лабораториях. 
Несмотря на легкость, с которой были получены эти культуры, 
а также микологическую, биологическую и экологическую роль видов 
Branchiomyces, эти организмы почему-то не привлекли более прис­
тального внимания микологов. Более того, в коллекции эти куль­
туры не хранились, хотя их можно хранить и пересевать без осо­
бых затруднений.
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Рис. 9. Раздавленный в воде препарат культуры, полученной от уклейки, инфициро­
ванной Branchiomyces sp., из озера ди Аннон, Италия. Рост на агаре с экстрактом 
жабр. X 600. (Воспроизведено с любезного разрешения Педуцци, Менга и Полли.)

Описание штаммов Branchiomyces в культуре, представленной 
Данко, Сабо и Саколцаи (Danko, Szabo and Szakolczai, 1967), а также 
Педуцци (Peduzzi, 1973), следовало снабдить более точной иллю­
страцией, но вообще внешний вид Branchiomyces в культуре такой же, 
как и в жабрах инфицированных рыб (рис. 9). По данным Данко, 
Сабо и Саколцаи (Danko, Szabo and Szakolczai, 1967) через неделю 
после инокуляции на поверхности мальтозного агара Сабуро появ­
ляются тонкие коричневые колонии, похожие на пленку. Очевидно, 
гифы находятся на поверхности агара и не образуют ни воздушных, 
ни погруженных гиф. Споры появлялись в более зрелых гифах,



а размеры спор и гиф были такие же, какие наблюдали у рыб. 
Педуцци (Peduzzi, 1973), очевидно, обнаружил спорангии, а на се­
менах конопли геммы. Трудно, однако, сравнивать штамм Педуцци 
(Peduzzi, 1973) со штаммом Данко, Сабо и Саколцаи (Danko, 
Szabo and Szakolczai, 1967) только на основе опубликованных ими 
характеристик. У нас создалось впечатление, что у этих куль­
тур есть некоторые различия в морфологии и особенностях раз­
вития.

Педуцци (Peduzzi, 1973) показал, что антигенная структура его 
штамма Branchiomyces имела большое сходство с таковой четырех 
различных штаммов Saprolegnia. На основе этого факта и морфо­
логических признаков Branchiomyces он предположил, что этот род 
может принадлежать семейству Saprolegniaceae. Будет весьма инте­
ресно, если новые данные подтвердят это предположение.

До недавнего времени бранхиомикоз считали болезнью со срав­
нительно ограниченным числом хозяев и географическим распро­
странением. Кроме того, полагали, что эта болезнь встречается при 
определенных условиях окружающей среды (Schaperclaus, 1954; 
Amlacher, 1970; Bauer, Musselius and Strelkov, 1973). Поэтому при 
типичной вспышке бранхиомикоза поражаются двух-трехлетние кар­
пы, содержавшиеся в пруду в Восточной Европе (например в Ю ж­
ной Польше, Чехословакии, Венгрии, Югославии, на Украине). 
В таких прудах содержится большое количество азотных органиче­
ских соединений, которые образуются в результате внесения в воду 
прудов различных видов удобрений с целью повышения продук­
тивности. Обычно вспышки бранхиомикоза наблюдают в самые 
теплые месяцы (июль — август) часто после периода повышенных 
температур (выше 20°С).

В последние годы стало известно, что бранхиомикоз опасен не 
только для прудовых рыб в Восточной Европе, но и поражает 
многие виды рыб и имеет широкое географическое распростране­
ние. По данным Сарига (Sarig, 1971)’, бранхиомикоз распространен 
в Израиле и других странах Средиземноморского побережья. Хора 
и Пиллей (Нога and Pillay, 1962) указали, что бранхиомикоз довольно 
часто встречается у рыб, культивируемых в Индо-Тихоокеанском 
районе, а Егуза и Охива (Egusa and Ohiwa, 1972) описали распро­
странение бранхиомикоза у японского угря (Anguilla japonica) в пру­
дах. Мейер и Робинсон (Meyer and Robinson, 1973), а также Вольке 
(Wolke, 1975) обнаружили бранхиомикоз у пяти видов рыб из пру­
дов Арканзаса и Род-Айленда в восточной части Соединенных 
Штатов Америки. Гримальди и др. (Grimaldi et al., 1973) значительно 
расширили уже известный перечень хозяев бранхиомицеса в Восточ­
ной Европе. Эти данные получены в результате исследований, 
проводившихся указанными авторами после того, как Гримальди 
(Grimaldi, 1971) открыд эпизоотию уклейки (Alburmis alburnus 
alborella) в Лаго Маджоре в Северной Италии, возбудителем кото­
рой был Branchiomyces. При обследовании других видов рыб в 
других озерах Италии и Швейцарии стало очевидным, что 21 вид
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из 24 обследованных был в той или иной степени поражен этой 
болезнью (табл. 5).

В результате исследований Гримальди (Grimaldi, 1971), а также 
Гримальди и др. (Grimaldi et al., 1973) были установлены два дру­
гих серьезных момента. Во-первых, бранхиомикоз встречается как 
в крупных глубоких озерах, так и в небольших тепловодных высо- 
коэвтрофных прудах и озерах. Во-вторых, хронические инфекции 
могут возникать у многих видов рыб, которые, как полагали, не 
подвержены эпизоотиям, вызываемым Branchiomyces. Эти данные 
коренным образом меняют традиционное представление о бранхио- 
микозе. Трудно судить, является ли быстрое увеличение видового 
состава хозяев и географического распространения болезни за по­
следние десять лет результатом фактического распространения бо­
лезни или увеличения числа ихтиопатологов, занимающихся изуче­
нием бранхиомикоза.

Гримальди и др. (Grimaldi et al., 1973) предполагают, что по­
вышенная эвтрофикация некоторых озер способствует развитию па­
тогенных штаммов Branchiomyces. С другой стороны, это создает 
благоприятные условия для развития карповых — рыб, наиболее 
восприимчивых к инфекции. Чаще всего в этом случае страдают 
рыбы рода Alburnus. Далее, эти авторы считают, что инфекция может 
распространиться на менее эвтрофные озера водным путем. В качестве 
частичного подтверждения своей гипотезы они ссылаются на отсут­
ствие бранхиомикоза у популяций рыб некоторых олиготрофных 
озер в Швейцарии, не сообщающихся с близлежащими озерами 
Северной Италии. В более поздних работах Гиуссани, Боррони и 
Гримальди (Giussani, Borroni and Grimaldi, 1976) обсуждается потен­
циальная роль температуры и неионизированного аммиака как факто­
ров, способствующих инфекции уклейки в Лаго Маджоре. Они обна­
ружили взаимосвязь между повышенной температурой (20,5—25,5°С), 
резким повышением концентрации неионизированного аммиака до 
10 м кг/л  и распространением бранхиомикоза. Резкое повышение 
концентрации неионизированного аммиака весной, когда температура 
колебалась между 10 и 14°С, способствовало развитию бактериального 
жаберного заболевания, однако при этом не было случаев обнару­
жения Branchiomyces.

Т а б л и ц а  5 

Виды рыб, восприимчивых к бранхиомикозу
1 Литературный источник

ANGUILLIDAE 
Anguilla anguilla 
Anguilla japonica 
ATHERINIDAE 
Atherina boyeri 
(—A. mochon) 
CENTRARCHIDAE 
Micropterus dolomieui 
Micropterus salmoides

Crimaldi etal.,1973 
Egusa and Ohiwa, 1972

Grimaldi et al., 1973

Meyer and Robinson, 1973 
Meyer and Robinson, 1973 
Grimaldi et al., 1973
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Lepomis gibbosus 
Lepomis macrochirus 
COBITIDAE 
Cobitis taenia 
Coregonus spp.

Coregonus albula 
CYPRINIDAE 
Alburnus albidus 
( = Alburnus alburnus alborella) 
Carassius auratus gibelio 
Carassius carassius 
Chondrostoma soetta 
Cyprinus carpio

Gobio gobio 
Leuciscus cephalus 
Rutilus pigus
Scardinius erythrophthalmus 
Tinca tinca

ESOCIDAE 
Esox lucius

GADIDAE 
Lota lota
GASTEROSTEIDAE 
Gasterosteus aculeatus 
ICTALURIDAE 
Ictalurus melas 
PERCIDAE 
Perca fluviatilis 
SALMONIDAE 
Salmo gairdneri

Salmo trutta 
Salvelinus alpinus 
SILURIDAE 
Siluris glanis

Grimaldi et al. 1973; Wolke, 1975 
Wolke, 1975

Grimaldi et al., 1973
Radulescu, Vasiliu-Suceveanu and Luscan, 1957; 
Einsele, 1959; Lopukhina, 1959;
Tesarcik and Hoska, 1962;
Tesarci'k, Smisek and Hluzek, 1965; Rehulka and 
Tesarcik, 1972; Grimaldi et al., 1973 
Huculak, 1958

Grimaldi, 1971
Grimaldi et al., 1973
Heuschmann, 1935; Schaperclaus, 1954
Shcherbina, 1960
Grimaldi et al., 1973
Plehn, 1912; Scheuring and Walter, 1926; Scheur- 
ind and Gaschott, 1928; Schaperclaus, 1929, 1954; 
Volf, 1933; Bespalyi, 1949; 1950; Ivasik and Dem­
chenko, 1959; Shcherbina, 1960; Rehulka and 
Tesarcik, 1972 и многие другие 
Scerban, 1954 
Grimaldi et al., 1973 
Grimaldi etal., 1973 
Grimaldi et al., 1973
Wundsch, 1929; Rehulka and Tesarcik, 1972; 
Grimaldi et al., 1973

Wundsch, 1929, 1930; Volf, 1956;
Grimaldi et al., 1973

Grimaldi et al., 1973

Schaperclaus, 1954

Grimaldi et al., 1973

Grimaldi et al., 1973

Тотйпек, 1962; Barthelmes, Mattheis and 
Meyer, 1968; Witala and Zielonka, 1974;
Grimaldi etal., 1973 
Grimaldi et al., 1973

Danktf, Szabo and Szakolczai, 1967;
Luck£, 1970

» Поскольку данные поступали в основном из Европы, для большинства рыб мы придержива­
емся номенклатуры Бланка и др. (Blanc et al., 1971).

Бранхиомикоз может возникнуть внезапно, часто протекает быстро, 
при этом потери за 2—4 дня достигают 30—50%. Рыба гибнет в резуль­
тате аноксии. Пораженные рыбы ведут себя очень беспокойно. 
Существует некоторое расхождение в оценке других симптомов бо­
лезни. Например, Бауер, Мусселиус и Стрелков (Bauer, Musselius and 
Strelkov* 1973) отмечают, что пораженная рыба не заглатывает воздух,
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а Амляхер (Amlacher, 1970), а также Мейер и Робинсон (Meyer 
and Robiuson, 1973) указывают, что у больной рыбы наблюдаются 
явные признаки нарушения дыхания.

Не все виды рыб, даже если они восприимчивы к болезни, заболе­
вают в зараженном пруду. Данко, Сабо и Саколцаи (Danko, Szabo 
and Szakolczai, 1967) указывали на большие потери сома (Siluris 
glanis), в то время как карп, линь и белый толстолобик (Hypopthal- 
michthys molitrix) в тех же прудах не болели.

При бранхиомикозе гифы гриба препятствуют циркуляции крови 
по жабрам и пораженные участки теряют обычный ярко-красный цвет, 
становясь коричневатыми в результате кровоизлияний и тромбозов, 
а также беловатыми или сероватыми вследствие ишемии (цв. 
табл. XIII). Жабры внешне напоминают мрамор, что характерно для 
острого бранхиомикоза (Rehulka and Tesarcik, 1972; Bauer, Musselius 
and Strelkov, 1973). При микроскопии можно наблюдать не только 
некроз пораженных тканей, но и размножение эпителиальных клеток 
и слипание пластинок (цв. табл. XIV). Некротические участки могут 
отслаиваться и стать очагами сапролегниевых инфекций. Однако не 
все больные рыбы погибают: могут выздороветь, а отмершая ткань 
восстановится.

Замечены различия в воспалительных реакциях. Мейер и Робинсон 
(Meyer and Robinson, 1973) указывали, что у рыб не наблюдалось 
заметной воспалительной реакции и не было зарегистрировано про­
никновения лейкоцитов в пораженный участок. В то же время Данко, 
Сабо и Саколцаи (Danko, Szabo and Szakolczai, 1967) сообщали, что 
обычно наблюдали лейкоцитарную воспалительную реакцию. Беспа­
лый (Bespalyi, 1950) отметил увеличение гранулоцитов, моноцитов 
и полиморфноядерных лейкоцитов, а также значительное уменьшение 
числа лимфоцитов.

Пока не известен точный источник инфекции и как она возникает. 
Неизвестно также, передается ли инфекция от рыбы к рыбе или 
иначе. Предполагают, что гриб появляется в естественных условиях 
как сапробионт, но, насколько нам известно, этот организм удавалось 
выделить только от одного естественного источника — жабр рыб. 
Штаммы Branchiomyces сравнительно легко развиваются в культуре, 
но интересно отметить, что никогда при многочисленных микологи­
ческих исследованиях воды и грунта прудов и естественных водоемов 
не удавалось обнаружить этот гриб. Возможно, это происходит отчасти 
оттого, что микологам не удавалось определить гриб. Принято считать, 
что апланоспоры, образуемые грибами, служат источником инфек­
ции.

Однако это не было подтверждено опытным путем, и данные по 
заражению рыб этими спорами отсутствуют. Педуцци (Peduzzi, 1973) 
успешно инфицировал уклейку, инокулируя мицелий на жаберной 
дуге микрошпателем. Однако естественный путь заражения не 
известен.

Амляхер (Amlacher, 1970) отмечал, что виды Branchiomyces пора­
жают предпочтительно выносящие жаберные артерии, в то время как
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Гримальди и др. (Grimaldi et al., 1973) обнаружили, что у различных 
видов рыб поражаются различные участки жаберной дуги, причем 
у каждого вида рыбы поражается свой характерный участок.

ПРОФИЛАКТИКА И ЛЕЧЕНИЕ

Д ля лечения бранхиомикоза использовали различные химикалии. 
Данко, Сабо и Саколцаи (Danko, Szabo and Szakolczai, 1967) писали 
об успешном лечении сома Silurus glanis. Рыбу погружали в раствор 
малахитового зеленого (0,3 м г/л ) на 24 ч. Хьюет (Huet, 1972) реко- 
мендует применять ванну с содержанием 1—4 *мг / л активного ингре­
диента benzalkonium chloride в течение 1 ч или 100 м г /л  медного 
купороса в течение 10—30 мин. Мейер и Робинсон (Meyer and Robinson, 
1973) считают, что длительные ванны с содержанием 0,5 м г /л  медного 
купороса или 0,1 м г /л  малахитового зеленого оказывают токсическое 
действие. Некоторый эффект был отмечен при обработке формалином 
первоначально в концентрации 15 м г/л , а затем при повторном 
его употреблении в концентрации 25 м г/л . Другие ученые (Alikuhni, 
1957; Shcherbina, 1952) рекомендуют солевые ванны (3—5%) для про­
филактики и борьбы с этим заболеванием. Однако эффективность 
этих обработок пока недостаточно выяснена. Не определена также 
доза, которую следует применять в зависимости от качества и жесткости 
воды, а также вида, возраста и состояния зараженной рыбы. В любом 
случае внезапное возникновение и быстрое течение бранхиомикоза 
приводят, как правило, к высокой смертности, прежде чем будут при­
няты меры по борьбе с болезнью. В связи с этим меры борьбы с бран- 
хиомикозом должны носить скорее профилактический, чем лечебный, 
характер.

Рейхл (Reichle, 1973) предлагает скармливать рыбе, пораженной 
бранхиомикозом, метиленовый синий, особенно в тех случаях, когда 
болезнь сопровождается вторичными инфекциями. Поскольку мети­
леновый синий влияет на содержание гемоглобина (Tack, 1960) и число 
эритроцитов (Reichenbach-Klinke, 1975), то мы считаем, что этот способ 
нуждается в дальнейшей проверке.

Меры по предупреждению бранхиомикоза включают устранение 
факторов окружающей среды, способствующих возникновению ин­
фекции. Следует предупреждать повышение температуры воды и 
излишнее накопление продуктов распада органических веществ в 
прудах в критические теплые месяцы. Необходимо также обеспечивать 
усиленный водообмен в прудах, контролировать добавочные дозы 
удобрений, сокращать количество корма, предназначенного рыбе, 
контролировать количество водоплавающей птицы в пруду.

Химиопрофилактические меры включают добавление медного 
купороса в качестве альгицида и добавление негашеной извести (СаО) 
с целью повышения pH и очистки воды. Шеперклаус (Schaperclaus, 
1954) предлагает вносить 8 кг/га  медного купороса в пруды со средней 
глубиной 0,5 м и 12 кг /га  в пруды со средней глубиной 1,0 м. 
М едный купорос вносят в четыре приема по 2—3 кг /га  соот-

41



ветственно с месячным интервалом с середины мая до середины 
августа. При соблюдении правил первоначальные концентра­
ции достигают 0,3-0,4 м г/л . Подобная концентрация хорошо перено­
сится большинством рыб и не превышает предельно допустимого 
значения (1,0 м г/л ) для питьевой воды, установленной Агентством 
США по защите окружающей среды. Следует, однако, иметь в виду, что 
медь токсична для многих водных организмов и эффективная и 
безопасная доза в значительной степени зависит от качества воды 
и вида рыбы, подвергающейся обработке. Медный купорос, так же как 
и другие химиопрофилактические средства, не следует использовать 
бессистемно. Мы советуем читателю обратиться к обзору литератур­
ных данных Джексона (Jackson, 1974) по использованию медного 
купороса, а также принять во внимание замечания Гарднера и Ля 
Роша (Gardner and LaRoche, 1973) и Рейхенбаха-Клинке (Reichenbach 
Klinke, 1975) о воздействии медного купороса на рыб. Следует иметь 
в виду, что Рейхенбах-Клинке (Reichenbach-Klinke, 1975) резко выска­
зывается протцв применения солей меди в рыбоводстве, считая, что 
их можно применять только в критических ситуациях.

Силлс (Sills, 1974) подготовил обзор по использованию извести 
в рыбоводстве. Бауер, Мусселиус и Стрелков (Bauer, Musselius and 
Strelkov, 1973) рекомендуют вносить в пруды, зараженные бранхио- 
мицесом, 150—200 кг/га  негашеной извести (СаО). Эту дозу вносят 
с двухнедельным интервалом в летние месяцы и ежедневно в периоды 
вспышки болезни. Следует контролировать pH: он не должен превы­
шать 9,0 (Schaperclaus, 1954).

При вспышках бранхиомикоза рыб не следует кормить, а мертвых 
рыб необходимо удалить из прудов и закопать в ямы с известью. 
Во избежание дальнейших вспышек бранхиомикоза необходимо спус- 
тить, осушить пруды и продезинфицировать их негашеной известью.

ИХТИОФОНУС (ICHTHYOPHONUS) 
СИСТЕМАТИКА

Род Ichthyophonus, называемый так в настоящее время (Sprague, 1965), 
состоит из двух видов: I. hoferi Plehn и Mulsow и I. gasterophilum 
(Caullery and Mesnil) Sprague. I. gasterophilum -  малоизученный вид. 
Сначала Коллери и Меснил (Caullery and Mesnil, 1905) отнесли его 
к роду Ichthyosporidium. Эти ученые считали, что он относится к 
тому же роду, что и Ichthyosporidium phymogenes, описанный в то 
же время. I. gasterophilum обнаружили в протоках желудочных желез 
и пилорических придатков двух морских рыб: Ciliata mustela (-Motella 
mustela) и Liparis liparis ( = Liparis vulgaris). У другой морской рыбы 
Crenilabrus melops I. phymogenes вызвал образование опухоли в груд­
ной полости. Коллери и Меснил (Caullery and Mesnil, 1905) кратко 
описали эти два новых вида, но не обозначили ни один из них как типо­
вой вид. Очевидно, I. gasterophilum был грибом, a I. phymogenes 
[в настоящее время называемый Ichthyosporidium giganteum (Theolan)
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Swarczewsky, 1914], —простейшим. Таким образом, в течение ряда лет 
одни специалисты использовали родовое название Ichthyosporidium 
для обозначения организмов, которых считали грибами (Pettit, 1911, 
1913; Fish, 1934; Sproston, 1944; Sindermann and Scatterwood, 1954; 
Reichenback-Klinke, 1954, 1955, 1960; Dorier and Degrange, 1961), дру­
гие — для обозначения простейших.

В 1908 г. Робертсон описала паразита камбалы Platichthys flesus 
(= Pleuronectes flesus), которого считала представителем простейших 
рода Ichthyosporidium, сходным с I. gasterophiium. Позднее Плен и 
Малсов (Plehn and Mulsow, 1911) описали похожего паразита радужной 
форели Salmo gairdneri. На основании наблюдений за развитием этого 
организма при культивировании они пришли к заключению, что это 
гриб, родственный хитридиевым. Затем Плен и Малсов описали мо­
нотипный род Ichthyophonus, отнесли его к грибам и назвали единст­
венный вид I. hoferi в честь Хофера, который первый описал болезнь, 
сопровождающуюся потерей равновесия (Taumelkrankheit) у форели. 
Пети (Pettit, 1911) считал, что Робертсон изучала гриб и что его же 
исследовали Плен и Малсов. Пети (Pettit, 1913) отнес Ichthyophonus 
hoferi к роду Ichthyosporidium, а организм, обнаруженный Плен и 
Малсовым, получил новое название Ichthyosporidium hoferi (Plehn and 
Mulsow) Pettit. Плен и Малсов отказались от названия Ichthyophonus 
hoferi, как от младшего синонима. Это изменение не было признано 
Нерейсхеймером и Клоди (Neresheimer and Clodi, 1914), Эллисом 
(Ellis, 1928), Даниелем (Daniel, 1933 а, b) и Шеперклаусом (Schaper- 
claus, 1954), предпочитавшими сохранить название Ichthyophonus. 
Спрег (Sprague, 1965) привел убедительный аргумент в пользу сохра­
нения названия Ichthyophonus для грибов, Ichthyosporidium — для 
простейших. Далее он (Sprague, 1966) предложил отказаться от назва­
ния Ichthyosporidium, поскольку известные в настоящее время виды 
этого рода относят к микроспоридиям.

Рейхенбах-Клинке (Reichenbach-Klinke, 1973) предположил, что 
Ichthyophonus hoferi идентичен I. gasterophilum и эти виды могут быть 
также идентичны Lymphosporidium truttae, описанному Калкинсом 
(Calkins, 1900) как паразит Salvelinus fontinalis. Данных, подтверждаю­
щих это предположение, недостаточно.

Кроме I. hoferi и I. gasterophilum были описаны два других вида 
Ichthyophonus: I. intestinalis L£ger and Hesse, 1923 у Salmo trutta и 
других лососевых и I. lotae Leger, 1924 у Lota lota (= Lota vulgaris). 
Оба гриба были обнаружены только в пищеварительном тракте рыб. 
Полагали, что они не имеют отношения к какому-либо патологическо­
му состоянию. В более поздней работе Леже (L6ger, 1927) отметил, 
что он культивировал «сферулы», которые, очевидно, были стадией 
развития I. intestinalis, и обнаружил, что эти тела образовали мицелий 
с органами бесполого и полового размножения, характерными для 
энтомофторовых грибов рода Basidiobolus. Далее, он считал, что 
I. hoferi, I. intestinalis и, вероятно, I. lotae (хотя это не уточнялось) 
следует отнести к роду Basidiobolus. Поэтому названия Basidiobolus 
intestinalis (L£ger and Hesse) L6ger и B. lotae (Leger) L6ger иногда
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появляются в списках видов грибов, которые считаются паразитами 
рыб.

По описанию и иллюстрациям Леже (L6ger, 1927) можно предпо­
ложить, что у него были основания для перевода I. intestinalis в род 
Basidiobolus. Это было принято Дрехслером (Drechsler, 1955). Однако 
Бенджамин (Benjamin, 1962) считает, что название Basidiobolus intes­
tinalis в публикациях никогда не было валидным, и таксономический 
статус В. intestinalis, а также недостаточно полно описанного В. lotae 
вряд ли будет установлен, поскольку нет сохранившихся культур, 
а характеристики этих организмов слишком кратки, чтобы можно было 
говорить о точной идентификации. Предположение считать В. lotae и 
В. intestinalis одним и тем же организмом (Reichenbach-Klinke, 1973) 
или синонимами В. ranarum (Ciferri, 1957) является недоказанным, 
поскольку основано только на предположении.

Вслед за исследованиями Леже появились сообщения о выделении 
Basidiobolus ranarum Eidam от рыб (Nickerson and Hutchinson, 1971). 
По данным Янга (Yang, 1962), Basidiobolus meristosporus Drechsler 
(вариант В. haptosporus Drechsler fide Srivastava и Thirumalachar, 1967) 
может быть возбудителем заболевания икры и молоди карпа (Cyprinus 
carpio), однако данные о патогенности В. meristosporus носят сомни­
тельный характер, и, на наш взгляд, следует еще доказать, что виды 
рода Basidiobolus могут быть активными патогенами рыб.

Леже (L£ger, 1927), включивший I. hoferi в род Basidiobolus, 
руководствовался следующими соображениями. Во-первых, он считал, 
что конидии, полученные им в культурах Basidiobolus, были сходны со 
структурами, обнаруженными Плен и Малсовым (Plehn and Mulsow, 
1911) в их культурах I. hoferi. Во-вторых, Леже пришел к заклю­
чению, что «сферулы», описанные Пети (Pettit, 1913), были сходны со 
«сферулами» I. intestinalis. Первое наблюдение не заслуживает особого 
внимания. Конидии на рисунках Леже (Leger, 1927), имеют лишь незна­
чительное сходство со структурами, изображенными Плен и Масловым 
(Plehn and Mulsow, 1911), что не подтверждает гомологичность этих 
структур. Согласно второму наблюдению Леже Дорье и Дегранже 
(Dorier and Degrange, 1961) пришли к заключению, что «сферулы», 
описанные Пети (Pettit, 1913) как стадия развития I. hoferi, явля­
ются фактически одноядерной стадией Basidiobolus intestinalis. Соглас­
но современным данным вряд ли есть основание считать, что 
Basidiobolus и Ichthyophonus относятся к одному роду.

Несмотря на общую тенденцию относить род Ichthyophonus к 
Entomophthorales, исчерпывающих данных для подтверждения этой 
точки зрения нет. В обзоре по таксономии Enthomophthorales Уотерхаус 
(Waterhouse, 1973 b) исключил Ichthyophonus как «сомнительный род». 
На наш взгляд, данных, подтверждающих предполагаемое родство 
I. hoferi с грибами, явно недостаточно, и, как это будет видно в следую­
щих разделах, решение этих таксономических проблем усложняется 
тем, что название I. hoferi использовали, очевидно, для описания 
нескольких видов организмов, и I. hoferi стал таксоном с нечетко 
обозначенными границами вида. Учитывая современные данные, а так­
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же то, что культуры организмов, которые считались I. hoferi, не сохра­
нились, определить правильность применения этого и других назва­
ний для обозначения описываемых организмов невозможно.

МОРФОЛОГИЯ И РАЗВИТИЕ ICHTHYOPHONUS HOFERI

Существует пять основных работ по морфологйи и развитию 
I. hoferi. Из них три работы (Daniel, 1933 а; Fish, 1934; Sindermann 
and Scattergood, 1954) посвящены в основном инфекциям атлантической 
сельди (Clupea harengus harengus) в западной части Северной Атлан­
тики, а одна (Sproston, 1944) — инфекциям обыкновенной скумбрии 
(Scomber scombur) в восточной части Северной Атлантики. Джонсон 
и Сперроу (Johnson and Sparrow, 1961) подготовили обзор по этим 
четырем работам. В работе Дорье и Дегранже (Dorier and Degrange, 
1961) рассмотрены инфекции пресноводных лососевых (Salmo gairdneri, 
Salvelinus fontinalis) в Европе. Дорье и Дегранже (Dorier and Degrange, 
1961) составили обзор по работе Нересхеймера и Клоди (Neresheimer 
and Clodi, 1914), занимавшихся исследованием Ichthyophonus — инфек­
ции европейских лососевых.

I. hoferi часто появляется в тканях инфицированных рыб в виде 
сферической толстостенной многоядерной клетки (рис. 10, 11; цв. 
табл. XVIII, XIX, XXI), называемой «цистой», «спорой», «стадией 
покоя» или «покоящейся спорой». В данном контексте применение 
термина «циста» нежелательно. Этот термин больше применим для 
обозначения капсулы из соединительной ткани и ретикуло-эндоте- 
лиальных клеток, инцистирующих паразита (Robertson, 1909). Ниже 
мы будем пользоваться термином «покоящаяся спора», обозначающим 
метаболически неактивную клетку. Далее при обсуждении развития и 
морфологии I. hoferi мы будем пользоваться терминологией, которую 
использовали первые исследователи для описания своего материала, 
а не той, которую они применяли при стандартизации терминологии 
по негомологичным структурам.

Диаметр покоящихся спор 10—250 мкм. Диаметр ядра равен пример­
но 2—4 мкм. Разные авторы указывают, что в центре ядра находится 
ядрышко с тонкими «лучиками», которые соединяют его с гранулами, 
связанными с ядерной мембраной. Хроматин, по-видимому, располо­
жен вокруг ядрышка (Dorier and Degrange, 1961). Цитоплазма дает 
положительную ШИК-реакцию и реакцию Бауера, что свидетельствует 
о наличии в ней гликогена, обычного запаса углевода в грибах. 
Стенка покоящейся споры дает выраженную ШИК-реакцию — признак 
того, что она состоит из полисахаридов. Так и должно быть, если 
I. hoferi считается грибом. Стенка покоящейся споры имеет различную 
толщину (примерно 2—11 мкм) и, по данным Амляхера (Amlacher, 1965), 
может состоять из трех слоев.

Даниель (Daniel, 1933 а) и Фиш (Fish, 1934) приходят к выводу, 
что у сельди покоящаяся спора может образовать многоядерную тол­
стую гифу. При этом, по Даниелю, цитоплазма переходит из споры 
в гифу, после чего в результате дробления образуются «дочерние
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Рис. 10. Ichthyophonus hoferi. Покоящиеся споры (вызывающие острую гранулематоз­
ную реакцию) и гигантские клетки в селезенке рыб. X 160, окраска гематоксилин- 
эозином. [Воспроизведено с любезного разрешения Вольке из «Pathology of Bacterial 
and Fungal Diseases Affecting Fish» в книге «The Pathology of Fishes» под редакцией 
William E. Ribelin and George Migaki (Madison: The University of Wisconsin Press; 
Copyright, 1975, by the Board of Regents of the University of Wisconsin System, 94-97)].



Рис. 11. Покоящиеся споры Ichthyophonus в кишечнике желтохвостой лиманды
(Limanda ferruginea). (Воспроизведено с любезного разрешения Рагиери и Нигрелли.)
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споры» различных размеров и с разным числом ядер (рис. 12). 
Покоящаяся спора может образовать «дочерние споры» эндогенно, 
без предварительного образования гифы. Фиш (Fish, 1934) признает 
эти два способа развития, но сам не описал и не иллюстрировал 
переход цитоплазмы из покоящейся споры в гифу до дробления на 
«дочерние споры». Фиш указывает также, что гифа может ветвиться, 
но очень слабо. И Даниель, и Фиш считают, что «дочерние споры» 
после дробления выбрасываются в результате разрыва гифы, а если 
гифа не образуется, то в результате разрыва стенки покоящейся 
споры.

Даниель (Daniel, 1933 а) предполагает существование и третьего 
способа развития, который он назвал «фрагментацией». При этом 
стенка покоящейся споры разрывается и выбрасывает ядра, из которых 
каждое «...окружено крошечными кусочками цитоплазмы». Ядра, 
вокруг которых впоследствии образуется стенка, превращаются в мно­
гоядерные покоящиеся споры (см. рис. 12). Фиш (Fish, 1934) не 
соглашается с этим и считает, что можно увидеть ядра и цитоплазму 
как бы «рассеянными в ткани». Однако при более тщательном обсле­
довании обнаруживается, что они окружены стенкой гифы, «...которая 
из-за прозрачности плохо заметна».

Способ развития, описанный Синдерманом и Скаттергудом (Sinder­
mann and Scattergood, 1954), как они предполагали для I. hoferi 
(рис. 13), несколько отличается от способа, описанного Даниелем 
(Daniel, 1933 а) и Фишем (Fish, 1934). По данным Синдермана и 
Скаттергуда, покоящаяся спора образует сложные зародышевые труб­
ки, которые in vivo представляют собой тупоконечные псевдоподио- 
образные гифы, максимальная длина которых в 3—4 раза превышает 
диаметр покоящейся споры. Эти данные явно противоречат резуль­
татам Фиша (Fish, 1934), который отмечал, что появляется только 
одна зародышевая трубка и максимальный размер гифы в 20—25 раз 
превышает диаметр покоящейся споры. По данным Синдермана и 
Скаттергуда, после прорастания цитоплазма выбрасывает из покоя­
щейся споры в гифу [вероятно, способом, аналогичным тому, который 
описал Даниель (Daniel, 1933 а)]. Далее следует эндогенное дробление, 
в результате которого образуется от пяти до нескольких сотен апла- 
нетических образований, которые Синдерман и Скаттергуд назвали 
«гифенными телами». Из «гифенных тел» могут развиться новые 
споры. Как указывают Джонсон и Сперроу (Johnson and Sparrow, 1961), 
«гифенных тел» (по терминологии Синдермана и Скаттергуда) может 
образоваться гораздо больше, чем «дочерних спор», описанных Дание­
лем (Daniel, 1933 а) и Фишем (Fish, 1934), поэтому трудно судить, 
описывали ли эти авторы одно и то же или разные явления. Синдерман 
и Скаттергуд отметили также, что эндогенное дробление может 
произойти в покоящейся споре без предварительного развития гиф.

Синдерман и Скаттергуд (Sindermann and Scattergood, 1954) изу­
чали также развитие I. hoferi in vitro (см. рис. 13) Другие авторы 
(Plehn and Mulsow, 1911; Fish, 1934; Forster, 1941; Reichenbach-Klinke, 
1954, 1960, см. цв. табл. XX) сообщали об успешном культивировании
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I. hoferi, но Синдерман и Скаттергуд описали культуральные признаки 
I. hoferi более подробно.

Инокулюмом, который использовали Синдерман и Скаттергуд для 
этой работы, служил грибковый материал, выделенный асептически 
из сердца или боковой мускулатуры сельди. Этот материал был при­
вит непосредственно на поверхность скошенного декстрозного агара 
Сабуро1 с добавлением 1% сыворотки крупного рогатого скота. 
Развитие и рост инокулюма обычно наблюдали через 7—10 дней 
после посева. Посевы культивировали при температуре 3—20°С, причем 
оптимальной была температура 10°С. Только крупные «покоящиеся 
споры» прорастали, образовывали длинные тонкие ветвящиеся цено- 
цитические гифы с утолщенными окончаниями. Гифы развивались 
в основном в агаре, и их развитие было слабее, чем у рыб. Спустя 
30 60 дней после достижения диаметра культуры 5—15 мм, ее рост 
фактически прекращался, но жизнеспособность культур сохранялась 
по крайней мере в течение 14 мес.

Цитоплазма выбрасывалась спорой почти сразу после прорастания 
и концентрировалась около конца гифы, где в результате дробления 
образовывались многочисленные «гифенные тела», не развивающиеся 
в культуре, или толстостенные споры, иногда прорастающие в культуре 
(см. рис. 13).

По данным Дорье и Дегранже (Dorier and Degrange, 1961), цикл раз­
вития I. hoferi у пресноводных лососевых в Европе можно охаракте­
ризовать следующим образом.

Рыб заражали путем введения через рот латентных «цист» (покоя­
щихся спор) (рис. 14,1). Некоторые из этих «цист» трансформируются 
непосредственно в «амебобласты» и подвергаются эндогенному цито­
плазматическому дроблению (рис. 14,4). Другие «цисты» прорастают, 
образуя нити или гифы (рис. 14,2) или выбрасывают «плазмодий» 
(рис. 14,5). Два последних способа прорастания завершаются об­
разованием «амебобластов» с более тонкими стенками и меньшего 
размера, чем «амебобласты», образованные из латентных цист 
(рис. 14,3).

Стенки «амебобластов» разрываются и в кишечник выбрасываются 
одно- или двухъядерные «амебоидные образования». Некоторые «аме­
боидные образования» далее не развиваются, становятся неактивными 
и приобретают сферическую форму (рис. 14,#). Выброшенные с фека­
лиями, они разрушаются при контакте с водой. Другие «амебоидные 
образования» проникают в стенку кишечника и переносятся с кровью 
во внутренние органы или мышцы, где превращаются в одно- или 
двухъядерные «цисты» (рис. 14,9). Эти цисты развиваются быстро, 
становятся многоядерными, накапливают запасы липидов и гликогена 
и превращаются в «латентные цисты», которые инкапсулируются

* Синдерман и Скаттергуд не указывают точного состава этой среды. Она может 
состоять из 1-1,5% пептона, 2,0% глюкозы или мальтозы и 1,25-3,5% агара. Иногда 
добавляют 0,5% глицерина. Для выделения патогенных грибов часто используют 
различные варианты этой среды с добавлением соответствующих антибиотиков 
(Conant et al., 1971; Stevens, 1974).
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Рис. 14. Цикл развития Ichthyophonus hoferi у пресноводных лососевых по Дорье и 
Дегранже (Dorier and Degrange, 1961). Объяснение см. в тексте.

хозяином (рис. 14,7). Другие «цисты» могут выбрасывать «плазмодий» 
(рис. 14,77) или образовывать «споры» путем эндогенного дробления, 
которые выбрасываются в результате разрыва стенки «цисты» 
(рис. 14,72) или через концы короткой неправильной формы гифы 
(рис. 14,13). Эти «эндоспоры» или «плазмодии» могут стать причиной 
вторичной инфекции хозяина.

По данным Спростон (Sproston, 1944), у скумбрии Ichthyophonus 
hoferi полиморфный и состоит из следующих структур: 1) крупные 
продолговатые «хламидоспоры» с устойчивой экзоспорой; 2) «куполо­
образные конидии», сходные с конидиями, образуемыми энтомофто- 
ровыми грибами; 3) «гифенные тела» [не путать с «гифенными телами», 
описанными Синдерманом и Скаттергудом (Sindermann and Scatter- 
good, 1954)] различной формы, способные округляться и инцистиро- 
ваться; 4) «разветвленные конидиофоры», содержащие «эндоконидии», 
которые в виде амебоидных тел выделяются в кровеносные сосуды;



5) «простые булавовидные спорангии», которые содержат также 
«эндоконидии»; 6) «гифенные сращения», которые в дальнейшем 
могут перерасти в сходные гифы; и наконец, 7) «споры, образуемые в 
результате слияния гиф», которые описывают как «покоящиеся споры» 
с толстой устойчивой стенкой, служащие, как считают исследователи, 
для заражения новых восприимчивых организмов. Эти структуры и их 
взаимопревращения показаны на рис. 44 работы Спростон.

Если предположить, что все стадии развития, описанные Спростон 
(Sproston, 1944), действительно имеют отношение к одному и тому 
же организму, то маловероятно, что это тот же I. hoferi, который 
описали Синдерман и Скаттергуд, или I. hoferi, описанный Дорье и 
Дегранже. Результаты Спростон не были подтверждены и, если не 
считать обзора Джонсона и Сперроу (Johnson and Sparrow, 1961), 
авторы более поздних работ (Reichenbach-Klinke and Elkan, 1965; 
Amlacher, 1970; Sindermann, 1970; van Duijn, 1973; Reichenbach-Klinke, 
1973; Wolke, 1975; Alderman, 1976) полностью игнорировали работу 
Спростон или уделяли ей незначительное внимание. Спростон 
(Sproston, 1944) пыталась сопоставить свои результаты с данными 
предыдущих исследователей, а Джонсон и Сперроу (Johnson and 
Sparrow, 1961) хотели сравнить результаты наблюдений Спростон с 
результатами Синдермана и Скаттергуда (Sindermann and Scattergood, 
1954). Тем не менее I. hoferi Спростон остается неизвестным орга­
низмом.

Дополнительные морфологические вариации I. hoferi были опи­
саны такими авторами, как Рейхенбах-Клинке (Reichenbach-Klinke, 
1954, 1956 а, Ь, 1973), Рейхенбах-Клинке и Элкан (Reichenbach-Klinke 
and Elkan, 1965), которые сообщили, что «плазмодий» может образо­
вать широкие трубчатые булавовидные «макрогифы» (шириной 
7—15 мкм) или тонкие несептированные нити шириной 2—3 мкм, 
носящие название «микрогиф». Цепочки коричневых толстостенных 
«эндоконидий» диаметром 1,5—4,0 мкм могут отшнуровываться 
от концов «микрогиф», однако они могут образоваться и без развития 
гиф. По данным Рейхенбаха-Клинке, «микрогифы» обнаружены только 
у морских рыб. К другому типу спор, встречающихся у морских рыб, 
относятся конидии шириной 10—20 мкм и предположительно «покоя­
щиеся споры» шириной 4—6 мкм. У тропических пресноводных рыб 
развитие «макрогиф» может резко ограничиваться в результате деле­
ния на «дочерние плазмодии», которое происходит сразу после про­
растания. В культуре «макрогиф» I. hoferi Рейхенбах-Клинке 
(Reichenbach-Klinke, 1954) была получена структура, названная «корне­
вым выростом клетки» [Рейхенбах-Клинке (Reichenbach-Klinke, 1973) 
неправильно принял его за аску]. Роль этой структуры не известна.

Шеперклаус (Schaperclaus, 1953), Рейхенбах-Клинке (Reichenbach- 
Klinke, 1956 с) и Элкан (Elkan, 1965) предполагали возможность сущест­
вования двух видов, или форм, Ichthyophonus. Первая форма, извест­
ная под названием «лососевая форма», встречается у пресноводных 
и морских холодноводных рыб и характеризуется способностью обра­
зовывать длинные зародышевые трубчатые гифы; кроме того, у
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«цист» отсутствует пигментация. Вторая форма, или «форма аквариум­
ных рыб», обычно характерна для пресноводных тропических рыб: 
у нее полностью отсутствуют гифы и имеются дегенеративные мела- 
низированные «цисты». Позже, изучая культуры, выделенные от вида 
Symphysodon (цв. табл. XX), и анализируя опыты по заражению, 
проведенные Херкнером (Herkner, 1961), Рейхенбах-Клинке (Reichen- 
bach-Klinke, 1973) пришел к заключению, что обе формы относятся 
к одному виду.

Предполагаемый полиморфизм, приписываемый I. hoferi, имеет 
значение при различии этих инфекций и инфекций, вызываемых 
другими организмами, для которых также характерна хроническая, 
пролиферативная, гранулематозная реакция. Эта проблема дифферен­
циального диагноза кратко обсуждалась Мюроном и Бергиссером 
(Meuron and Burgisser, 1973) и Вольке (Wolke, 1975).

Известно тщательное исследование Амляхера (Amlacher, 1965), 
который изучал ихтиофоноз у радужной форели и возможный ихтио- 
фоноз у некоторых пресноводных аквариумных рыб. На основе гисто- 
патологических исследований, изучения культур и опытов по зара­
жению рыб Амляхер пришел к заключению, что симптомы Ichthyo- 
phonus болезни у аквариумных рыб фактически очень похожи на 
симптомы туберкулеза рыб, вызываемого кислотоустойчивыми бакте­
риями. В этой области необходимо провести дальнейшие исследова­
ния, но уже сейчас следует подчеркнуть необходимость окраски 
патологического материала, подозреваемого в заражении Ichthyo- 
phonus, методом Циля — Нельсена для выявления на кислотоустойчи­
вые бактерии, особенно при исследовании материала от пресноводных 
тропических рыб.

ПАТОЛОГИЯ И ЭПИЗООТОЛОГИЯ ICHTHYOPHONUS HOFERI

При изложении материала мы допускаем, что основные исследования 
инфекции у рыб из Северо-Атлантического района (табл. 6.) и лосо­
севых из Европы и Северной Америки (табл. 7) касаются не одного 
паразита, а родственных организмов, которых мы пока будем называть 
Ichthyophonus hoferi. Включение в излагаемый материал работы С простои 
(Sproston, 1944) несколько сомнительно, поскольку, как мы указывали 
ранее, она дает в характеристике I. hoferi несколько необычных мор­
фологических вариаций, которые не были обнаружены другими иссле­
дователями. Исследованиям этих инфекций у пресноводных тропи­
ческих или «аквариумных» рыб будет уделяться незначительное вни­
мание. Это не означает нашу убежденность, что ихтиофоноз не пора­
жает этих рыб. Мы считаем, что необходимо провести дальнейшие 
исследования, чтобы установить степень поражаемости рыб истинным 
ихтиофонозом и гранулематозными инфекциями, вызываемыми дру­
гими организмами.

Первоначально ихтиофоноз называли Taumelkrankheit, или «пьяной 
болезнью», в связи с нарушением координации движения у заражен­
ной форели, отмеченным Хофером (Hofer, 1893). Однако внешние
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Т а б л и ц а  6

Ихтиофоноз, зарегистрированный у рыб из северной части 
Атлантического океана1

Вид

Alosa pseudoharengus (сельдь) 
Aphanopus carbo (угольщик)*
Clupea harengus harengus 
(атлантическая сельдь)

Gadus morhua (атлантическая треска)

Литературный источник

Fish, 1934; Sindermann, 1958 
Agius, 1978
Сох, 1916; Daniel, 1933а; Fish, 1934; 
Sindermann and Scattergood, 1954; 
Sindermann 1956, 19583 
Machado-Gruz, 1961; McVicar and 

McKenzie, 1972; Hendricks, 1972; Moller, 
1974

Powles etal., 1968; Ruggieri etal.,1970; 
Hendricks, 1972 
Robertson, 1909 
Hendricks, 1972

Robertson, 1908, 1909 
Johnstone, 1906, 1920 
Priebe, 1973 
Ellis, 1928; Fish, 1934

Robertson, 1909
Johnstone, 1913; Sproston, 1944;
Sindermann, 1958

Limanda ferruginea (ж елтохвостая  
лиманда)
Melanogrammus aeglefinus (пикша)
Myoxocephalus octodecemspinosus 
(длиннорогий керчак)
Platichthys flesus (камбала)
Pleuronectes platessa (морская камбала)*
Pollachius virens (сайда)
Pseudopleuronectes americanus 
(зимняя камбала)
Salmo trutta (кумжа)
Scomber scombrus (обыкновенная 
скумбрия)

, Насколько нам известно, подробны* д а к ь .*  по — ^ асти  Атлантическое или другого

: й А е ? °иб в ; TsirdHe? ^ cnĥ fs ° c ^ £ ^
сообщали об успешных экспериментальных н^ (Calanus fmmarchicus) с исполь-

a i r ;  г s a s  ц я а а * .  • ■ • ? . ? =  г а
данные* поКаэтоИму> виду несмотря на Г ч т Г ’они были включены в другие списки подобного 
типа (Sindermann and Scattergood, 1954; Johnson and Sparrow, 1961).

Т а б л и ц а  7

Ихтиофоноз, зарегистрированный у пресноводных лососевых
Вид Литературный источник

Gustafson and Rucker, 1956 
Gustafson and Rucker, 1956 
Gustafson and Rucker, 1956 
Laveran and Pettit, 1910; Plehn and Mulsow, 
1911; Pettit, 1913; Neresheimer and Clodi, 
1914; Rucker and Gustafson, 1953; Gustafson 
and Rucker, 1956; Ross and Parisot, 1958; 
Bellet, 1959; Dorier and Degrange, 1961; 
Erickson, 1965; Amlacher, 1965 
Neresheimer and Clodi, 1914 
Pettit, 1913; Neresheimer and Clodi, 1914; 
Dorier and Degrange, 1961

Oncorhynchus kisutch (кижуч) 
Oncorhynchus nerka (нерка) 
Oncorhynchus tshawytscha (чавыча) 
Salmo gairdneri (радужная форель)

Salmo trutta (кумжа) 
Salvelinus fontinalis (палия)

симптомы, которые могут считаться патогномоничными для ихтиофо- 
ноза отсутствуют. I. hoferi вызывает системные гранулематозные по­
ражения. Восприимчивость рыбы к инфекции, поражаемые ею о р ган у



степень патологического воздействия пролиферирующего и инписти 
рованного паразита и симптомы заболевания зави^яТ от вида рыб 
а также от их индивидуальных особенностей ’
оалужкой L n erPaH* e (D0rier and Degr“ ge, 1961) отмечали, что у
с в е ^ й с к у ^ п и Г ^ ^ аРаЗИВШеИГ ’ ВерОЯТНО’ в Результате поедания свежей скумбрии, наблюдались беспорядочные, иногда спиралевидные
^ а Г Г т и 1 Рч :3нНГ % ДВИЖеНИЯ’ характерные Для <<пьяной“ ™  
особи п о ги б Г Г п п  X НаРУЖИЛИ’ 4X0 экспеРиментально зараженные 
гр г||.нп пг. a° ’ КаК Их Центральная нервная система значи-
не уг ° Г  Ла°Ь инфе*циеи’ И хаРактерные симптомы заболевания
и Легпян проявиться. У некоторых форелей, обследованных Дорье 
и Дегранже, прекращался рост и наблюдалось истощение, в то время
HHtbmmnnn ТЯЖел°  ^Р аж енны е особи внешне не отличались от не- 

нфицированных рыб. Трудно объяснить эти наблюдения Дорье и
Спиралевидные плавательные движения и потеря равно-

яв ГГЯН1ТГ СРНЫе ДЛЯ <<пьянои болезни», вызванной Ichthyophonus 
являются симптоматичными и для болезни, возникающей при недо-
и A sh leV T qro  мог ^  извес™ ° <см- обсуждения у Snieszko, 1972, 

г с в е ж е й  р ы б ы ,  с к а р м л и в а е м о й  к у л ь т и в и р у е м ы м
лососевым (кумже, ручьевой и радужной форели), содержит тиами- 
назу (Кпшц»12 and Woolley, 1944), которая гидролизует в этих koJ-
не полве^гяшЧаСТЬ тиам.ина’ Доступного рыбе. Если мясо свежей рыбы 
L  !  ” тепловой обработке с целью инактивации ферментов
такой кппм ЛОПОЛНИтельно «е ВВ0ДЯТ тиамРн> то У Рыб, получающих 
такой корм, может развиться болезнь, вызванная недостатком тиамина
с симптомами, характерными для «пьяной болезни». Поэтому при 
ч 7 м Т х ~ Ф0Н° 3а Культивируемых Рыб необходимо также знать!

И Густафсон (Rucker and Gustafson, 1953), исследовавшие
заключению ™ ЖН0И форели из Западного Вашингтона, пришли к 
заключению, что на начальных стадиях заболевания у рыб не было
н !й  П п ° Г СУТСТВИЯ аппетита или характерных плавательных движе- 

Развития заболевания рыбы проявляли заметное бес-
ние оаспппгтп*3 ВД° ЛЬ боковои линии темнела, а позже это потемне- 
брюшкГ в петепктя°гСрЬ НЭ ВСе y4a™  ТбЛа' Наблюдалось выпячивание 
ным Р ак е п Г I г  / ВеЛИЧеНИЯ ПеЧеНИ’ селезенки и почки. По дан- 
ппп™ Густафсона, поражение мозга возникало редко Это
вГет ч Т  пИопяР̂ УЛЬТаТаМ Эрик?0На (Erickson’ 1965)> который указы- 

дПОражение мозга инфицированной радужной форели из 
Южного Айдахо ассоциировалось с искривлением позвоночника 
вызванным атрофиеи мышц (цв. табл. XVII, XIX). Это явление сходно 

™ Г Г  искРивлением позвоночника, зарегистрированным у
сельди (Sindermann and Scattergood, 1954, Sindermann, 1956). Авторы 
полагали, что искривление позвоночника возникает в результате
X  V Т еНИЯ “ «игральную  нервную систему с е ^ щ

У Радужной форели такие симптомы наблюдаются также при 
недостатке аскорбиновой кислоты или триптофана (Ashley et al 1975) 

Другие признаки инфекции непостоянны. У атлантической сельди



Рис. 15. Узелки на сердце желтохвостой лиманды (Limanda ferruginea), вызванные 
Ichthyophonus. (Воспроизведено с любезного разрешения Рагиери и Нигрелли.)

(Sindermann and Scattergood, 1954) поражение боковой мускулатуры 
сопровождается так называемым «эффектом наждачной бумаги», 
огрублением кожи из-за большого количества бугорков, образованных 
некротическими участками, возникшими вследствие быстрого размно­
жения гриба в субэпидермальной ткани. Рейхенбах-Клинке (Reichen- 
bach-Klinke, 1956 b) наблюдал слепоту и пучеглазие при ихтиофонозе 
морских окуней из Средиземного моря. Он же (Reichenbach-Klinke,
1960) сообщил, что изъязвления на голове и спине (Lochkrankheit) 
типичны для цихлид, а у лабиринтовых наблюдаются покраснение и 
изъязвления, более сходные с симптомами заболевания атлантической 
сельди. Сообщения об изменении пола у пораженных ихтиофонозом 
рыб (Wurmbach, 1951) и «патологическом партеногенезе» (Stolk, 
1958, 1959, 1961) у карпозубых рыб нуждаются в подтверждении.

При вскрытии больных рыб в пораженных органах часто обнаружи­
вают белые макроскопические узелки из соединительной ткани 
(рис. 15). I. hoferi вызывает острую очаговую гранулематозную реакцию, 
приводящую к циррозу и атрофии пораженных органов, при которых 
большая часть нормальной ткани замещается ретикуло-эндотелиаль- 
ной грануляционной тканью.

Никакая ткань или орган неимунны к инфекции, но, как правило, 
органы с хорошим кровоснабжением, особенно сердце и печень, 
поражаются инфекцией чаще. Однако отсутствие инфекции в этих 
органах, т. е. отсутствие узелков, не является свидетельством того,
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что рыба не заражена. В этих случаях паразита можно обнаружить в 
мазках из тканей органов, подозреваемых в поражении (например 
печени, почек, селезенки).

Было проведено несколько гистопатологических исследований 
Ichthyophonus. Одним из последних и наиболее тщательных исследо­
ваний является работа Амляхера (Amlacher, 1965), изучавшего ихтио­
фоноз у Salmo gairdneri. Амляхер также подготовил обзор по соот­
ветствующим аспектам крупных предыдущих исследований, включая 
работы Робертсон (Robertson, 1908, 1909), Лаверана и Петти (Laveran 
and Pettit, 1910), Плен и Малсова (Plehn and Mulsow, 1911Х Петти 
(Pettit, 1913), Нерешеймера и Клоди (Neresheimer and Clodi, 1914), 
Даниеля (Daniel, 1933 а, b), Фиша (Fish, 1934), Синдермана и Скаттер- 
гуда (Sindermann and Scattergood, 1954), а также Дорье и Дегранже 
(Dorier and Degrange, 1961).

Согласно Амляхеру, первая реакция ткани хозяина заключается в 
повышении активности лейкоцитов, особенно эозинофильных грану- 
лоцитов. Лейкоциты окружают паразита, причем многие из них поги­
бают. Процесс сопровождается появлением фиброцитов, которые окру­
жают (одним или несколькими слоями вытянутых клеток) покоя­
щуюся спору паразита, лейкоциты и некротические остатки. В резуль­
тате появляется характерная гранулема, состоящая из толстостенной 
многоядерной покоящейся споры, которая расположена внутри нее и 
окружена некротическими клетками, заключенными в капсулу из 
соединительной ткани. В других случаях паразит может быть окру­
жен вытянутыми, радиально расположенными клетками или эпите- 
лиоидными клетками, заключенными в капсулу из соединительной 
ткани. Присутствуют также гигантские клетки, особенно в инфици­
рованных почках. В пустые покоящиеся споры часто проникает 
соединительная ткань.

На примере нескольких исследований было показано, что инфекция 
возникает после потребления корма, содержащего жизнеспособные 
споры I. hoferi (Pettit, 1913; Neresheimer and Clodi, 1914; Fish, 1934* 
Gustafson and Rucker, 1956; Sindermann, 1958; Dorier and Degrange,’ 
1961). Однако потребление инфекционного материала не всегда сопро­
вождается заражением или серьезным заболеванием. Факторы, способ­
ствующие повышению восприимчивости или сопротивляемости рыб к 
инфекции, пока слабо изучены. Это проиллюстрировано на примере 
атлантической трески (Gadus morhua). В опубликованных недавно ра­
ботах (Machado-Cruz, 1961; McVicar and McKenzie, 1972; Hendricks, 
1972; Moller, 1974) было показано, что треска восприимчива к зара­
жению I.hoferi. У более чем 15% из 500 обследованных рыб Мюллер 
(Moller, 1974) обнаружил макроскопически видимые узелки. Состоя­
ние этих рыб было значительно хуже, чем неинфицированных. 
Несмотря на доказанную восприимчивость трески к I.hoferi, эпизоотия 
ихтиофоноза атлантической сельди в проливе Сан-Лоренс, наблюдав­
шаяся с 1954 по 1955 г., по-видимому, не оказала отрицательного 
воздействия на популяции трески, что, вероятно, связано с исключи­
тельно высоким ее отловом из-за появления в уловах большого коли­
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чества крупных рыб, которые хорошо росли в результате поедания 
погибающей или погибшей сельди, пораженной I. hoferi.

Густафсон и Ракер (Gustafson and Rucker, 1956) обнаружили, что 
радужная форель, три вида тихоокеанских лососей и подкаменщик 
(Cottus asper) заболевали ихтиофонозом при поедании свежих внутрен­
ностей инфицированных рыб, но этим авторам не удалось заразить 
серебряного карася (Carassius auratus), гуппи (Poecilia reticulata), птихо- 
хейлуса (Ptychocheilus oregonensis) и сомика-кошку (Ictalurus 
nebulosus). Петти (Pettit, 1913) сообщал об успешном эксперименталь­
ном заражении линя (Tinca tinca), карпа (Cyprinus carpio) и окуня 
(Perca fluviatilis), не говоря о целом ряде успешных заражений радуж­
ной форели. Изучив распространение поражений, Густафсон и Ракер 
(Gustafson and Rucker, 1956) пришли к заключению, что возбудитель 
инфекции проникает через стенку кишечника и затем, вероятно, 
распространяется трансперитонеально от органа к органу, а не через 
кровеносную систему. С другой стороны, Дорье и Дегранже (Dorier and 
Degrange, 1961) и Синдерман и Скаттергуд (Sindermann and Scattergood, 
1954) считают, что у пресноводных лососевых и сельди паразит распро­
странялся по кровеносной системе.

Синдерман (Sindermann, 1958) также осуществлял опыты по зара­
жению неполовозрелой атлантической сельди. На основе этих опытов 
он получил некоторые данные по дозам, необходимым для вос­
произведения инфекции и локализации поражений при острой и хро­
нической формах инфекций. Он установил, что разовое заражение 
2 • 105 спор не вызвало инфекции, но воздействие той же дозы в тече­
ние нескольких дней подряд приводило к заболеванию. Синдерману 
удалось получить экспериментальную эпизоотию среди 2000 особей 
неполовозрелой атлантической сельди, в результате чего 23% рыб 
этой партии было заражено, причем 8% острой и 15% хронической фор­
мой инфекции. При острой форме инфекции рыба погибала в течение 
2 -4  нед. Характерными признаками были обширные поражения 
сердца, дегенерация и некроз туловищной мускулатуры и незначитель­
ная клеточная реакция. Хроническая форма характеризовалась замет­
ной клеточной реакцией хозяина, ведущей к инкапсуляции паразита 
соединительной тканью. Это часто сопровождалось отложением 
пигмента в мышцах в зоне «спор». Хроническая форма инфекции у 
большинства экспериментальных рыб прогрессировала и приводила к 
гибели, однако несколько особей оставались живыми в течение не­
скольких месяцев.

В литературе неоднократно указывалось, что естественное 
заражение Т. hoferi морских рыб может произойти в результате потреб­
ления инфицированных ракообразных, особенно копепод (Jepps, 
1937; Reichenbach-Klinke, 1956b; Reichenbach-Klinke and Elkan, 1965; 
Sindermann and Scattergood, 1954; Sindermann, 1958, 1970), однако 
убедительные данные пока отсутствуют.

Наиболее хорошо изученной эпизоотией, вызванной I. hoferi, 
является эпизоотия, сопровождавшаяся массовой гибелью атлантиче­
ской сельди в проливах Мейн и Сан-Лоренс. Одна из последних работ
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на эту тему была выполнена Синдерманом, который суммировал ре­
зультаты собственных исследований в ряде публикаций (Sindermann, 
1956, 1958, 1963, 1966, 1970).

По данным Синдермана (Sindermann, 1963, 1966), было зарегистри­
ровано всего шесть случаев массовой гибели сельди, зараженной 
I. hoferi. Первый случай наблюдали в 1898 г. в проливе Сан-Лоренс, 
второй —в 1913—1914 гг. (Сох, 1916). На основе устных сообщений 
Синдерман (Sindermann, 1963) предположил, что следующая эпизоотия 
произошла в 1940 г., а последняя — в 1954—1955 гг. Первая эпизоотия 
в проливе Мейн наблюдалась в 1930—1931 гг. (Daniel, 1933а, b; Fish, 
1934, а вторая — в 1947 г. (Scattergood, 1948). Предполагаемый 
цикл составляет 15—17 лет.

Наиболее документированной эпизоотией является эпизоотия 
1954—1955 гг., в результате которой погибла половина популяций 
сельди в проливе Сан-Лоренс. Первые случаи гибели были зарегистри­
рованы в середине мая 1954 г. (погибла в основном сельдь весеннего 
нереста), пик эпизоотии был отмечен в июне, спад в августе. Подобная 
картина наблюдалась в 1955 г. В 1956 г. потерь было намного мень­
ше, а в 1957 г. случаев гибели не было совсем. После этой эпизоотии 
до 1964 г. наблюдалось значительное увеличение популяций сельди за 
счет двух высокоурожайных генераций конца 1950 г., но позже из-за 
недостаточного пополнения численность этих популяций снизилась. 
С другой стороны, популяции скумбрии быстро пополнялись бла­
годаря здоровой генерации середины 1960 г. В результате скумбрия 
вытеснила сельдь и стала доминирующей пелагической рыбой в 
южном районе пролива Сан-Лоренс (Winters, 1976).

Поулз и др. (Powles et al., 1968) и Рагиери и др. (Ruggieri et al., 1970) 
представили эпизоотологические данные по ихтиофонозу желто­
хвостой лиманды (Limanda ferruginea) в западном районе Северной 
Атлантики. Пораженную рыбу отбирали в 1966 г., а затем в 1967 г. 
Было отобрано по 200 особей в каждой из пяти зон отбора в проли­
ве Сан-Лоренс и в четырех районах (Банкеро, Мидл Граунд, Вестерн 
Бенк, Сейбл Айленд Бенк) к востоку от Новой Шотландии между 
43-45°N и 57—62°W. Инфицированная рыба была обнаружена только 
в зонах Вестерн Бенк и Сейбл Айленд Бенк (в среднем около 40% 
инфицированных рыб). В других районах рыба, очевидно, не была за­
ражена.

Заметных различий между больными и инфицированными 
рыбами в зависимости от пола и размерно-весовых категорий обнару­
жено не было, но у рыб длиной 20-40 см восприимчивость к болезни 
была выше.

Данные по патологии желтохвостой лиманды были сходны с дан­
ными, описанными выше (см. рис. 11, 15; цв. табл. XXI). Гриб 
поражал печень, почки, селезенку, туловищную мускулатуру, сердце 
и желудочно-кишечный тракт. Некроз был особенно заметен на участ­
ках образования и роста гиф. На других участках, где доминировали 
покоящиеся споры, грибы находились в окружении ретикуло-эндо- 
телиальных клеток или волокон соединительной ткани. В печени,

60



почках, сердце и туловищной мускулатуре наблюдали атрофию, сопро­
вождавшуюся некрозом.

Сандхользер, Ностранд и Янг (Sandholzer, Nostrand and Young, 
1945) приводят эпизоотологические данные по инфекции американ­
ской бельдюги (Macrozoarces americanus), вызванной «ихтиоспоридио- 
подобным паразитом». Джонсон и Сперроу (Johnson and Sparrow,
1961) рассматривали эту инфекцию как инфекцию, вызванную I. hoien, 
но этим авторам, очевидно, не было известно, что указанный пара­
зит ныне носящий название Plistophora macrozoarcidis Nigrelli, был 
описан Нигрелли (Nigrelli, 1946) как микроспоридия. Соответственно 
Спраг (Sprague, 1966) показал, что Ichthyosporidium sp., описанныи 
Шварцем (Schwartz, 1963) как паразит Leiostomus xanthurus из пролива
Чесапик, является микроспоридией. .

Другие эпизоотии, причиной которых считают I. noleri, наблю­
дались в форелевых питомниках Европы и Северной Америки. Следует 
иметь в виду, что I. hoferi вначале был известен как паразит искусствен­
но разводимых лососевых в Европе. Однако нам не известны 
данные об эпизоотиях природных популяций лососевых в Европе или 
Северной Америке. Вероятно, у культивируемых рыб инфекция появ­
ляется только тогда, когда они получают в качестве корма инфици­
рованную сырую сорную рыбу.

ПРОФИЛАКТИКА И ЛЕЧЕНИЕ

Пока не известно химиопрофилактическое или химиотерапевтическое 
средство для борьбы с ихтиофонозом. Применение каких-либо средств 
для лечения природных популяций морских рыб пока невозможно. 
Осуществление соответствующих санитарных мероприятии, включая 
пастеризацию потенциально инфицированного корма поможет 
предупредить возникновение болезни в пресноводных рыбопитомни­
ках. Поскольку мертвые и погибшие рыбы представляют собой 
серьезный источник заражения, их следует удалять и ликвидировать в 
соответствии с принятой в рыбопитомнике практикой. Этот способ 
рекомендуется также при естественных эпизоотиях, но в конечном 
итоге он может оказаться неоправданным вмешательством в природу 
и экономически невыгодным, поскольку исчезновение одного вида благо- 
приятствует развитию другого.

НЕСОВЕРШЕННЫЕ ГРИБЫ (FUNGI IMPERFECTI)
Несовершенные грибы (Deuteromycetes) обычно не считают потен­
циальными паразитами рыб. Однако в последние годы стало ясно, 
что вызванные ими инфекции, несмотря на случайный характер 
и ограниченное распространение, возникают чаще, чем предполагали 
ранее (табл. 8). Действительно, некоторые виды (Exophiala salmonis, 
Exophiala pisciphila, Ochroconis tshawytschae) первоначально были 
описаны как патогены рыб. Необходимо тем не менее иметь в виду, 
что эти грибы не следует рассматривать как специфические или
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Гриб

Т а б л и ц а  8 
Fungi Imperfecti — паразиты рыб

Хозяин Литературный источник

BLASTOMYCETES 
Candida sake (Saito and 
Ota) van Uden and 
Buckley
Cryptococcus sp. 
HYPHOMYCETES 
Aureobasidium sp.*

? Exophiala sp.2

Exophiala salmonis 
Carmichael2

Exophiala pisciphila 
McGinnis and Ajello2

Fusarium culmorum 
(W. G. Smith) Saccardo3 
Ochroconis humicola 
(Barron and Busch) 
de Hoog and von Arx2

Ochroconis tshawytscha 
(Doty and Slater) Kirilenko 
and All-Achmed2

Verticillium piscis 
(Batista and Maia) 
Carmichael^ 
COELOMYCETES 
Phoma herbarum 
Westendorp2

Oncorhynchus rhodurus

Tinea tinea

Trygon pastinacea 
Cyprinus carpio 
Amphiprion sebae 
Fundulus heteroclitus 
Gadus morhua 
Hippocampus erectus 
Pseudopleuronectes 
americanus 
Stenotomus chrysops 
Tautogolabrus 
adspersus
Xanthichthys ringens 
Salmo clarki 
Salmo salar

Salvelinus namaycush

Ictalurus punctatus

Cyprinus carpio 

Oncorhynchus kisutch 

Salmo gairdneri

Oncorhynchus
tshawytscha

Carassius auratus

Oncorhynchus kisutch

Oncorhynchus 
tshawytscha 
Salmo gairdneri

Hatai and Egusa, 1975

Pierotti, 1971 

Otte, 1964

Blazer and Wolke, 1978

Carmichael, 1966;
Richards, Holliman and 
Helgason,1978;
Holliman and 
Richards, 1978 •
Fijan, 1969; McGinnis and 
Ajello, 1974a

Horter, I960

Ross and Yasutake,
1973;
de Hoog and von Arx, 1973; 
Ajello, 1975; Ajello, McGinnis 
and Camper, 1977 
Doty and Slater, 1946; 
McGinnis and Ajello, 1974b, 
1975; Kirilenko and All- 
Achmed, 1977 
Batista and Maia, 1959

Ross, Yasutake and Leek, 
1975
Wolke, 1975; Wood, 1974

е т " ° с и ™ н 3 ^ ^ г е 0о*а^ШиТт ФИ,СаиИИ уклзлнИыЛ гриб °™ е« н * Р°ДУ Pullulari». Pullulari» явля-
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-  ™анях хозяина в виде септирован-

•  ( О * )  Wr„ вариант, который,
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облигатные патогены. Как и сапролегниевые грибы, они являются 
факультативными некротрофами в том значении, в каком подразумевал 
Кук (Cooke, 1977). Возможно, количество данных по инфекциям, 
вызываемым несовершенными грибами, будет увеличиваться в связи 
с развитием микологических исследований в ихтиопатологии. 
К счастью, инфекции подобного рода возникают не так часто. Они фа­
тальны для пораженных рыб. Кроме того, в настоящее время нет 
методов предупреждения и лечения этих заболеваний.

БЛАСТОМИЦЕТЫ (BLA STOMYCETES)
В эту группу входят аскомицетовые и базидиомицетовые дрожжи, 
у которых половое размножение не было обнаружено. В эту же группу 
включен Candida albicans, хорошо известный условно-патогенный 
для человека гриб. До недавнего времени в эту группу был включен 
также Cryptococcus neoformans — другой патоген человека. В настоящее 
время известно, что С. neoformans является базидиомицетом, и его 
«совершенная», или половая, стадия называется Filobasidiella 
neoformans (Kwon-Chang, 1976)1. Дополнительные данные о бласто- 
мицетах с соответствующими ссылками можно найти у Крегер-ван 
Рай (Kregervan Rij, 1973).

Нередко дрожжи, включая такие потенциальные патогены, как 
Candida albicans, встречаются в роли комменсалов на поверхности 
тела клинически здоровых животных, в том числе рыб. Например, 
Брюс и Моррис (Bruce and Morris, 1973) получили штаммы родов 
Candida, Cryptococcus, Rhodotorula, Torulopsis, Trichosporon и Deba- 
ryomyces от морских рыб близ Шотландии. Все эти роды, за ис­
ключением Debaryomyces (аскомицетовые дрожжи), классифицируют 
как бластомицеты. Однако о дрожжевых инфекциях рыб почти ни­
чего не известно. Пьеротти (Pierotti, 1971) обнаружил вид Cryptococcus 
при билатеральном пучеглазии линя, а Хатаи и Егуза (Hatai and 
Egusa, 1975) сообщили о Candida sake, выделенном при тимпании 
лосося амаго (Oncorhynchus rhodurus). Вуд, Ясутаке и Леман (Wood, 
Yasutake and Lehman, 1955) указывали, что дрожжи обнаружены при 
висцеральной гранулеме форели, но последующие работы (Landolt, 
1975) не подтвердили грибковую этиологию данного заболевания.

Возможно, существует взаимосвязь между кормлением и возник­
новением гранулем, но окончательно этиология этого заболевания 
не изучена. Поли (Pauley, 1967) сообщал, что обнаружил «грибковую 
или дрожжеподобную форму» в семенниках лосося, но это сообще­
ние нуждается в подтверждении. Робертс и др. (Roberts et al., 1973) 
выделили дрожжевые клетки из ран лососевых, возникшие в резуль­
тате маркирования, но данные, подтверждающие патогенность этих 
дрожжей, отсутствуют.

i Fungi Imperfecti являются единственной группой организмов, у которых вид может 
иметь одновременно два- или более валидных научных названия: одно для «совер­
шенной» (половой) стадии и одно или более для несовершенной (бесполой) стадии. 
В последних литературных источниках понятия «телеоморфа» и «анаморфа» заме­
няют соответственно термины «совершенная стадия» и «несовершенная стадия».
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ГИФОМИЦЕТЫ (HYPHOMYCETES)

Г фомицеты включают грибы, образующие стерильный мицелий или 
мицелии с конидиеносцами, на которых формируются конидии 
(споры, образовавшиеся при бесполом размножении). Большинство 
гифомицетов, включая грибы, которые рассматриваются в настоящей 
книге, считают несовершенными формами аскомицетов совершенная 

к о т о р “ х  н е  о т к Р ы т а  или утрачена в процессе эволюции Эти 
м г»А классифицируют по морфологии, цвету и расположению спор

гиф, а также по способу продуцирования конидий конидиоген-
ттиуИг аМИ Данные и более точную характеристику
Г я ^ ,> Ь а ?  наити У КендРика и Кармишеля (Kendrick and
Carmichael, 1973). Важным является тот факт, что эти грибы объ­
единены в искусственные группы. Чтобы подчеркнуть этот момент, 
иногда пользуются терминами «формальный род» или «формальный 
вид». Это значит, что мы не должны автоматически соглашаться 
с тем, что филетическое родство между двумя формальными видами 
в одном и том же формальном роде теснее, чем между двумя 
формальными видами, принадлежащими различным формальным 
родам.

Гифомицеты были неоднократно обнаружены в опухолях и гра­
нулемах рыб но в большинстве случаев трудно определить явля­
ется ли гриб возбудителем или он поселился в образовавшейся 
ранее гранулеме. Этот аспект гифомицетовых инфекций обсуждал 
Реихенбах-Клинке (Reichenbach-Klinke, 1955, 1956d, 1973), который 
ссылается также на ранее опубликованные литературные данные 
(Montpellier and Dieuzeide, 1932; Harant and Vemieres, 1933; Walker, 
1951, Ermin, 1952). Недавно Миязаки и Егуза (Miyazaki and Egusa, 
1972, 1973,a, b, с) опубликовали серию статей по «микотическому 
гранулематозу». Все эти статьи написаны на японском языке и пока 
у нас нет возможности оценить их. В работе Хатаи и др. (Hatai 
et al., 1977) был описан другой случай «микотического гранулема- 
тоз^ >? В03®Удителем К0Т0Р°Г0 был неиДентифицированный оомицет.

В большинстве случаев гифомицеты в опухолях или гранулемах 
определяли по наличию септированных гиф и спор, но дальнейшую 
их идентификацию не проводили. Ниже мы остановимся на тех 
гифомицетовых инфекциях, в которых была определена видовая 
принадлежность гриба (см. табл. 8).

Aureobasidium. Отте (Otte, 1964) описал инфекцию ската-хвосто- 
кола 'T ry g o n  pastinacea -  Dasyatis pastinaca), возбудителем которой 
Ьыл гриб, относящийся, очевидно, к роду Aureobasidium (= Pullularia). 
Пораженную рыбу взяли из морского аквариума.

Грибковой инфекцией была поражена печень. Никаких других 
патологических изменений в органах рыб, кроме увеличения селе­
зенки и присутствия нескольких инцистированных личинок нематод 
в кишечнике, зарегистрировано не было.

Макроскопическими признаками инфекции были асцит, увеличе­
ние печени и наличие на ней разбросанных, с нечеткими границами 
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очагов, центр которых представлял собой мягкую серовато-белую 
массу. Микроскопическое обследование показало, что эти некроти­
ческие очаги состоят из клеточных остатков, обильных жировых 
отложений и септированных гиф. При гистологическом обследова­
нии наблюдали как острую непролиферативную, так и хроническую 
гранулематозную реакции. Чистые культуры грибов получали, рас­
кладывая кусочки из пораженных участков на агаре Сабуро, кровяном 
агаре или глюкозокровяном агаре.

Успешным было экспериментальное заражение методом внутри- 
брюшинной инъекции суспензии гриба, которую ввели двум карпам 
массой 1,5 кг каждый. Рыб содержали в воде при температуре 16— 
20°С. Обе рыбы погибли через 1 мес после инъекции. Поражения 
у карпов имели сходство с поражениями, отмеченными у ската- 
хвостокола, и гриб был повторно выделен в чистой культуре. 
Таким образом были осуществлены постулаты Коха. К сожалению, 
нет данных о размещении штамма в коллекции культур, которым 
могли бы воспользоваться другие ученые для дальнейших таксоно­
мических и патологических исследований.

Exophiala. Несмотря на то что род Exophiala был предметом 
таксономических исследований (McGinnis, 1977; McGinnis and Padhye, 
1977; de Hoog, 1977), с точки зрения таксономии он остается слож­
ным родом, представителей которого трудно различить неспециалисту.

Прежде он характеризовался как род, образующий конидиогенную 
клетку, называемую фиалидой. Недавно он был заново определен 
как род, образующий конидии на другом типе конидиогенной клетки, 
носящей название аннелиды. Из видов, относящихся в настоящее 
время к этому роду, два вида были выделены как паразиты рыб: 
Е. salmonis Carmichael и Е. pisciphila McGinnis и Ajello (рис. 16). 
Некоторые морфологические и физиологические особенности штам­
мов этих двух видов, выделенных от рыб, даны в табл. 9. 
Exophiala — подобный гриб, описанный недавно Блейзером и Вольке 
(Blazer and Wolke, 1978), имеет сходство с Е. jeanselmei (Langeron) 
McGinnis и Padhye (Goos and G. A. Neish, неопубл.), но необходимо 
провести дальнейшие исследования с этим штаммом, прежде чем 
прийти к окончательному выводу. Де Хуг (de Hoog, 1977) признает 
существование нескольких вариантов Е. jeanselmei.

Кармишель (Carmichael, 1966) описал три эпизоотии в одном 
из рыбопитомников в Калгари, Альберта, причиной которых счита­
ют Е. salmonis. При первых двух эпизоотиях зимой 1948—1949 гг. 
и в декабре 1956 г. была поражена молодь лосося Кларка (Salmo 
clarki). Третья эпизоотия в ноябре 1960 г. поразила годовиков озер­
ного гольца (Salvelinus namaycush). Общие симптомы заболевания 
не были патогномоничными. У рыб были зарегистрированы признаки 
атаксии, беспорядочные плавательные движения, кружения, пучегла­
зие, образование изъязвлений на голове, после чего наступала 
смерть. При первой эпизоотии заболело 40% рыб, по двум другим 
эпизоотиям таких данных нет. Попытки получить экспериментальное 
заражение, выдерживая рыб в густой суспензии спор, а также ме-
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Рис. 16. Конидиогенные клетки и конидии Exophiala pisciphila McGinnis and Ajello. 
X 1900. (Воспроизведено с любезного разрешения Аджелло.)

тодом внутрибрюшинной, внутримышечной, внутричерепной или 
подкожной инъекции, были безуспешными.

Гистологическое'обследование показало хроническую гранулема­
тозную реакцию и наличие большого числа гигантских клеток. 
Были также обнаружены некротические участки со значительным 
развитием гиф. Поражения отмечены только в мозгу. В глазах, 
жабрах, нижней челюсти и внутренних органах Е. salmonis не за­
регистрирован.

Кармишель (Carmichael, 1966) назвал инфекцию лососевых, воз­
будителем которой был Е. salmonis, «церебральной мицетомой»; 
однако Аджелло (Ajello, 1975) и Вольке (Wolke, 1975), очевидно, 
независимо друг от друга пришли к заключению, что термин «ми- 
цетома» является неточным, поскольку данный гриб в тканях рыб 
не образовывал зерен. Аджелло (Ajello, 1975) также обнаружил 
Е. salmonis у рыб в одном из рыбопитомников Северной Каролины, 
но подробного описания он не приводит.

Последние данные по заражению рыб Е. salmonis можно найти 
у Ричардса, Холлимана и Хельгасона (Richards, Holliman and Helgason, 
1978) и Холлимана и Ричардса (Holliman and Richards, 1978), которые 
изучали инфекции атлантического лосося (Salmo salar) в естествен­
ных и экспериментальных условиях. Мы не располагали результа­
тами этих исследований, поэтому не имеем возможности оценить их.



Единственная вспышка заболевания, вызванная грибом Exophiala 
pisciphila, наблюдалась в небольшом пруду с канальным сомиком 
(Ictalurus punctatus) в Алабаме (Fijan, 1969). Макроскопическими 
признаками заболевания были наружные изъязвления диаметром 
2—15 мм круглой или неправильной формы, мягкие узелки различ­
ных размеров во внутренних органах, отсутствие серозной оболочки 
на поверхности узелков и наличие экссудата.

При гистологическом обследовании обнаружены острая непро­
лиферативная, а также хроническая пролиферативная гранулематоз­
ная реакции.

Гифы гриба удалось без труда выделить из узелков; попытки 
воспроизвести инфекцию методом внутрибрюшинной инъекции сус­
пензии гриба были успешно осуществлены на трех видах рыб 
(Ictalurus punctatus, Ictalurus catus, Lepomis macrochirus). Первая рыба, 
инфицированная экспериментальным путем, погибла через 13 дней, 
а все остальные рыбы погибли в течение 1 мес.

Блейзер и Волькё (Blazer and Wolke, 1978) рассматривали ин­
фекции, возникшие в естественных условиях, у нескольких видов 
рыб из аквариума в Мистик, Коннектикут, возбудителем которых

Т а б л и ц а  9

Сравнение некоторых морфологических и физиологических признаков изолятов 
Exophiala salmonis и Exophiala pisciphila, выделенных от рыФ

КОЛОНИЯ
Цвет

Рост при 25°С

Рост при 37°С
АННЕЛОКОНИДИИ
Цвет
Форма

Септы

Размер

СПОРУЛЯЦИЯ

Е. salmones

Мышиный, обратная сторона 
более темная

Диаметр 5—8 мм за 14 дней на 
целлофане с агаром Чапека, 
зерновом агаре и агаре PYE

Развития не наблюдалось

Желто-коричневый 
Цилиндрическая булавовид­
ная, с закругленным дисталь­
ным концом, проксималь­
ный конец с небольшим плос­
ким выростом; у перегородки 
стянуты
0—2 септы; обычно 1 -септиро- 
ванные с сильно преломляю­
щей свет перегородкой 
Септированные конидии 3 X 
X ( 1 1-Н4) мкм; несептирован- 
ные конидии 3 X (5 -̂ -8) мкм 
Хорошая на зерновом или ку­
курузном агаре; плохая или от­
сутствует на PYE или агаре 
Сабуро

Е. pisciphila

Темно-серый до темно-олив- 
кового; обратная сторона темно­
оливковая
Диаметр 25—28 мм за 14 дней на 
картофельно - декстрозном ага­
ре, зерновом агаре или V -8 соко­
вом агаре
Развития не наблюдалось

Желто-коричневый 
Округлая до обратнояйцевидной 
с закругленным дистальным кон­
цом; проксимальный конец с 
небольшим усеченным вырос­
том

Асептированные

(2-г-3) X (З-г-5) мкм

Хорошая на картофельно-дек- 
строзном агаре, зерновом и V -8 
агаре; плохая на агаре Сабуро

i Основано на данных Кармишеля (Carmichael, 1966) и Мак-Гинниса и Аджелло (McGinnis and 
Ajello, 1974а). Более подробное описание этих видов см. у Де Хуга (de Hoog, 1977).
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был Exophiala-подобный гриб (см. табл. 8). Этим авторам удалось 
также получить успешные экспериментальные заражения трех видов 
рыб (Fundulus heteroclitus, Pseudopleuronectes americanus, Tautogolabrus 
adspersus) методом внутрибрюшинных инъекций суспензии спор.

У двух инфицированных естественным путем рыб (Hippocampus 
erectus, Xanthichthys ringens), обследованных Блейзером и Вольке, 
наблюдали неизъязвленные поверхностные кожные образования, 
вызванные грибковой инфекцией. Внутренние поражения были об­
наружены у двух естественно инфицированных pbi6 (Gadus morhua, 
Stenotomus chrysops) и одной (Т. adspersus) экспериментально зара­
женной. При естественном заражении внутренние поражения появлялись 
на некоторых органах в виде рельефных пятен круглой формы желтого 
и белого цвета. У Т. adspersus плоские поражения желтоватого цвета 
были обнаружены только в печени.

Блейзер и Вольке определили, что воспалительная реакция может 
быть острой непролиферативной или хронической пролиферативной. 
Они подразделили острую реакцию на два типа. Первый тип, 
встречающийся в основном у рыб при естественном заражении, 
характеризуется наличием некротических участков, окруженных 
эозинофильными гранулоцитами и макрофагами.

Второй тип представлен некрозом со слабой воспалительной реак­
цией и обнаружен у рыб, экспериментально зараженных с помощью 
инъекции суспензии спор. В обоих случаях в тканях наблюдали 
гифы. Наиболее интересная хроническая воспалительная реакция 
была обнаружена у Gadus morhua, инфицированного естественным 
путем. Эта реакция характеризовалась многочисленными очаговыми 
гранулемами с центральной зоной казеозного некроза с обызвествле­
нием, окруженной эпителиоидными клетками. Данная реакция очень 
сходна с реакцией при микобактериозе рыб, что еще раз указывает 
на трудности, возникающие при дифференциальном диагнозе.

Fusarum culmorum. Хертер (Horter, 1960) описал гибель 200 кар­
пов, пересаженных в новый земляной пруд: карпы погибли в те­
чение нескольких недель в результате поражения грибами глаз и 
кожи. Возбудитель заболевания был идентифицирован как Fusarium 
culmorum var cereale (см. табл. 8, примечание 3). Хертер считал, 
что толстый слой листьев бука (Fagus sp.) на дне пруда способ­
ствовал обильному развитию гриба, который стал условно-пато- 
генным паразитом карпа, находившегося в неблагоприятных усло­
виях.

Ochroconis. Два вида, относящиеся к роду Ochroconis (О. humicola 
и О. tshawytschae), были описаны как паразиты рыб. Ранее эти два 
вида были включены в известный род Scolecobasidium Abbot, 1927, 
но в результате таксономических исследований Хуга и фон Аркса 
(Hoog and von Arx, 1973) и Кириленко и Аль-Ахмеда (Kirilenko 
and All-Achmed, 1977) эти виды включены в новый род Ochroconis 
de Hoog и von Arx, 1973. Виды Ochroconis образуют симподиоко- 
нидии от эллипсоидной до цилиндрической формы с широким за­
кругленным концом и выступающим хилусом у основания, который

6 8



Рис. 17. Культура Ochroconis humicola на предметном стекле; стрелка показывает 
незрелую септированную конидию. X 3140. (Воспроизведено с любезного разрешения 
Росса и Ясутаке и Journal of the Fisheries Research Board of Canada.)

служит местом прикрепления к зубчику на конидиогенной клетке 
(рис. 17).

O c h r o c o n i s  h u m i c o l a .  Гриб первоначально выделен из 
почвы и описан Барроном и Бушем (Barron and Busch, 1962). Позже 
его стали считать возможным патогеном лягушек (Elkan and Philpot,
1973), молоди кижуча (Ross and Yasutake, 1973) и радужной форели 
(Ajello, 1975; Ajello, McGinnis and Camper, 1977). На картофельно- 
декстрозном агаре при 25°С колонии имеют оливковый цвет и 
достигают диаметра примерно 40 мм, обратная сторона колоний 
от темно-коричневого до оливково-черного цвета. При 37°С гриб 
не развивается. Конидиофоры иногда сравнительно длинные (до 
300 мкм), септированные, с неровной поверхностью и переплетен­
ные, но обычно их длина 5-30 мкм. Как правило, конидии с одной 
перегородкой, от яйцевидных до коротких цилиндрических, мелко­
игольчатые, размером в среднем 3,5 X 10 мкм. Они суживаются до 
тонкого коннектива, служащего для прикрепления к конидиофоре 
(см. рис. 17).
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О. humicoia был причиной небольшого числа случаев заболевания 
лосося (Ross and Yasutake, 1973). Попытка получить эксперименталь­
ные заражения были успешными только в том случае, если культуру 
гриба давали рыбе с кормом, содержащим измельченное стекло 
Но даже в этом случае заболевание зарегистрировали только у трех 
из десяти опытных рыб.

Очаги инфекции были особенно заметны в почках, но О. humicoia 
локализовался и в других органах и вызывал наружные поражения 
(рис. 18). При крупных внутренних поражениях наблюдали асцит 
спаики и серые пятна на органах, похожие на пятна, появляющиеся 
при коринебактериальных инфекциях почек. При гистологическом 
обследовании обнаружено большое число крупных поражений, про­
низанных гифами и инфильтрированных лимфоидными клетками 
(рис. 19). Наблюдали также очаги перерождения и некроза но ги­
гантских клеток не обнаружили.

Недавно Аджелло, Мак-Гиннис и Кампер (Ajello, McGinnis and 
Camper, 1977) описали поражения радужной форели грибом О. humicoia 
из рыбопитомника в Теннесси. Вспышки наблюдали каждую осень 
с 1969 по 1973 г. Они прекратились после замены в рыбопитом­
нике источника воды, которая поступала из инфицированного бассейна.

У больной рыбы появлялось множество крупных наружных и 
внутренних поражений. Наружные поражения были представлены 
волдыреобразными и изъязвленными участками, геморрагиями и ане­
мией жабр. Наблюдались также эдема и пучеглазие. По всей по­
лости тела имелись кровоизлияния, часто встречались скопления 
темноокрашенного мицелия. Почки были воспалены и кровенапол- 
нены, печень и селезенка были бледными с кровоизлияниями. 
Гистологическое обследование выявило присутствие большого коли­
чества гиф и гранулематозную реакцию, характеризующуюся ин­
фильтрацией лимфоцитов и одноядерных клеток. В почках было 
отмечено прогрессивное замещение нормальной ткани грануля­
ционной.

Годовиков радужной форели удалось быстро заразить опытным 
путем посредством внутрибрюшинных инъекций суспензии гиф и 
спор О. humicoia. Поражение ткани происходило на третий день, 
а гибель рыбы начиналась через 7—10 дней после инъекции.

O c h r o c o n i s  t s h a w y t s c h a e .  У этого вида несколько слож­
ная таксономическая история, его полная синонимия дана ниже.

= Ochroconis tshawytschae (Doty and Slater) Kirilenko and All-Achmed, 1977. Microbiol 
Zh. 39: 303-306.

= Heterosporium tshawytschae Doty and Slater, 1946. Am. Midi. Nat. 36 : 663.
= Scolecobasidium macrosporum Roy, Dwivedi and Mishra, 1962. Lloydia 25 • 164-166.
= Scolecobasidium variable Barron and Busch, 1962. Can. J. Bot. 40 : 83-84.
= Scolecobasidium tshawytschae (Doty and Slater) McGinnis and Aiello 1974 Trans 

Br. mycol. Soc. 63 : 202-203.

O. tshawytschae выделен из почвы (Barron and Busch, 1962- Roy, 
Dwivedi and Mishra, 1962) и с поверхности корней помидора (Kirilenko' 
and All-Achmed, 1977), но первоначально был выделен как патоген
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Рис 19 Гистопатологические изменения на периферическом участке наружного по­
ражения, вызванного Ochroconis humicola у кижуча, показанного на рис. 18. Об­
ратите внимание на гифы и выраженное воспаление в инфицированном участке. 
Окраска по Мей-Грюнвальду. X 825. (Воспроизведено с любезного разрешения Росса 
и Ясутаке и Journal of the Fisheries Research Board of Canada.)
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Рис 18 Наружное поражение у кижуча (Oncorhynchus kisutch), вызванное Ochroconis 
humicoia. (Воспроизведено с любезного разрешения Росса и Ясутаке и Journal of the 
Fisheries Research Board of Canada.)



Гг°аоеДппиаВ̂ о г  (D° ?  and Slater’ 1946)' Ha картофельно-декстрозном агаре при 25 С за 3 нед колонии достигают диаметра 20-40 мм
*7™ окРашены в оливковый цвет, их обратная сторона темно-олив­
ковая. О. tshawytschae в отличие от других видов рода образует 
= иг0льчаты ек 0нидии с тремя перегородками от яйцевидной до 
цилиндрическои формы. Среднии размер конидий равен 3,5 X 14 мкм.

О. tshawytschae выделен из почек годовиков чавычи на рыбовод­
ной станции Коульман, Андерсон, Калифорния в 1946 г Согласно
обкшнп i ° y™ И СлейтеРа ( ° 01У and Slater, 1946), возбудителей 
обычно обнаруживали в задней половине почек. Как правило они 
локализовались в двух-трех очагах. Эти авторы считают что в 
почках в первую очередь поражаются мезонефридиальные канальцы

которые патоген проникает через мезонефридиальный проток из 
клоаки. Болезнь поразила менее одного процента рыб и была 
слабоинфекционной.

Вероятно, это единственный случай инфекции животного вы­
званный О. tshawytschae. Дальнейших попыток определения его по- 
тенциальной патогенности не предпринимали.

Verticilium piscis. Предполагали, что этот организм первоначально 
описанныи как Gibellulopsis piscis в 1959 г., является причиной 
гранулемы у серебряного карася. Кармишель (Kendrick and Carmichael, 
v  )  Указывал' 4X0 Gibellulopsis Batista и Maia является синонимом 
verticillium Nees, но дальнейшим изучением этого организма мико- 
логи и ихтиопатологи не занимались.

ЦЕЛОМИЦЕТЫ (COELOMYCETES)

Целомицеты отличаются от гифомицетов тем, что их конидии об­
разуются в нескольких типах плодовых тел, из них три основных- 
picnidm (рис. 20), acervuli и stromata. Phoma herbarum Westend' 
типичныи вид рода, включающего сотни видов, является единствен­
ным целомицетом, считающимся паразитом рыб. Он образует гиали­
новые несептированные конидии размером (4,5 4- 5 0)Х  (2 0-^2 5) мкм 
от овальной до цилиндрической формы в простых или сложных 
пикнидах (рис. 20). Эти плодовые тела не образуются in vivo но 
легко образуются in vitro. ’

Для идентификации Р. herbarum необходимо получить его в 
культуре. Он хорошо культивируется на различных вариантах стан­
дартных микологических сред, таких, как агар с отваром из куку­
рузной муки овсяной муки, картофельно-декстрозный агар и соло-, 
довыи агар. Росс, Ясутаке и Лик (Ross, Yasutake and Leek, 1975) 
сообщали, что им удалось получить чистые культуры инокулируя 
материал из брюшной полости инфицированной рыбы непосредст-
Г Г  " а декстрозный агар Сабуро. Дополнительные данные по 
г. herbarum можно найти у Боеремы (Boerema, 1964 1970) а по 
Coelomycetes — у Саттона (Sutton, 1973).

Заражение грибом Phoma herbarum трех видов лососевых 
(Oncorhynchus kisutch, Oncorhynchus tshawytschae, Salmo gairdneri)



было обнаружено в Северо- - 
Западном районе Соединенных 
Штатов Америки. По данным 
Росса, Ясутаке и Лика (Ross,
Yasutake and Leek, 1975), более 
всего была поражена чавыча 
весеннего нереста. Потери в 
рыбопитомнике по выращива­
нию кижуча в Вашингтоне со­
ставили 2,6%. Эта болезнь 
обычно поражает рыб в возрас­
те не более ста дней. Инфек­
ции возникают в плавательном 
пузыре. На основе этого факта 
Вуд (Wood, 1974) пришел к 
заключению, что заражение 
происходит на стадии подня­
тия личинок на плав, когда 
плавательный пузырь заполня­
ется впервые. Эта гипотеза 
получила экспериментальное 
подтверждение Росса, Ясутаке 
и Лика (Ross, Yasutake and 
Leek, 1975), которые, опираясь 
на свои гистологические ис­
следования, пришли к заклю­
чению, что в первую очередь 
поражается воздушный проток 
плавательного пузыря. Однако 
у этих авторов нет уверенности 
в том, что плавательный пу­
зырь является первичным местонахождением возбудителя.

При спонтанных инфекциях у рыб наблюдается набухший с 
кровоизлияниями анус и сжатое с боков брюшко. Далее Росс, 
Ясутаке и Лик (1975) отмечают обширные кровоизлияния на хвосто­
вом стебле, а иногда петехии на латеральной и вентральной поверх­
ности тела! Рыба плавает на боку или вниз хвостом. На последней 
стадии болезни рыба лежит на дне водоема на боку и принимает 
правильное положение только при возбуждении. У мальков плава­
тельный пузырь заполнен жидкостью, а у рыб старших возрастных 
групп жидкость имеется в желудке (цв. табл. XXII).

На ранней стадии развития инфекции Росс, Ясутаке и Лик 
(Ross, Yasutake and Leek, 1975) обнаружили в полости плаватель­
ного пузыря небольшие пучки мицелия, которые, разрастаясь, могут 
поражать все внутренние органы. Эти авторы отмечают, что при 
сильном поражении заполняется вся полость плавательного пузыря 
и наступает гиперплазия его стенки. Отмечалось также, что гриб 
может проникнуть в плавательный пузырь и вызвать ярко выражен-
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Рис. 20. Культура Phoma herbarum на пред­
метном стекле: видны конидии, выходящие 
из разрушенной пикниды. X 625. (Воспроиз­
ведено с любезного разрешения Росса, Ясу­
таке и Лика и Journal of the Fisheries Research 
Board of Canada.)



ную воспалительную реакцию 
и петехии в окружающей тка­
ни, перерождение и некроз 
стенки кишечника,* почек и го­
над (рис. 21; цв. табл. ХХШ, 
XXIV). Дорсальная аорта была 
заполнена мицелием, а в попе- 
речно-полосатой мускулатуре 
имелись кровоизлияния. По 
данным Вольке (Wolke, 1975), 
воспалительная реакция сопро­
вождалась инфильтрацией мак­
рофагов, а Росс, Ясутаке и Лик 
сообщают, что воспалительные 
клетки состоят в основном из 
лимфоцитов и макрофагов, при 
этом гистопатология сходна с 
таковой, наблюдавшейся у ки­
жуча, инфицированного Ochro­
conis humicola (Ross, Yasutake

* AX. i  r.V Di x пиша uciu a iu iii и плаватель- a n d  L e e k  1Q73^  
ном пузыре (а) мальков чавычи весеннего D * * y *  г»
нереста. Обратите внимание на воспалитель- Вуд (1974), а также РОСС,
ный участок между почкой (6) и плавательным Ясутаке И Лик (1975) пред- 
пузырем. Окраска по Май-Грюнвальду и Г им- Принимали различные ПОПЫТКИ
за. X 156. (Воспроизведено с любезного раз- воспроизвести ишЬекттшл w c  
решения Росса, Ясутаке и Лика и Journal Р з в е с ™  ИНфвКЦИЮ  ЭКС-
of the Fisheries Research Board of Canada.) Пбриментальным путем. Наи­

более успешной попыткой бы­
ло заражение с помощью нар- 

котизирования 100 мальков чавычи препаратом М. S. 222. После нар- 
коза мальков поместили в емкость глубиной от 2,5 до 4,0 см. 
Когда мальки по чувствовали себя лучше и стали подплывать к 
поверхности воды, чтобы заглотнуть воздух, их стали опрыскивать 
водной суспензией, содержащей конидии Р. herbarum. Затем в те­
чение 75 дней рыб содержали в проточной воде. Первая рыба 
погибла через 13 дней после того, как рыб подвергли воздействию 
суспензии спор; еще две особи погибли спустя 26 дней, и в это же 
время была извлечена погибающая рыба с признаками заболевания; 
вместе с последней особью заболеваемость составила 4%.

Некоторые рыбы, по-видимому, самоизлечивались от Р. herbarum- 
инфекций. Вуд (Wood, 1974) указывает, что по достижении рыбами 
120-дневного возраста потери становятся минимальными. Автор от­
мечает также, что при обследовании чавычи весеннего нереста в 
возрасте 60 дней у нескольких особей в плавательном пузыре об­
наружены компактные образования из гиф размером с маленькую 
горошину. Других признаков заболевания не было.

Недавно поступили сообщения о видах Phoma как о паразитах 
позвоночных. Гордон, Салкин и Стоун (Gordon, Salkin and Stone, 
1975) обнаружили Phoma cava при дерматите ушей белохвостого
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оленя, а также Phoma-подобные пикниды внутри волос и на их 
поверхности у ребенка. Янг, Квон-Чанг и Фримен (Young, Kwon-Chung 
and Freeman, 1973) сообщали о присутствии Phoma sp. в подкожном 
нарыве пятки у реципиента почечного аллотрансплантата.

АСКОМИЦЕТЫ (A SCOMYCETES)
Плен (Plehn, 1916) обнаружила гриб с септированными гифами в 
почках двух серебряных карасей и описала его как новый вид 
Nephromyces piscinus. Позже она (Plehn, 1924) изменила название на 
Nephromyces piscium. Плен, очевидно, не знала, что Джиард (Giard, 
1888) ранее использовал это родовое название для неточно опреде­
ленных грибоподобных паразитов, которые были обнаружены в 
почках асцидий мольгулид (Johnson and Sparrow, 1961). Совершенно 
невероятно, что она хотела отнести N. piscium к этим же организ­
мам, с которыми он не имел даже отдаленного сходства.

Плен (Plehn, 1916) удалось выделить N. piscium на желатине 
с рыбным бульоном. На этой среде гриб образовал мицелий и 
конидии. Плен удалось получить экспериментальное заражение, 
закапывая пипеткой суспензию конидий в «отверстие мочеиспуска­
тельного канала» (Harnleitermundung) двух карпов.

При описании морфологии N. piscium Плен (Plehn, 1916) указы­
вает на его сходство с Aspergillus, однако их нельзя объединить
в один род. # _

Позже Рейхенбах-Клинке (Reichenbach-Klinke, 1956е) описал грио 
из рода Penicillium как паразита внутренних органов, главным образом 
Loricaria parva. Рейхенбах-Клинке считал, что этот гриб является 
синонимом Nephromyces piscium Plehn, так же как и грибковой 
формы, описанной Вер даном (Verdun, 1903). В последующих публи­
кациях он стал придерживаться принятого ранее мнения в отноше­
нии возможной синонимии этих неточно определенных и недоста­
точно описанных организмов (Reichenbach-Klinke, 1973; Reichenbach- 
Klinke and Elkan, 1965). Мы считаем, что по описанию и рисункам 
Плен (Plehn, 1916) N. piscium можно отнести к гифомицетам, но с 
Aspergillus и Penicillium он имеет только внешнее сходство. На наш 
взгляд, существующих данных недостаточно для того, чтобы опре­
делить гриб, выделенный Плен.

При рассмотрении валидности таксона Penicillium piscium (Plehn) 
Reichenbach-Klinke, даже если согласиться с весьма сомнительной 
синонимией его с Nephromyces piscium, возникает немало других 
вопросов. Penicillium piscium был описан по консервированному 
материалу, поэтому организм не культивировался и его невозможно 
сравнить с другими видами рода Penicillium. Согласно данным 
Рейхенбаха-Клинке (Reichenbach-Klinke, 1956е), одним из основных 
признаков для определения Р. piscium является отсутствие хорошо 
развитого «аскокарпа». «Аскоспоры» описаны как яйцевидные, обычно 
двухклеточные коричневые структуры размером (4-5-6) X (6-МО) мкм. 
Располагая таким описанием, мы вправе задать вопрос, являются ли
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данные структуры аскоспорами. Аскоспоры совершенных стадий 
других видов рода Penicillium всегда одноклеточные и часто имеют 
характерную двустворчатую структуру, благодаря которой они в не­
которых случаях напоминают колеса миниатюрного блока. Возможно 
наше толкование данных понятий не бесспорно. При описании спор 
Реихенбах-Клинке (Reichenbach-Klinke, 1956е) использовал несколько 
™ ЫСЛеННОе слово «zweigeteilt» (двураздельный); но по его работе 
(1956а, е) можно предположить, что он использовал это слово 
имея в виду септированную, а не билатеральную структуру напри­
мер двустворчатую, которая типична для некоторых эвроциевых 
аскоспор Нам кажется что «аскоспора», описанная Рейхенбахом- 
Клинке (Reichenbach-Klinke, 1956е), была, вероятно, хламидоспорой 
и полового размножения у Р. piscium он не наблюдал. Если наше 
объяснение правильно, то комментарии Рейхенбаха-Клинке по раз­
витию аскокарпа лишены смысла. Необходимо подчеркнуть что 
о наружение вида Penicillium как условно-патогенного паразита не„ 
является достаточным основанием для определения его как нового 
вида, особенно если исследования были проведены на консеивипо- 
ванном материале.

Тем не менее изучение вопросов таксономии и номенклатуры 
видов из рода Penicillium как паразитов позвоночных представляет 
определенный интерес, поскольку виды этого формального рода 
являются широко распространенными, легко адаптирующимися 
плесневыми грибами, хотя их редко и порой сомнительно считают 
причинои грибковых заболеваний высших позвоночных ("Chick 
Balows and Furcolow, 1975). ’

ДЕРМОЦИСТИДИУМ (DERMOCYSTIDIUM)
ВВЕДЕНИЕ

В род Dermocystidium объединены недостаточно изученные морфо­
логически несложные одноклеточные паразиты. Один из хорошо 
известных видов Dermocystidium marinum долгое время считали 
грибом, но недавно опубликованная работа Перкинса (Perkins, 1976 а) 
показала, что это простейшее, относящееся к подтипу Apicomplexa 
и близкородственное кокцидиям Sporozoasida Leukhart. У другого 
вида, включенного Гольдстейном и Морибером (Goldstein and Moriber, 
1966) в род Dermocystidium, отсутствует крупный, хорошо выражен­
ный вакуопласт, типичный для других видов из рода Dermocystidium 
(Perkins, 1974). В настоящее время он считается синонимом Hyaloch- 
lorella manna бесцветной водоросли,- родственной Chlorella ('Povton 
1970; Perkins, 1976b).

Примерно двенадцать видов из рода Dermocystidium были описаны 
как паразиты пресноводных рыб из водоемов Евразии и западной 
части Северной Америки (Pauley, 1967; Cervinka et al., 1974). Ранее 
эти виды считали гаплоспоридиями (Reichenbach-Klinke and Elkan, 
1965, van Duijn, 1973) или относили к другим родам класса споро-
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виков (Hoffman, 1967). Однако некоторые авторы на основе пред­
варительных данных рассматривали отдельные виды как грибы 
(Allen et al., 1968; Cervinka et al., 1974). Они, очевидно, исходили 
из того, что у видов из этого рода отсутствует крышечка на споре, 
в связи’с чем их нельзя было классифицировать как гаплоспоридий 
(Allen et al., 1968). Далее, опираясь на метод последовательных 
исключений, можно прийти к заключению, что это грибы, а не 
гаплоспоридии. Вместе с тем Элкан (Elkan, 1962) считает отсутствие 
крышечек на спорах D. gasterostei недостаточной причиной для 
исключения этого вида из Haplosporida.

Ниже будет проведено обсуждение Dermocystidium, паразита 
тихоокеанского лосося из западной части Северной Америки, и 
недавно описанного D. cyprini, паразита карпа из Восточной Европы. 
Однако мы добавляем, что делаем это не потому, что убеждены 
в принадлежности этих организмов к грибам, а потому, что их 
считают грибами, и пока нет точных данных, доказывающих, что 
это не грибы. Мы полагаем, что все виды Dermocystidium будут 
в конечном итоге классифицированы как простейшие.

ЭПИЗООТОЛОГИЯ
Вид из рода Dermocystidium, выделенный от тихоокеанского лосося, 
был впервые описан Девисом (Davis, 1947), который обнаружил его 
на жаберных тычинках взрослой чавычи (Oncorhynchus tshawytscha) 
из реки Сакраменто, Калифорния. Девис описал его как новый вид 
D. salmonis, однако авторы более поздних работ (Pauley, 1967; Allen 
et al., 1968) воздержались от данного видового названия, хотя были 
уверены, что предметом их обсуждения является тот же самый 
организм.

Первая эпизоотия, вызванная данным организмом, возникла среди 
взрослых особей чавычи, содержавшейся в нерестовом канале около 
плотины Прист Репидз, Вашингтон, в ноябре 1965 г. (Pauley, 1967; 
Allen et al., 1968). За этой эпизоотией последовала подобная эпи­
зоотия в 1966 г. Преднерестовая гибель за оба года составила около 
20% общего количества рыб. Гибель самок была в 1,5 раза больше, 
чем самцов. Тщательные наблюдения в период эпизоотии 1966 г. 
показали, что почти у 77% нерестившихся рыб имелись цисты 
Dermocystidium. Далее Аллен и др. (Allen et al., 1968) указывают, 
что Dermocystidium поражает не только взрослых особей чавычи, 
но и выклюнувшихся личинок чавычи, а также кижуча (Oncorhynchus 
kisutch) и нерки (О. nerka) в бассейне реки Колумбия.

Следующая известная нам эпизоотия наблюдалась среди нерки 
в бассейне реки Нимпкиш на острове Ванкувер (Британская Колум­
бия) в октябре 1973 г. (G.R. Bell, сообщение; Hoskins, Bell and 
Evelyn, 1976). В результате этой эпизоотии преднерестовая гибель от 
Dermocystidium составила 16—22%. Точно определить процент гибели 
рыб, вызванной Dermocystidium в преднерестовый период, очень 
трудно. Из пяти вскрытых рыб от одной выделен IHN-подобный
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вирус, а от двух других Aeromonas salmonicida. Тем не менее ка- 
жется несомненным, что Dermocystidium в значительной степени 
предопределил высокую гибель рыб в преднерестовый период. 
Вместе с тем Вуд (Wood, 1974) предполагает, что бактериальная 
жаберная болезнь, начавшаяся после заражения Dermocystidium, 
способствовала преднерестовой гибели взрослых особей лосося. По 
мнению Червинки и др. (Cervinka et al., 1974), поражения, вызван­
ные D. ciprini, часто наблюдают одновременно с другими парази­
тарными инвазиями, и мы считаем, что это, несомненно, верно.

На примере эпизоотии в бассейне реки Нимпкиш доказано, что 
эта инфекция не ограничивается каким-либо определенным видом 
рыбы (например, чавычей) или определенным водоемом (река Ко­
лумбия), однако условия, способствующие возникновению эпизоотии, 
еще не известны. Заболевание проявляется при температуре воды 
ниже 15°С, но сущность этого наблюдения непонятна. Вуд (Wood,
1974) отмечал, что зрелые цисты легко отделяются от жабр, и это’ 
по-видимому, подтверждает предположение Аллена и др.’ (Allen 
et al., 1968) о том, что источником инфекции могут быть рыбы, 
с которых зрелые споры отпадают в воду, однако нет непосред­
ственных данных, подтверждающих эту гипотезу. Эпизоотология 
инфекций станет понятной только после того, как появятся более 
подробные данные о жизненном цикле и способе передачи паразита.

ПАТОЛОГИЯ

Диагностическими признаками Dermocystidium, выделенными от 
тихоокеанского лосося, являются небольшие белые цисты (цв. 
табл. XXV) диаметром около 1 мм, содержащие сферические клетки, 
обычно называемые спорами (цв. табл. XXVI, XXVII). По данным 
Девиса (Davis, 1947), диаметр спор равен 8-10 мкм, по данным 
Поли (Pauley, 1967), — 5—“8 мкм. Зрелая спора одноядерная, содержит 
крупный сильно преломляющий свет вакуопласт. Цитоплазма окружает 
вакуопласт тонким кольцом, однако в том месте, где находится 
ядро, она толще. В центральной части ядра находится ядрышко 
(«кариосома»), окруженное светлым ободком, достигающим ядерной 
мембраны при деформации материала. Клеточная стенка спор со­
стоит из крупнозернистого вещества с фибриллярными субъединица­
ми (Perkins, 1974). Размножение клеток происходит путем последо­
вательного деления (Perkins, 1974), однако, когда клетки находятся 
в условиях, сходных с условиями, вызывающими зооспорогенез у 
D. marinum, зооспоруляции не наблюдается.

У взрослого лосося округлые блестящие белые цисты встречают­
ся в основном на жабрах и в слизи рта (цв. табл. XXV). Поли 
(Pauley, 1967) считает также, что некоторые невакуолизированные 
многоядерные клетки в селезенке представляют собой одну из стадий 
в жизненном цикле Dermocystidium, но это не было доказано.

У мальков чавычи, зараженных Dermocystidium, макроскопиче­
ские признаки заболевания ярко выражены (Allen et al., 1968).
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Обычно жаберные оболочки были разорваны цистами Dermocystidium 
и гипертрофированной жаберной тканью. Цисты могут быть обна­
ружены также в коже обычно по соседству с жабрами, на спине 
перед хвостовым стеблем. Однако данных о системных поражениях 
не было. Цисты и реакцию хозяина (разрастание волокнистой 
соединительной ткани) обнаруживали только в эпителиальной 
ткани.

Между жаберными тычинками половозрелого лосося находились 
различного размера цисты, имеющие тонкую прозрачную «капсулу», 
или «мембрану», окружающую споры (Pauley, 1967). Наличие цист 
в жабрах сопровождается застоем крови и кровоизлияниями, слипа­
нием жаберных лепестков, гиперплазией и гипертрофией чешуйча­
того эпителия и смешанной воспалительной реакцией. Очевидно, 
основной причиной гибели рыб является аноксия, возникающая в 
результате грануляции и подострой формы воспаления жаберной 
ткани.

Попытки культивировать споры Dermocystidium от лосося были 
почти безуспешными. Аллен и др. (Allen et al., 1968) сообщали, что 
выращивали клетки на ^-тиогликолевой  среде, ресуспендированной 
в надосадочной жидкости гомогенизированных жаберных тканей, 
в которую добавляли пенициллин, стрептомицин и стерилизованную 
жаберную ткань. Поскольку авторы не дают подробных результатов, 
то трудно оценить эту работу.

У D. cyprini и вида Dermocystidium от лосося несколько общих 
признаков. D. cyprini также образует небольшие беловатые цисты 
(диаметром 0,6—2,0 мм), которые окружают одноядерные споры, со­
держащие преломляющий свет вакуопласт, характерный для данного 
рода. Споры D. cyprini несколько меньше (4—5 мкм), чем споры 
паразита лосося, а стенка цисты у D. cyprini несколько толще. 
Червинка и др. (Cervinka et al., 1974) описали стадии развития 
D. cyprini, у которого небольшая одноядерная структура развивается 
в крупную многоядерную цисту, содержащую «плазмодии», которые 
собраны в виде островков, дающих интенсивную ШИК-реакцию или 
реакцию Грокотта. Плазмодии дробятся на более мелкие структуры, 
которые формируются в одноядерные «спороиды». Спороиды диф­
ференцируются в зрелые споры, которые выбрасываются при раз­
рыве цисты.

ПРОФИЛАКТИКА И ЛЕЧЕНИЕ
Поскольку эпизоотии, вызванные Dermocystidium, возникают спора­
дически, то источник и способ передачи возбудителя слабо изучены, 
а также недостаточно разработаны методы профилактики и борьбы. 
Аллен и др. (Allen et al., 1968) указывают, что ванны Диквата при 
разведении 1:500000, применяемые в течение 1 ч  дважды в неделю, 
являются эффективной профилактической мерой. Обработки больных 
рыб хлорсодержащими препаратами и малахитовым зеленым не­
достаточно эффективны.
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ПРЕДМЕТНЫЙ УКАЗАТЕЛЬ
- А -

Achlya 7, 8, 10, 13 
виды, о которых указывалось как о паразитах 
рыб 1а
морфологические признаки 8, 12 
номенклатурный статус Achlya с рыб по пер­
вым исследованиям 15 
развитие и выделение зооспор 8 12 

Achlya prolifera 9, 15 
путали с Saproiegnia ferax 15, 16 

Aeromonas salmonicida 78 
Alburnus alburnus alborella (уклейка) 39 

бранхиомикоз 36-38, цв. табл. XV XVI 
Alosa pseudoharengus (сельдь) 55 
Amphiprion sebae 62 
Anabas testudineus 19 
Anguilla anguilla 38
Anguilla japonica (японский угорь) 19 25 38
Aphanomyces 7 -10  
Aphanopus carbo (угольщик) 55 
Ascomycetes 75, 76 
Atherina boyeri 38 
Aureobasidium 64, 65 

как паразит ската-хвостокола (Dasyatis) 64 
экспериментальное заражение карпа 65

- В -
Bacillus Salmonis Pestis 15, 20 
Basidiobolus spp.

как паразиты рыб 44 
Blastomycetes 62, 63
Branchiomyces 34-42, 36, цв. табл. XIV, XV, XVI 

географическое распространение и ареал хо­
зяев 37-40  
культивирование 35 
таксономия 6, 35, 36 

Branchiomyces demigrans 
морфологические и диагностические приз­
наки 35 (табл. 4)

Branchiomyces sanguinis 
морфологические и диагностические приз­
наки 35 (табл. 4)

—С—
Calyptralegnia 8, 10
Carassius auratus (серебряный карась, дикий 

серебряный карась) 15, 39, 62, 75 
гранулема, вызванная Verticillium 72 
сапролегниоз цв. табл. III 

Catastomus commersonii (белый чукучан) 25 
Chondrostoma soetta (Cyprinidae) 39 
Ciliata mustella (пятиусый морской налим) 42 
Cirrhinus mrigala (Cyprinidae) 19 
Clupea harengus harengus (атлантическая сельдь)

естественная эпизоотия Ichthyophonus 60 
цикл развития Ichthyophonus 45, 48-50, 59 
экспериментальный ихтиофоноз 59 

Cobitis taenia (щиповка) 39 
Coelomycetes 72-75  
Colisa fasciata 19 
Colisa lalia 19 
Coregonus albula 39
Coregonus spp. 39 ,
Cottus asper (подкаменщик) 59 
Crenilabrus melops 42 
Cyprinus carpio (карп) 15, 39, 62
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Basidiobolus инфекции 44 
бранхиомикоз 34, цв. табл. XII и XIII 
«болезнь Стаффа» 31 
Dermocystidium cyprini инфекции 78, 79 
Fusarium culmorum инфекции 68 
экспериментальный ихтиофоноз 59

- D -
Dermocystidium 76-79  

возможно, не является грибом 76, 77 
диагностические признаки вида от тихоокеан­
ского лосося 77, 79 цв. табл. XXV, XXVI 
XXVII
патология 78, 79 
профилактика и лечение 79 

Dictuchus 8, 11
- Е -
Erimyzon sucetta 19 
Esox lucius 39 

бранхиомикоз 34 
Esox niger 19 
Exophiala 65-69  
Exophiala pisciphila 

морфологические и физиологические призна­
ки 66, 67
эпизоотия канального сомика 67 

Exophiala salmonis 
гистология инфицированных рыб 67 
морфологические и физиологические призна­
ки 66
симптомы инфекции 65—67 

-F-
Flexibacter columnaris 17 
Fundulus heteroclitus 19, 62, 68 
Fungi Imperfecti 61-75  

грибы, о которых сообщалось как о паразитах 
рыб 62

Fusarium culmorum как паразит карпа 68 
—G—
Gadus morhua 55, 62 

Exophiala инфекции 67, 68 
ихтиофоноз 58, 59 

Gasterosteus aculeatus 39 
Gobio gobio 39
- H -
Helostoma temmincki (Anabantidae) 19 
Hippocampus erectus 62, 68 
Hyphomycetes 64-72  

в опухолях и гранулемах рыб 64, 65 
Hypophtalmichthys molitrix (белый толстоло­

бик) 40
- I -
Ichthyophonus 42-61  

инфекции, зарегистрированные у пресновод­
ных лососевых 55
инфекции, зарегистрированные у северо-атлан­
тических рыб 55 
комплекс организмов 44,45, 54 
путь заражения 58 
систематика 42—45 

Ichthyophonus gasterophilum 42-44  
Ichthyophonus hoferi 

возможно, не является грибом 6, 44, 45 
естественная эпизоотия 59, 60



культивирование 54, цв. табл. XX 
морфология цв. табл. XVIII, XIX, XXIII 
опыты по инфицированию 59 
противоречивые интерпретации цикла раз­
вития 45—54
таксономия и номенклатура 42—45 

Ichthyosporidium ( = Ichthyophonus) 42—43 
Ictalurus melas 39 
Ictalurus nebulosus 19 
Ictalurus punctatus 62 

Exophiala инфекции 67 
Isoachlya 11
- L -
Lagenidiales 7, 13 
Lepomis gibbosus 19, 39 
Lepomis macrochirus 35 
Leptolegnia 8 
Leptomitales 7, 11 
Leptomitus 8, 18 
Leuciscus cephalus 39
Limanda ferruginea (желтохвостая лиманда) 55 

ихтиофоноз 47, 57, 60 
Liparis liparis 42 
Loricaria parva (макрурус) 75 
Lota lota 39
- M -
Macrozoarces americanus (американская бель­

дюга) 61
Melanogrammus aeglefinus (пикша) 55 
Micropterus dolomieui 38 
Micropterus salmoides 38 
Mollienesia (Poecilia) latipinna 19 
Morone americana 19
Myoxocephalus octodecemspinosus (длиннорогий 

керчак)55
- N -
Notopterus chitala 19 

- O -

Ochroconis (Scolecobasidium) 68-72  
Ochroconis humicola 

заражение кижуча 70 
заражение радужной форели 70 
морфология 69 

Ochroconis tshawytschae 70-72  
Oncorhynchus kisutch (кижуч) 19, 55, 62 цв. 

табл. I, XI
Dermocystidium инфекции 77 
Ochroconis инфекции 69, 70 
Phoma herbarum инфекции 72—75 
сапролегниоз цв. табл. II, XIII 

Oncorhynchus nerka (нерка) 55 
Dermocystidium инфекции 77, цв. табл. XXVI, 
XXVII
сапролегниоз цв. табл. VI 

Oncorhynchus rhodurus (лосось амаго) 62 
Candida sake инфекции 63 
сапролегниоз кишечника 17 

Oncorhynchus tshawytscha (чавыча) 56, 62, цв. 
табл. II
Dermocystidium инфекции 77 
Ochroconis инфекции 70, 71 
Phoma herbarum инфекции 72—75, цв. табл. 
XXII, XXIII, XXIV 
сапролегниоз цв. табл. II 

Oomycetes 
«болезнь лосося» 14,15 
морфологические признаки 8 ,10,11  
оогамия 13 
оогонии 13 
ооспоры 14
первые данные как о паразитах рыб 7 
роды и виды, указанные как паразиты рыб 
7,10,11
сравнение с другими грибами 7 
таксономия 7,10

характеристика потенциально паразитических 
родов 7, 8

- Р -
Penicillium piscium 75, 76 
Perca flavescens 19 
Perca fluviatilis (окунь) 17, 18, 39 

экспериментальный ихтиофоноз 59 
Peronosporales 7
Phoma herbarum 73 цв. табл. XXII-XXIV 

как паразит лососевых 72, 73 
симптомы заболевания 74, цв. табл. XX II- 
XXIV
экспериментальное заражение чавычи 73, 74 

Platichthys flesus (камбала) 55 
Pleuronectes platessa (морская камбала) 55 
Poecilia reticulata 19 

экспериментальный сапролегниоз 24, 25, цв. 
табл. Ill, IV VIII-X  

Pollachius virens (сайда) 55 
Pomoxis nigromaculatus 19
Pseudopleuronectes americanus (зимняя камбала) 

55, 62, 68
Ptycnocheilus oregonensis (птихохеилус) 59 
Puntius sophore (Cyprinidae) 19 
Pythiopsis 8, 11 
Pythium 8
- R -
Rutilus pigus (Cyprinidae) 39 
Rutilus rutilus (плотва) 7
- S -
Salmo clarki 62 

Exophiala инфекции 65-67  
Salmo gairdneri (радужная форель) 19, 39, 55, 62 

гистопатологические признаки ихтиофоноза 
57, 58 цв. табл. XVIII-XIX  
Ochroconis инфекции 70 
Phoma herbarum инфекции 72—75 
сапролегниоз икры цв. табл. V 
сапролегниоз кишечника 17 
симптомы ихтиофоноза 56 
цикл развития Ichthyophonus 45, 51-52, 53 

Salmo salar 19, 62 
«болезнь лосося» 1877—1881 гг. 14—16 
Exophiala инфекции 67 
UDN 20 

Salmo trutta 19, 39, 55 
«болезнь лосося», роль бактерий и грибов 
14-16 

Salvelinus alpinus 39 
Salvelinus fontinalis (палия) 15, 55 

сапролегниоз кишечника 17 
цикл развития Ichthyophonus 45, 51-52  

Salvelinus namaycush 62 
Exophiala инфекции 65—67 

Saprolegnia
апланетизм 11,12
виды, о которых указывалось как о паразитах 
рыб 9,10
жизненный цикл 12 
зооспорогенез 8,11—13, 30 
морфология паразитических штаммов 21, 22 

Saprolegnia diclina
сапролегниоз кишечника 17, 21—23
тип I и вызванный им сапролегниоз 21, 23
UDN 20

Saprolegnia diclina -  Saprolegnia parasitica 17 
Saprolegnia ferax 10, 14,15 

путали c Achlya prolifera 15, 16 
сапролегниоз кишечника 17 

Saprolegnia parasitica 16, 17 
двусмысленный термин 17 
описание 16
первая концепция вида 16 
современная концепция вида 16,17 
UDN 20 

Saprolegnia shikotsuensis 11,17
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Saprolegniaceae 
генетическое родство 13 
как условно-патогенные первичные пара­
зиты 22
мейоз и половое размножение 13 14 
номенклатурный статус первых’ изолятов от 
рыб 15
U D f? ™  И выделение 300СП°Р 8, 12, 13, 30 

Scardinius erythrophtalmus 39 
Scolecobasidium (= Ochroconis) 68-72  
Scomber scombrus (обыкновенная скумбрия) 55 

цикл развития Ichthyophonus 45, 51-53  
Semotilus atromaculatus 19 
Silurus glanis 39 

лечение бранхиомикоза 41 
Stenotomus chrysops 62, 68 
Symphysodon axelrodi цв. табл. XX
- Т -
Taumelkranheit 54 
Tautogolabrus adspersus 62, 68 
Thraustotheca 8, 10 
Tilapia sp. (Cichlidae) 19 
Tinea tinea (линь) 39, 62 

бранхиомикоз 34
экспериментальный ихтиофоноз 58 59 

Trygon (Dasyatis) pastinacea 62, 64
- V -
Verticillium piscis 62, 72 
- X -
Xanthichithys ringens 62, 68 
Xiphophorus helleri 19 

экспериментальный сапролегниоз 25 
Xiphophorus maculatus 19
—Б—
Бактерии 

как причина UDN 20 
роль в «болезни лосося» 15 

«Болезнь Стаффа» 31 
Бранхиомикоз 

восприимчивые виды рыб 38, 39 
первые исследования 34 
профилактика и факторы окружающей среды 
41, 42
симптомы 38—40 
химиопрофилактика 42

- Г -
Гетероталлизм 13 
- 3-

Зооспорангии 8, 13, 30 
- И -
Ихтиофоноз 

болезнь недостаточности тиамина 43 
гистология 57, цв. табл. XVIII-XIX  
поражаемые органы 57, 58 
профилактика и лечение 61 
симптомы 56, цв. табл. XVII-XIX  

- М -
Малахитовый зеленый 

в качестве средства лечения сапролегниоза 
и бранхиомикоза 33,41, цв. табл. XII 

Метиленовый голубой 
в качестве средства лечения бранхиомикоза 41 

Метаболизм аскорбиновой кислоты у рыб 27 
Микроспоридии 61

- Н -
Натрий хлористый 

борьба с бранхиомикозом 41 
лечение сапролегниоза 34 

Негашеная известь (СаО) и бранхиомикоз 
41, 42

Недостаточность тиамина и ихтиофоноз 56 
_о_
Окраска гистологических ррезов 

реакция Шиффа с перйодной кислотой и до­
полнительным окрашиванием световым зе­
леным 31
уротропин-нитратом серебра методом Гро- 
котта31 1

- I I -
Полипланетизм 13 
- С -
Сапролегниоз 

влияние температуры 30 
в связи с ранами и повреждениями 25 
выделение и культивирование паразитов 28,

гипотеза об ослаблении хозяина 21, 23 
гипотеза патогенного штамма 20—23 
гипотеза стресса 26—28 
исторический обзор 14*-20 
макроскопические изменения 29-30, цв. табл.

места повреждений 23—25
метаболизм аскорбиновой кислоты у хозяина
27
отсутствие воспалительной реакции хозяина 32 
отсутствие специфичности в поражении тка­
ней хозяина 32
первое исследование тихоокеанского лосося 17 
первые данные 14 
природа и причины 20—28 
производство слизи 25 
протеолитические ферменты 23 
профилактика и лечение 33, 34 пв табл XII 
рыбная икра 31, цв. табл. V 
симптомы 29, 30
уровни кортикостероидов плазмы 27, 28 
«хватание за хвост» 31
экспериментально инфицированные рыбы 19 
эксперименты по инфицированию 24 25 

Сернокислая медь 
как альгицид в рыбоводных прудах 41—42 
лечение бранхиомикоза 41 

Стресс
недостаточность протеина 26—28 
патогенность грибов, уровни кортикостерои­
дов 26 

Стрессовые факторы 26
- Ф -
Фиксатор Буэна 31 
Формалин 

в качестве фиксатора 31 
лечение сапролегниоза 33

- Ц -
Ценоцитический таллом 7 
- Я -
Язвенный дермальный некроз (UDN) 14 20 31 

роль вируса 20 
— Saprolegnia 20 
эпизоотия лосося 18—20





Табл. III. Серебряный карась (Carassius auratus), пораженный baproiegma в 
хвостового стебля
Табл IV Хвостовой стебель гуппи (РоесШа reticulata) спустя 24 ч после того, ка 
он был поранен и заражен изолятом Saproiegnia . (Воспроизведено с любезного 
разрешения Нолард-Тинтигнер и Acta Zoologica et Pathologica Antverpiensia).



Табл V. Сапролегниоз икры радужной форели (Salmo gairdneri). (Воспроизведено 
с любезного разрешения Рейхенбаха-Клинке)

Сра®нен“ с незаряженной (а) и зараженной (б )  кожи и мышечной ткани 
и nnnBi ^  " 1  Пе 3 ■ 0 б Ратите внимание на слущивание эпидермиса и чешуи
световой зелены й.^*7О46"6'  5*Г!“ и т  C° mpaCtUm- деРмы в гинодерму и мьцнцы. ШИК -



световой зеленый, х 260



--------------Штг, - >
* '* u!H' Мы“ еЧНаЯ ткань гуппи (РоесШа reticulata), экспериментально заражен­

ной Асшуа sp. Ткань окрашена по методу Гомори-Грокотта уротропин-серебром 
при котором гифы окрашиваются в коричневато-черный цвет. Обратите внимание 
на сходство данного материала с материалом табл. VI, б и VII, особенно на некроз 
мышечной ткани и явное отсутствие воспалительной реакции в них. (Воспроизве- 
дено с любезного разрешения Нолард-Тинтигнер).



Табл. IX. Глаз гуппи (Poecilia reticulata), зараженного Achlya klebsiana. Окраска 
по методу Гомори-Грокотта. (Воспроизведено с любезного разрешения Нолард- 
Тинтигнер.)
Табл. X. Спинной мозг меченосца (Xiphophorus helleri), экспериментально заражен­
ного изолятом Saprolegnia. Окраска по методу Гомори-Грокотта. (Воспроизведено 
с любезного разрешения Нолард-Тинтигнер и Acta Zoologica et Pathologica Antver- 
piensia.)



Табл. XI. Сравнение незараженных (а) и зараженных (б) жаберных пластинок от 
половозрелого самца кижуча (Oncorhynchus kisutch). Два пурпурно-красных участ­
ка слева на табл. XI, а представляют собой хрящ жаберного лепестка, а зеленовато- 
голубые участки -  скопление эритроцитов. Справа и в центре табл. XI, б  в розовый 
цвет окрашены гифы сапролегний. ШИК -  световой зеленый; х 73



Табл. XII. Местная аппликация малахитового зеленого тихоокеанскому лососю, 
пораженному сапролегниозом, в рыбопитомнике
Табл. XIII. Карп (Cyprinus carpio) с удаленной жаберной крышкой для демонстра­
ции макроскопической картины бранхиомикоза. (Воспроизведено с любезного 
разрешения Рейхенбаха-Клинке.)



laDji. XIV. Branchiomyces sp. на жабрах карпа (Cyprinus carpio). (Воспроизведено 
с любезного разрешения Робертса.)
Табл. XV. Branchiomyces sp. из жабр уклейки (Alburnus alburnus alborella) из озера 
Магиор, Италия. Раздавленный препарат в поливиниллактофеноле голубом. HW -



Табл. XVI. Гифы Branchiomyces sp. в жабрах уклейки (Alburnus alburnus alborella) 
из озера Магиор, Италия. Окраска по Гридли. х 45. (Воспроизведено с любезного 
разрешения Гиуссани, Борони и Гримальди и М етопе dell’ Instituto Italiano Idrobio- 
logia.) *
Табл. XVII. Форель с Ichthyophonys-инфекцией мозга. Обратите внимание на искрив­
ление позвоночника. (Воспроизведено с любезного разрешения Western Fish Disease 
¥ o h r t r a t n r v  Rputtlp W ash ington .)



Табл. XVIII. ’’Покоящаяся спора” Ichthyophonus в почке радужной форели (Salmo 
gairdneri). Окраска по Май-Грюнвальду и Гимза. (Воспроизведено с любезного 
разрешения Western Fish Disease Laboratory, Seattle, Washington)
Табл. XIX. ’’Покоящиеся споры” Ichthyophonus в м озгу радужной форели (Salmo 
gairdneri). Окраска по Май-Грюнвальду и Гимза. (Воспроизведено с любезного 
разрешения Western Fish Disease Laboratory, Seattle, Washington.)



шения Рейхенбаха-Клинке.)
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Табл. XXI. ’’Покоящиеся споры” Ichthyophonus в печени желтохвостой лиманды 
(Limanda ferruginea). (Воспроизведено с любезного разрешения Рагиери и Ни- 
грелли.)
Табл XXII. Малек чавычи (Oncorhynchus tshawytscha), пораженный Phoma herbarum. 
Обратите внимание на желудок, заполненный жидкостью. (Воспроизведено с любез­
ного разрешения Western Fish Disease Laboratory, Seattle, Washington.)



Табл. XXIII. Микрофотография при небольшом увеличении стенки желудка молоди 
чавычи (Oncorhynchus tshawytscha) осеннего нереста, экспериментально зараженной 
Phoma herbarum. Окраска по Гимза. х 140. (Воспроизведено с любезного разреше­
ния Western Fish Disease Laboratory, Seattle, Washington.)
Табл. XXIV. Гифы Phoma herbarum из брюшной полости молоди чавычи (Oncor­
hynchus tshawytscha) осеннего нереста. Окраска ШИК -  реакция, х 1300. (Воспро­
изведено с любезного разрешения Western Fish Disease Laboratory, Seattle, Washington.)



Табл. XXV. Цисты Dermocystidium на жабрах нерки (Oncorhynchus nerka) при эпи­
зоотии в реке Нимпкиш (Британская Колумбия). (Воспроизведено с любезного 
разрешения Белла и Эвелина.)
Табл. XXVI. Срез жабр нерки (Oncorhynchus nerka) с цистами Dermocystidium. Окрас­
ка ШИК — световым зеленым. (Воспроизведено с любезного разрешения Белла 
и Эвелина.)



Табл. XXVIL Микрофотография при большом увеличении цист Dermocystiaium  
в жабрах нерки (Oncorhynchus пегка). В цистах видны ’’споры . Окраска ШИК — 
световым зеленым. (Воспроизведено с любезного разрешения Белла и Эвелина.)


