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АННОТАЦИЯ

Проведено  сравнительное изучение морфологии прикрепительных клапанов трех видов диплозоид 
(Monogenea: Diplozoidae) с жабр  рыб из загрязненных водоемов (р. Обь,  Рыбинское водохранилище,  
Россия) и незагрязненного  оз. Тана (Африка). Исследование прикрепительных клапанов выявило  большое 
число  аномалий у Paradiplozoon megan (Bychowsky et Nagibina,  1959) от язя и Diplozoon paradoxum 
von Nordmann,  1832 от леща,  пойманных в р. Обь и Рыбинском водохранилище. Различные аномалии 
строения клапанов обнаружены также у Paradiplozoon spp. от усачей из оз. Тана,  которое не испытывает 
промышленного  загрязнения. По  литературным данным аномалии в строении прикрепительного  аппарата 
у диплозоид обнаружены и в относительно  чистых водоемах. Только  в чистых водоемах регистрируется 
такой тип аномалий,  как образование зачатков пятого  и шестого  клапанов. Выдвигается гипотеза,  что  
загрязнение водоемов – не основная причина образования аномалий строения клапанов,  существует 
естественная (“фоновая”) частота встречаемости аномалий у диплозоид.

Ключевые слова: паразиты,  рыбы,  моногенеи,  Diplozoidae,  тератогенные нарушения,  загрязнение.

Основная часть загрязняющих веществ кон-
центрируется в донных отложениях,  накап- 
ливается в бентосных организмах и в даль-
нейшем передается по  трофическим цепям. 
К этим веществам относятся тяжелые метал-
лы и стойкие органические загрязнители,  ха-
рактеризующиеся низкой растворимостью 
в воде и хорошей растворимостью в липидах 
[Нахшина,  1985;  Никаноров и др.,  2000]. Мно-
гие из них характеризуются высокой хрони-

В  загрязненной водной среде,  особенно  
при наличии тяжелых металлов и стойких ор-
ганических загрязнителей,  у водных организ-
мов часто  наблюдаются различные нарушения 
функций и морфологических структур. Так,  
у личинок хирономид отмечаются деформации 
сильнохитинизированных структур  ротового  
аппарата под воздействием органических за-
грязняющих веществ [Томилина и др.,  2011;  
Гребенюк,  Томилина,  2014].
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ческой токсичностью,  способны вызывать ге-
нотоксические эффекты [Ulbrich,  Stahlmann,  
2004]. Жабры рыб,  по-видимому,  служат луч-
шим примером наиболее уязвимого  органа-ми-
шени,  быстро  реагирующего  на изменение 
качества воды. Структурные изменения,  про-
исходящие в жабрах рыб в присутствии за-
грязнителей,  подробно  рассмотрела В. Е. Ма-
тей [1996]. Под влиянием токсических веществ 
происходят гипертрофия и гиперплазия кле-
ток эпителия жабр,  слияние или скручивание 
респираторных ламелл,  образование пленки 
слизи на поверхности жабр,  затрудняющей 
диффузию газов.

На жабрах рыб паразитирует большое чис-
ло  видов моногеней. Питаясь кровью или сли-
зью рыб,  эти эктопаразиты могут получать 
загрязняющие вещества от хозяев. Вместе 
с тем,  контактируя с загрязненной водой,  они 
испытывают также непосредственное влияние 
содержащихся в  воде токсикантов. Извест-
ны примеры,  когда кишечные паразиты на-
капливали тяжелые металлы и полихлориро-
ванные бифенилы в бóльших концентрациях,  
чем окружающие ткани рыбы-хозяина [Sures,  
Taraschewski,  1995;  Brázová et al.,  2012;  Eras-
mus et al.,  2020]. Исследований,  демонстри-
рующих прямое влияние загрязняющих ве-
ществ на моногеней,  крайне мало  [Gheorgiu 
et al., 2006]. Разумно  ожидать,  что  загрязне-
ние затронет как рыбу-хозяина,  так и ее эк-
топаразитов,  особенно  моногеней,  населяю-
щих жабры.

Крупные моногенеи семейства Diplozoidae 
паразитируют у карповых рыб и прикрепля-
ются к жабрам с помощью склеротизирован-
ных прикрепительных клапанов. Аномалии 
развития этих клапанов ранее были отмечены 
у Diplozoon paradoxum (Nordmann, 1832) от 
леща в Куйбышевском [Жарикова и др.,  1992] 
и  Рыбинском водохранилищах [Куперман,  
1992;  Šebelová et al.,  2002],  у Paradiplozoon 
homoion (Bychowsky & Nagibina, 1959), P. er-
gensi (Pejčoch, 1968) и P. megan (Bychowsky & 
Nagibina, 1959) от голавля в р. Мораве,  Чехия 
[Šebelová et al., 2002]. В  водоемах на терри-
тории Польши аналогичные нарушения обна-
ружены у P. homoion и P. megan от плотвы,  
у P. bliccae (Reichtnbach-Klinke, 1961) от син-
ца и у D. paradoxum от леща [Dzika, 2002]. 
Аномалии строения элементов прикрепитель-
ного  аппарата обнаружены также у мелких 

моногеней рода Gyrodactylus в загрязненном 
ручье [Ройтман,  Соколов,  1998]. Во  всех пере-
численных примерах аномалии строения кла-
панов наблюдались в загрязненных участках 
водоемов и трактовались как результат мута-
генного  действия токсических веществ. В на-
стоящей статье проверяется гипотеза о  связи 
частоты аномалий прикрепительных клапа-
нов у трех видов диплозоонов с загрязнени-
ем водоема.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Всего  для исследования была собрана 131  
особь диплозоонов четырех видов (Paradiplozoon  
megan, Paradiplozoon spp.,  Diplozoon parado- 
xum) из трех различных водоемов. Моноге-
неи исследовались на наличие аномалий при-
крепительных клапанов с помощью стереоми-
кроскопа (Olympus CX43) с  использованием 
фазового  контраста и  программы анализа 
изображений. Задние концы червей с клапа-
нами фиксировали без окраски,  часть чер-
вей окрашивали уксусно-кислым кармином,  
обезвоживали в серии спиртов,  просветляли 
и заключали в канадский бальзам. Морфоло-
гия клапанов детально  изучена,  их строение 
сопоставлено  со  строением нормально  разви-
тых клапанов.

Река Обь. На участке реки г. Нижневар-
товск – г. Сургут – г. Ханты-Мансийск в июле 
2021 г. исследованы 62 язя Leuciscus idus L. 
(стандартная длина 24–40 см). Рыб приобре-
тали у рыбаков и исследовали на месте лова. 
Всего  найдено  32 экз. Paradiplozoon megan.

Средняя и нижняя Обь подвержена нефтя-
ному загрязнению,  продукты которого  содер-
жатся в воде и скапливаются в донных отло-
жениях,  негативно  влияя на все компоненты 
экосистемы реки [Московченко,  Бабушкин,  
2014;  Русских и др.,  2020].

Рыбинское водохранилище. Из данного  
водоема исследованы два вида рыб. Язи (стан-
дартная длина 17–39 см) в количестве 36 экз. 
пойманные сетью в августе–октябре 2021 г. в 
устье р. Сутки,  впадающей в Волжский плес 
водохранилища. Рыб доставляли в лаборато-
рию и  сразу исследовали на наличие пара- 
зитов. Лещи Abramis brama (длина тела 34–
43  см) в  количестве 31 экз. были пойманы 
в октябре 2021 г. донным тралом с экспедици-
онного  судна в Главном плесе водохранилища.  
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Пойманных рыб после умерщвления вскры-
вали в  лаборатории на судне. Всего  32 экз. 
P. megan от язей и 36 экз. D. paradoxum от ле-
щей были исследованы на наличие аномалий 
прикрепительных клапанов.

Зимой 1987 г. произошла крупная ава-
рия на очистных сооружениях г. Череповца 
и Череповецкого  металлургического  комби-
ната. В Шекснинский плес Рыбинского  водо-
хранилища поступил большой объем сточных 
вод коксохимического  производства [Флеров,  
1990]. Высокие концентрации полициклических 
углеводородов обнаружены в  рыбе [Козлов-
ская и др.,  1990]. Спустя 30 лет экологическая 
ситуация в водохранилище улучшилась,  но  
стойкие органические загрязнители по-преж-
нему остаются в донных отложениях и рас-
пространяются по  пищевым цепям [Герман 
и др.,  2010;  Чуйко  и др.,  2010].

Озеро Тана, Эфиопия. Из оз. Тана воз-
ле г. Бахар-Дар  исследовано  89 экз. усачей 
рода Labeobarbus (длина тела 23–51 см) в ав-
густе–октябре 2006–2008 гг. Рыб ловили се-
тью или приобретали у рыбаков. Сразу пос- 
ле отлова рыбы исследовались в лаборатории. 
Всего  31 экз. Paradiplozoon spp. было  собрано  
и исследовано  на наличие аномалий прикре-
пительных клапанов. В озере встречаются два 
разных вида рода Paradiplozoon.

Вода в озере имеет высокую мутность. Хотя 
озеро  не испытывает промышленного  загряз-
нения,  обнаружено  фекальное загрязнение 
и наличие токсичных цианобактерий,  особен-
но  у берегов и в устьях рек [Wondim,  2016;  
Goshu et al.,  2017].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Данные о   зараженности рыб приведе-
ны в  табл. 1. В норме у  диплозоонов имеет-
ся по  четыре клапана с левой и с правой сто-

рон (рис. 1,  а,  2,  а). У всех трех изученных 
нами видов диплозоонов обнаружены ано-
малии прикрепительных клапанов,  кото-
рые можно  разделить на несколько  типов: 
1) отсутствие отдельных клапанов (рис. 1,  е,  
2,  в);  2) формирование зачатка 5-го  клапа-
на (рис. 2,  г);  3) изменение размеров клапанов 
(рис. 1,  а,  в,  д,  2,  д);  4) деформация и отсут-
ствие нескольких склеритов на клапанах (см. 
рис. 1,  а,  д,  2,  б);  5) смещение левого  и пра-
вого  ряда клапанов относительно  друг дру-
га (рис. 1,  г);  6) комбинация перечисленных 
выше морфологических аномалий (табл. 2).

Наибольшее количество  аномалий прикре-
пительных клапанов обнаружено  у P. megan  
от язя из р. Обь (15,6 %  от числа исследо-
ванных особей). В Рыбинском водохранилище 
только  одна особь (2,8 %) P. megan от язя и две 
особи (5,6 %) D. paradoxum от леща имели 
аномалии. Главный плес водохранилища (мес- 
то  лова лещей) находится примерно  в 80 км 
от Шекснинского  плеса и слабо  пострадал во  
время аварии на Череповецком металлурги-
ческом комбинате. Волжский плес (место  лова 
язей) удален от Шекснинского  плеса на 120 км 
и  считается фоновым районом для бассейна 
Верхней Волги с низкой концентрацией хлор- 
органических соединений. В оз. Тана морфо-
логические аномалии имели три особи (9,7 %) 
Paradiplozoon spp.,  хотя озеро  не испытыва-
ет никакого  промышленного  загрязнения. Дан-
ные по  этим трем водоемам показывают,  что  
наибольший процент моногеней с аномалиями 
клапанов наблюдался в р. Обь,  испытывающей 
нефтяное загрязнение.

ОБСУЖДЕНИЕ

Паразитов рыб давно  используют как весь-
ма чувствительные индикаторы антропогенно-
го  загрязнения экосистем [Аникеева,  1982б;  

Т а б л и ц а  1
Экстенсивность (ЭИ, %) и интенсивность инвазии (ИИ) рыб диплозоонами в различных водоемах

Вид
р. Обь Рыбинское водохранилище оз. Тана

ЭИ ИИ* ЭИ ИИ* ЭИ ИИ*

D. paradoxum – – 51,6 1,7 (1–3) – –

P. megan 6,5 8 (2–18) 11,1 8 (2–10) – –

Paradiplozoon sp. – – – – 19,1 1,8 (1–5)

* Указано  среднее,  в скобках – минимальное и максимальное количество  паразитов на одну особь хозяина.



523

Куперман,  1992]. Моногенеи как эктопара- 
зиты,  которые находятся в непосредственном 
контакте с водными загрязнителями и имеют 
прямой жизненный цикл,  идеально  подходят 

для оценки экологического  состояния водоемов. 
Мелкие моногенеи очень чувствительны к ка-
честву воды и реагируют на загрязнение сни-
жением численности и видового  разнообразия 

Рис. 1. Прикрепительный аппарат Paradiplozoon megan. а – нормальное расположение и размер  клапа-
нов;  б – деформация и отсутствие склеритов в правом ряду;  в – аномально  маленький размер  клапана 
в левом ряду и асимметричное расположение рядов клапанов;  г – асимметричное расположение рядов 
клапанов;  д – деформация склеритов;  е – отсутствие левого  ряда клапанов;  неокрашенные препараты. 

Размерная шкала во  всех случаях 200 мкм
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[Аникеева,  1982а;  Жарикова,  1993;  Dušek et 
al.,  1998]. Крупные моногенеи сем. Diplozoidae 
проявляют устойчивость ко  многим факто-
рам антропогенного  воздействия на водоемы. 
Они положительно  реагируют на эвтрофи-
рование водоемов [Koskivaara, Valtonen, 1991; 
Zargar et al., 2012],  на воздействие промыш-
ленных стоков [Куперман,  1992;  Šebelová et 
al., 2002],  устойчивы к  повышению солено-
сти воды [Дубинин,  1948;  Османов,  Юсупов,  
1985],  но  отрицательно  реагируют на повы-
шенные концентрации металлов [Gilbert, Av-
enant-Oldewage,  2016] и закисление водоемов 

[Жохов,  Тютин,  1994]. Разные виды диплозо-
ид по-разному реагируют на стоки целлюлоз-
но-бумажных заводов [Аникеева,  1982а;  Ko-
skivaara, Valtonen, 1991].

Аномалии в  структуре прикрепительных 
органов Diplozoidae были известны давно  
[Bovet, 1967; Oliver, Reichenbach-Klinke, 1973]. 
Тератогенные нарушения разного  типа в боль-
шом количестве были найдены у Paraiplozoon 
homoion gracile (Reichenbach-Klinke, 1961) от 
Barbus meridionalis Risso, 1827 из небольших 
рек в Восточных Пиренеях,  Франция [Oliver, 
1970; Oliver, Reichenbach-Klinke, 1973]. В дан-

Рис. 2. Прикрепительный аппарат Paradiplozoon spp. а – нормальное расположение и размер  клапанов 
(неокрашенный препарат,  фазовый контраст);  б – аномально  маленький размер  клапана в левом ряду 
(неокрашенный препарат);  в – отсутствие четвертого  клапана в обоих рядах (окрашенный кармином пре-
парат);  г – зачаток пятого  клапана в левом ряду (окрашенный кармином препарат,  фазовый контраст). 

Размерная шкала во  всех случаях 200 мкм
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ных работах ничего  не сообщается о  качестве 
воды в исследованных реках,  лишь высказы-
вается сомнение в их загрязненности. По-види-
мому,  эти реки можно  считать незагрязнен-
ными. Причины морфологических аномалий 
авторы связывают с  температурой,  вероят-
но,  ориентируясь на работу Бовета [Bovet,  
1967],  в  которой у  Diplozoon paradoxum  
в  эксперименте наблюдались нарушения 
в  строении клапанов при развитии яиц как 
при низкой,  так и высокой температуре.

После публикации статьи Б. И. Купермана 
[1992] с фотографиями аномально  сформиро-
ванных клапанов у  D. paradoxum в резуль-
тате экологической катастрофы на Рыбинском 
водохранилище эта тема вновь привлекла вни-
мание паразитологов. Аналогичные аномалии 
были описаны у целого  ряда видов диплозоид 
[Ройтман,  Соколов,  1998;  Dzika, 2002; Šebe-
lová et al., 2002; Dzika et al., 2007]. Для исследо-
ваний выбирали загрязненные и контрольные 
(“чистые” или “относительно  чистые”) водо-
емы. При этом моногенеи с аномалиями при-
крепительных клапанов были найдены как 
в загрязненных,  так и в “чистых” водоемах,  
но  процент особей с  аномалиями в  загряз-
ненных водоемах был выше,  чем в “чистых”. 

В нашем исследовании аномалии прикрепи-
тельных клапанов обнаружены у P. megan как 
в р. Оби,  испытывающей нефтяное загрязне-
ние,  так и в относительно  чистом участке Ры-
бинского  водохранилища.

Из представленных результатов ясно,  что  
токсиканты влияют на морфологию моноге-
ней,  и наиболее ярко  это  проявляется в за-
грязненных водоемах [Куперман,  1992;  Ройт- 
ман,  Соколов,  1998;  Dzika, 2002; Šebelová et 
al., 2002; Dzika et al., 2007]. Аномалии органов 
прикрепления могут быть обусловлены мута-
генным действием токсических веществ,  на-
ходящихся в воде и,  вероятно,  накопленных 
в тканях и органах рыб-хозяев. Однако  наше 
исследование показало,  что  подобные анома-
лии строения клапанов встречаются у моно-
геней и в действительно  чистом оз. Тана,  не 
испытывающем промышленного  загрязнения.

Накопленный к настоящему времени мате-
риал показывает,  что  наиболее распростра-
ненными типами аномалий являются наруше-
ние симметрии расположения рядов клапанов,  
уменьшение количества клапанов и деформа-
ция их строения и размеров. Перечисленные 
аномалии можно  обнаружить у целого  ряда 
представителей Octomacrinea,  описанных  

Т а б л и ц а  2
Аномалии прикрепительных клапанов диплозоонов

Вид Водоем

Номер   
паразита 

и положение 
клапанов*

Описание аномалии

P. megan р. Обь № 1–4Л Размер  клапана меньше,  чем размер  3Л;  срединная пласти-
на деформирована;  остроконечная шпора меньшего  размера,  
чем у 3Л

№ 2–3П Размер  клапана меньше,  чем размер  4П и 2П;  клапан асим-
метричен

№ 3–4П Левая половина клапана недоразвита

№ 4–2Л,   
3Л,  3П

Левый и правый ряды клапанов расположены несимметрично,  
смещены друг относительно  друга;  3Л и 3П клапаны шире,  
чем 4Л и 4П;  2Л асимметричен и меньшего  размера,  чем 2П

№ 5 Левый и правый ряды клапанов смещены относительно  друг 
друга

P. megan Рыбинское  
водохранилище

№ 1 Полностью отсутствует левый ряд клапанов

D. paradoxum » № 1,  2 Полностью отсутствует правый ряд клапанов

Paradiplozoon sp. оз. Тана № 1–4Л Размер  клапана меньше,  чем размер  3Л;  клапан недоразвит

№ 2 В левом и правом ряду по  три клапана вместо  четырех

№ 3 В левом ряду виден зачаток пятого  клапана

* Л – левое,  П – правое положение клапанов.
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из незагрязненных водоемов [Хотеновский,  
1985]. В норме у диплозоид два ряда клапанов 
4 : 4 расположены продольно  и симметрично  
по  обе стороны клапана. Нередко  наблюдает-
ся смещение левого  и правого  рядов клапа-
нов относительно  друг друга,  так что  четвер-
тый клапан правого  ряда находится против 
первого  клапана левого  ряда или один ряд 
клапанов повернут на 45 градусов по  отно-
шению к другому. Есть примеры,  когда ряды 
клапанов расположены не параллельно  друг 
другу,  а последовательно  (один над другим). 
Подобный тип аномалий можно  заметить 
у Paradiplozoon schizothorazi (Iksanov, 1965), 
P. capoetobrama (Gavrilova, 1964), P. alburni 
Khotenovsky, 1982, Paradiplozoon doi (Ha Ky, 
1971) [Хотеновский,  1985]. Уменьшение количе-
ства клапанов описано  для Sindiplozoon diplo-
discus (Nagibina, 1965), Paradiplozoon amurense 
(Achmerov, 1974), P. tadzhikistanicum (Gavrilo-
va et Dzhalilov, 1965), Afrodiplozoon polycoty-
leus (Paperna, 1973) [Хотеновский,  1985]. При 
переописании последнего  вида авторы специ-
ально  отметили,  что  число  клапанов в рядах 
регулярно  меняется от 8 до  9 [Přikrylová et al., 
2018] или от 8 до  10 [Paperna, 1973]. У P. ho- 
moion gracile в горных реках Франции [Oli- 
ver, Reichenbach-Klinke, 1973] обнаружены 
аномалии клапанов всех типов,  в том числе 
образование зачатков пятого  и шестого  кла-
панов. В  нашем материале из оз. Тана так-
же была найдена одна особь Paradiplozoon sp. 
с  зачатком пятого  клапана. Аномалии кла-
панов у  перечисленных выше видов обна-
ружены в  водоемах,  не подверженных за-
грязнению. Например,  особи S. diplodiscus 
и P. amurense с отсутствующими клапанами 
описаны из оз. Болонь (приток Амура в Хаба-
ровском крае),  на берегах которого  нет круп-
ных населенных пунктов [Хотеновский,  1985]. 
Образование зачатков дополнительных кла-
панов,  вероятно,  редкий или видоспецифич-
ный тип аномалий у диплозоид. Бовет [Bovet, 
1967] специально  отмечает отсутствие этого  
типа аномалий у Diplozoon paradoxum,  хотя 
им были просмотрены несколько  сотен червей.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Аномально  сформированные клапаны у ди-
плозоид от пресноводных рыб могут рассма-
триваться как тератогенные нарушения и ис-

пользоваться как чувствительный индикатор  
качества воды,  в том числе,  ее загрязнения 
генотоксикантами. Однако  при этом необходи-
мо  учитывать,  что  аномалии в строении при-
крепительного  аппарата у  диплозоид могут 
быть обнаружены и в  относительно  чистых 
водоемах. Кроме того,  разные виды диплозоид 
и различные виды аномалий,  по-видимому,  
характеризуются разной чувствительностью 
и  прогностической ценностью. В  частности,  
пока не ясно,  можно  ли рассматривать по-
явление зачатков дополнительных клапанов,  
известных пока из оз. Тана и  пиренейских 
рек [Oliver, Reichenbach-Klinke, 1973],  как ви-
доспецифичный тип нарушений?  Для окон-
чательного  решения вопроса о   том,  какова 
естественная (“фоновая”) частота встречае-
мости аномалий у диплозоид и какие из из-
вестных типов аномалий прикрепительного  
аппарата действительно  связаны с качеством 
среды,  требуется накопление данных по  раз-
личным видам диплозоид,  обитающих в дей-
ствительно  чистых водоемах,  а также в водо-
емах с различным набором токсикантов.

Исследование выполнено  при поддержке Прави-
тельства Тюменской области в рамках проекта За-
падно-Сибирского  межрегионального  научно-обра-
зовательного  центра № 89-ДОН (2).
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Is water pollution the only cause of abnormalities  
of the attachment clamps of monogeneans (Diplozoidae),  

a parasite of freshwater fish?
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A comparative study of the haptoral morphology of three species of diplozoon (Monogenea: Diplozoidae) 
from the gills of fish from polluted water bodies (the Obʼ River, Rybinsk Reservoir, Russia) and unpolluted 
Lake Tana (Africa) has been made. An examination of the haptors of Paradiplozoon megan (Bychowsky et 
Nagibina, 1959) from ide and Diplozoon paradoxum von Nordmann, 1832 from bream caught in the Obʼ 
River and Rybinsk reservoir has revealed a large number of abnormalities of the attachment clamps. Vari-
ous abnormalities of the attachment clamps were also found in Paradiplozoon spp. from the barbel from the 
Lake Tana, which does not experience industrial pollution. According to the literature data, abnormalities in 
the structure of the attachment haptor in diplosoids were also found in relatively clean water bodies. Only 
in unpolluted water bodies such type of abnormalities as the formation of rudiments of the fifth and sixth 
clamps was recorded. It is hypothesized that pollution of water is not the main reason for the formation of 
anomalies in the structure of clamps, there is a native (“genetic background”) frequency of occurrence of 
abnormalities in Diplozoidae.
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