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Èçó÷åíà ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ, ñåçîííûå àñïåêòû ðàñïðåäåëåíèÿ ÷èñ-
ëåííîñòè è ðàçìåðíîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè öåñòîäû Proteocephalus longicollis
(Zeder, 1800), ïîääåðæèâàåìîé òðîôè÷åñêèìè ñâÿçÿìè ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ïëàíê-
òîôàãîâ — ðÿïóøêè Coregonus albula è êîðþøêè Osmerus eperlanus Îíåæñêîãî îçå-
ðà. Âûÿâëåíû ðàçëè÷èÿ â ðàñïðåäåëåíèè ÷èñëåííîñòè öåñòîäû â ïîïóëÿöèè õîçÿåâ,
ðàçìåðíî-âîçðàñòíîé ñòðóêòóðå è ñîîòíîøåíèè ïðåðåïðîäóêòèâíîé è ðåïðîäóêòèâ-
íîé ñòàäèé â ãîñòàëüíûõ ãðóïïèðîâêàõ ïàðàçèòà. Ïîêàçàíî, ÷òî ôîðìèðîâàíèå ïðî-
ñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû P. longicollis îïðåäåëÿåòñÿ îñîáåííîñòÿìè ïîïóëÿöèé ðÿ-
ïóøêè è êîðþøêè â Îíåæñêîì îçåðå, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíî ÷àñòè÷íîå ïåðåêðûâà-
íèå ýêîëîãè÷åñêèõ íèø è îòëè÷èÿ â èñïîëüçîâàíèè ïèùåâûõ ðåñóðñîâ, ÷òî
îïðåäåëÿåò äèíàìèêó çàðàæåíèÿ èññëåäóåìûõ ðûá.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: Osmerus eperlanus, Coregonus albula, Proteocephalus longicollis,
ýêîëîãèÿ.

Ðàñïðåäåëåíèå ïàðàçèòîâ â ïîïóëÿöèè õîçÿåâ èìååò àãðåãèðîâàííûé
õàðàêòåð, êîòîðûé âûðàæàåòñÿ â òîì, ÷òî ëèøü åäèíè÷íûå îñîáè ðûá çàðà-
æåíû áîëüøèì êîëè÷åñòâîì ïàðàçèòîâ, à îñòàëüíûå èìåþò íèçêóþ èíòåí-
ñèâíîñòü çàðàæåíèÿ, ëèáî ñâîáîäíû îò ïàðàçèòîâ. Èñêëþ÷åíèé èç ýòîãî
ïðàâèëà ïðàêòè÷åñêè íåò. Ýòî ïîçâîëèëî Êðîôòîíó (Crofton, 1971) ïîêà-
çàòü, ÷òî íåãàòèâíîå áèíîìèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå (ÍÁÐ) õîðîøî ìîäåëè-
ðóåò ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëåííîñòè ïàðàçèòîâ è ÿâëÿåòñÿ õàðàêòåðíîé ÷åðòîé
ïàðàçèòèçìà. Ýòî ïîëîæåíèå ïîëó÷èëî ðàçâèòèå âî ìíîãèõ ðàáîòàõ, â òîì
÷èñëå è â íàøèõ èññëåäîâàíèÿõ, îñíîâàííûõ íà íàáëþäåíèÿõ çà ïðèðîä-
íûìè ïîïóëÿöèÿìè ïàðàçèòîâ (Ïàâëîâ, Èåøêî, 1986; Èåøêî è äð., 2008,
2009à, á, 2010).

Ðàçëè÷íûå âèäîâûå è ýêîëîãè÷åñêèå ãðóïïèðîâêè õîçÿåâ â ñèëó îñîáåí-
íîñòåé ïèòàíèÿ, ïîâåäåíèÿ è áèîòîïè÷åñêîé ïðèóðî÷åííîñòè îïðåäåëÿþò
âñòðå÷àåìîñòü ïàðàçèòîâ è îñîáåííîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ èõ ÷èñëåííîñòè.
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Ðàáîòû ïîäîáíîãî ïëàíà íåìíîãî÷èñëåííû, à âîïðîñû âíóòðèïîïóëÿöèîí-
íîé äèôôåðåíöèàöèè ïàðàçèòîâ è â ÷àñòíîñòè ãîñòàëüíîé ñïåöèôè÷íîñòè
èçó÷åíû íåäîñòàòî÷íî (Èåøêî, Àíèêèåâà, 1980; Èåøêî, Ãîëèöûíà, 1984;
Ôîðòóíàòî, 1987; Èåøêî, 1988; Ðèí÷èíî, 1990; Ãè÷åíîê, 1995; Hanzelova
et al., 1995, 2015).

Öåñòîäû êàê ïàðàçèòû ñî ñëîæíûì öèêëîì ðàçâèòèÿ ÿâëÿþòñÿ óäîáíîé
ìîäåëüþ èññëåäîâàíèÿ çàêîíîìåðíîñòåé ôîðìèðîâàíèÿ è óñòîé÷èâîñòè
ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ïîïóëÿöèé ïàðàçèòîâ. Öåñòîäà Proteo-
cephalus longicollis — ïàðàçèò øèðîêîãî êðóãà õîçÿåâ. Òèïè÷íûå õîçÿå-
âà — ñèãîâûå — ïëàíêòîôàãè ñåì. Coregonidae (Ôðåçå, 1965). Æèçíåííûé
öèêë P. longicollis ïðîõîäèò ñ ó÷àñòèåì îäíîãî ïðîìåæóòî÷íîãî õîçÿè-
íà — âåñëîíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ. Ñåçîííàÿ äèíàìèêà çàðàæåííîñòè ðûá
P. longicollis èçó÷åíà ó êðóïíîé ôîðìû ðÿïóøêè, îáèòàþùåé â ìàëûõ âî-
äîåìàõ Âîõòîçåðñêî-Âåíäþðñêîé ãðóïïû îçåð (Àíèêèåâà è äð., 1983).
Â ïîñëåäíèå ãîäû óñòàíîâëåíî, ÷òî ïàðàçèò âñòðå÷àåòñÿ ó åâðîïåéñêîé êî-
ðþøêè Osmerus eperlanus Linnaeus (Willemse, 1969; Àíèêèåâà, 1998). Ñâå-
äåíèÿ î áèîëîãèè è îñîáåííîñòÿõ ðàçâèòèÿ P. longicollis â êîðþøêå êðàéíå
îãðàíè÷åííû (Àíèêèåâà, Èåøêî, 2010).

Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû ÿâèëîñü èçó÷åíèå è ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç
ñåçîííîé äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè è àãðåãèðîâàííîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ
öåñòîäû P. longicollis â ïîïóëÿöèÿõ ðÿïóøêè è êîðþøêè, à òàêæå ðîëè
èññëåäîâàííûõ âèäîâ õîçÿåâ â ôîðìèðîâàíèè ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòó-
ðû ïîïóëÿöèè ãåëüìèíòà.

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÈÊÀ

Ìàòåðèàëîì ïîñëóæèëè ñáîðû öåñòîä èç ðÿïóøêè è êîðþøêè ñåâå-
ðî-âîñòî÷íîé ÷àñòè Îíåæñêîãî îçåðà (Êóçàðàíäñêîå Îíåãî). Ìåòîäîì íå-
ïîëíîãî ïàðàçèòîëîãè÷åñêîãî âñêðûòèÿ â îêòÿáðå 2012 ã. áûëî èññëåäîâà-
íî 95 ýêç. ðÿïóøêè è 50 ýêç. êîðþøêè, â 2013 ã. — â ìàå 81 ýêç. ðÿïóøêè, â
èþíå 15 ýêç. ðÿïóøêè è 47 ýêç. êîðþøêè (10 èþíÿ è 24 èþíÿ), â ñåíòÿá-
ðå — 15 ýêç. ðÿïóøêè è 15 ýêç. êîðþøêè. Ñáîð è îáðàáîòêà ïàðàçèòîëî-
ãè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ïðîâîäèëèñü ñòàíäàðòíûìè ìåòîäàìè (Áûõîâñêàÿ-
Ïàâëîâñêàÿ, 1985). Îïðåäåëÿëè ïîêàçàòåëè âñòðå÷àåìîñòè P. longicollis:
ýêñòåíñèâíîñòü èíâàçèè (Ý), èíòåíñèâíîñòü èíâàçèè è èíäåêñ îáèëèÿ
(ÈÎ). Â âîçðàñòíîé ñòðóêòóðå ïàðàçèòà âûäåëÿëè 4 ñòàäèè: ïëåðîöåðêîè-
äû, íåäàâíî ïîïàâøèå â ðûáó; ìîëîäûå íåïîëîâîçðåëûå îñîáè; ïîëîâîç-
ðåëûå ñî ñôîðìèðîâàííûìè ðåïðîäóêòèâíûìè îðãàíàìè è ïîëîâîçðåëûå ñ
ÿéöàìè â ìàòêå. Ïåðâûå äâå ñòàäèè îòíîñèëèñü ê ïðåðåïðîäóêòèâíîé
ãðóïïèðîâêå ïàðàçèòà, òðåòüÿ è ÷åòâåðòàÿ — ðåïðîäóêòèâíîé (âçðîñëîé).
Âçðîñëûõ ãåëüìèíòîâ èçìåðÿëè ïîñëå èõ ðàññëàáëåíèÿ â âîäå.

Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç çàðàæåííîñòè è ðàñïðåäåëåíèÿ ÷èñëåííîñòè ïà-
ðàçèòîâ âûïîëíÿëñÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû PAST.3 (Hammer et al.,
2001) è ïðîãðàììû Quantitative Parasitology (Rozsa et al., 2000). Ñòåïåíü àã-
ðåãèðîâàííîñòè öåñòîä â ïîïóëÿöèè õîçÿåâ îöåíèâàëàñü ñ èñïîëüçîâàíèåì
ïàðàìåòðà k ÍÁÐ, à òàêæå ïî îòíîøåíèþ äèñïåðñèè D ê ñðåäíåé ÷èñëåí-
íîñòè M.
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ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ

Çàðàæåííîñòü ðÿïóøêè â òå÷åíèå âñåãî ïåðèîäà èññëåäîâàíèÿ áûëà
îòíîñèòåëüíî âûñîêîé. Âñòðå÷àåìîñòü öåñòîä ó êîðþøêè èìåëà ìàêñè-
ìàëüíûå çíà÷åíèÿ â íà÷àëå èþíÿ, à îñåíüþ èç 50 èññëåäîâàííûõ ðûá áûëî
çàðàæåíî òîëüêî 7. Ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëåííîñòè öåñòîä â ïîïóëÿöèÿõ ðÿ-
ïóøêè è êîðþøêè ìîäåëèðîâàëîñü íåãàòèâíî-áèíîìèàëüíûì ðàñïðåäåëå-
íèåì (ÍÁÐ). Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâèëè äàííûå ïî çàðàæåííîñòè êîðþøêè
îñåíüþ, êîãäà ðàñïðåäåëåíèå öåñòîä ñîãëàñîâàëîñü ñ ðàñïðåäåëåíèåì Ãàì-
ìà, êîòîðîå òàêæå îòíîñèòñÿ ê àãðåãèðîâàííîìó òèïó ðàñïðåäåëåíèÿ (ñì.
òàáëèöó).

Õàðàêòåð àãðåãèðîâàííîñòè öåñòîä â ðàçíûõ âèäàõ õîçÿåâ è â ðàçíûå
ñåçîíû ãîäà èìåë âûðàæåííóþ äèíàìèêó. Âåñíîé ðàñïðåäåëåíèå öåñòîä â
ðÿïóøêå äîñòîâåðíî îòëè÷àëîñü îò ðàñïðåäåëåíèÿ ïàðàçèòîâ â êîðþøêå
(òåñò Êîëìîãîðîâà-Ñìèðíîâà DN = 0.78 ïðè ð < 0.05, óðîâåíü äîñòîâåðíî-
ñòè 95 %). Ñõîäíûé òèï ðàñïðåäåëåíèÿ öåñòîä â îáîèõ âèäàõ õîçÿåâ îòìå-
÷åí ëåòîì (ïî òåñòó Êîëìîãîðîâà—Ñìèðíîâà äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé íå
îáíàðóæåíî DN = 0.4 ïðè ð > 0.05, óðîâåíü äîñòîâåðíîñòè 95 %). Îñåíüþ
æå ðàñïðåäåëåíèå ïàðàçèòîâ â ðÿïóøêå è êîðþøêå âíîâü äîñòîâåðíî ðàç-
ëè÷àëîñü (DN = 0.86 ïðè ð < 0.05, óðîâåíü äîñòîâåðíîñòè 95 %).

Îòíîøåíèå ñòàòèñòè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ñðåäíåé ÷èñëåííîñòè öåñòîä
(Ì) è åå äèñïåðñèè (D), õàðàêòåðèçóþùèõ àãðåãèðîâàííîñòü ðàñïðåäåëå-
íèÿ ïàðàçèòîâ, â ðàçíûõ âèäàõ õîçÿåâ áûëî ðàçëè÷íûì (ðèñ. 1). Äëÿ âûáîð-
êè öåñòîä èç êîðþøêè óðàâíåíèå ðåãðåññèè èìåëî âèä D = 2.27 M1.096 ïðè
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Ïîêàçàòåëè âñòðå÷àåìîñòè Proteocephalus longicollis â ðàçíûõ âèäàõ õîçÿåâ

Prevalence of Proteocephalus longicollis in different hosts

Õîçÿèí, äàòà
èññëåäîâàíèé Ðÿïóøêà Êîðþøêà

Ïîêàçàòåëè 28 ìàÿ 10 èþíÿ 12 ñåíòÿáðÿ 10 èþíÿ 24 èþíÿ 12 ñåíòÿáðÿ

Èññëåäîâàíî ðûá,
ýêç.

23 15 15 30 15 50

Çàðàæåíî, ýêç. 13 13 11 28 9 7

Çàðàæåííîñòü, % 56.5 86.7 73.3 93.3 60 14

Ñðåäíÿÿ èíòåíñèâ-
íîñòü çàðàæå-
íèÿ, ýêç./íà ðûáó
(M)

1.57 4.93 3.47 6.6 2.4 0.26

Äèñïåðñèÿ (D) 4.62 35.07 10.27 18.11 5.83 0.52

Àãðåãèðîâàííîñòü
D/M

2.94 7.11 2.96 2.74 2.43 2.00

×èñëî ñòåïåíåé
ñâîáîäû

3 6 5 10 4 —*

Õè2 3.89 6.99 8.22 7.38 4.98 —

Îöåíêà ïàðàìåòðà
ÍÁÐ, k

0.79 0.97 1.24 3.18 0.91 —

Ï ð è ì å ÷ à í è å. * — ïàðàìåòð k íå ðàññ÷èòûâàëñÿ, ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëåííîñòè ìîäåëèðîâàëîñü
Ãàììà çàêîíîì.



êîýôôèöèåíòå äåòåðìèíàöèè R2 = 0.999, à äëÿ âûáîðêè öåñòîä èç ðÿïóø-
êè — D = 1.972M1.636 ïðè R2 = 0.888.

Âîçðàñòíàÿ ñòðóêòóðà ãåëüìèíòà â ðÿïóøêå â òå÷åíèå âñåãî ïåðèîäà íà-
áëþäåíèé ïðåäñòàâëåíà îñîáÿìè íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ. ×èñëåí-
íîñòü ïëåðîöåðêîèäîâ óâåëè÷èâàëàñü â òå÷åíèå îñåííèõ è çèìíèõ ìåñÿ-
öåâ, áûëà ìàêñèìàëüíîé â ìàå è ñíèæàëàñü â èþíå. Íàëè÷èå ïîëîâîçðåëûõ
îñîáåé ñâèäåòåëüñòâóåò î âîçìîæíîñòè ïîëèöèêëè÷íîãî ðàçâèòèÿ ãåëü-
ìèíòà â óñëîâèÿõ Îíåæñêîãî îçåðà (ðèñ. 2). Â êîðþøêå â îñåííèå ìåñÿöû
âñòðå÷àëèñü òîëüêî íåïîëîâîçðåëûå îñîáè (ïëåðîöåðêîèäû, íåäàâíî ïî-
ïàâøèå â ðûáó, è ìîëîäûå ãåëüìèíòû). Â íà÷àëå èþíÿ ïðèñóòñòâîâàëè öå-
ñòîäû íà 3 ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ: ïëåðîöåðêîèäû, ìîëîäûå íåïîëîâîçðåëûå è
ïîëîâîçðåëûå îñîáè. Ïëåðîöåðêîèäû è ìîëîäûå íåïîëîâîçðåëûå îñîáè
ïðåîáëàäàëè, ïîëîâîçðåëûå îñîáè áûëè ìàëî÷èñëåííû è ñîñòàâëÿëè 14 %
îò îáùåé ÷èñëåííîñòè. ×åðåç 2 íåäåëè (â êîíöå èþíÿ) â âûáîðêå âñòðå÷à-
ëèñü âñå ñòàäèè ðàçâèòèÿ ãåëüìèíòà. Ïîëîâîçðåëûå îñîáè ñîñòàâëÿëè
îñíîâó ÷èñëåííîñòè. Çðåëûå îñîáè ñ ÿéöàìè áûëè åäèíè÷íû. Ïëåðîöåðêî-
èäû è íåïîëîâîçðåëûå îñîáè ìàëî÷èñëåííû (ðèñ. 3).

Äàëåå íàìè áûëî ïðîâåäåíî ñîïîñòàâëåíèå âûáîðîê èç ðÿïóøêè è
êîðþøêè, ñîáðàííûõ îäíîâðåìåííî 10.06.2013 ã. Ðàíæèðîâàíèå ÷àñòîò
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Ðèñ. 1. Îòíîøåíèå Lg äèñïåðñèè ê Lg ñðåäíåé ÷èñëåííîñòè öåñòîäû Proteocephalus longi-
collis, ïàðàçèòèðóþùåé ó êîðþøêè (À) è ó ðÿïóøêè (Â).

Ïðÿìàÿ ëèíèÿ — ìîäåëü ñòåïåííîãî óðàâíåíèÿ ðåãðåññèè; äëÿ êîðþøêè D = 2.3 M1.1, R2 = 0.99, äëÿ
ðÿïóøêè D = 1.97 M1.6, R2 = 0.89.

Fig. 1. Relation Lg variance to Lg average density of Proteocephalus longicollis from smelt (A)
and vendace (B).



âñòðå÷àåìîñòè îñîáåé â âàðèàöèîííûõ ðÿäàõ ïîêàçàëî, ÷òî âûáîðêè ãåëü-
ìèíòà èç ðàçíûõ âèäîâ õîçÿåâ ðàçëè÷àëèñü õàðàêòåðîì ÷àñòîòíîãî ðàñïðå-
äåëåíèÿ è ìîäàëüíûìè êëàññàìè. Â âûáîðêå èç ðÿïóøêè äîìèíèðîâàë
îäèí ÷àñòîòíûé êëàññ ñ èíòåíñèâíîñòüþ 1—4 îñîáè ãåëüìèíòà (70 % ÷èñ-
ëåííîñòè). Âñå äðóãèå ÷àñòîòíûå êëàññû áûëè ìàëî÷èñëåííû. Ðàñïðåäåëå-
íèå ãåëüìèíòîâ â âûáîðêå èç êîðþøêè áûëî áîëåå âûðîâíåííûì è ðàñòÿ-
íóòûì (ðèñ. 4).

Âûáîðêè ãåëüìèíòà èç ðàçíûõ âèäîâ õîçÿåâ ðàçëè÷àëèñü òàêæå ñîîòíî-
øåíèåì ïðåðåïðîäóêòèâíîé è ðåïðîäóêòèâíîé ãðóïïèðîâîê. Â âûáîðêå èç
êîðþøêè ïðåîáëàäàëè íåïîëîâîçðåëûå îñîáè. Ïîëîâîçðåëûå ãåëüìèíòû
âñòðå÷àëèñü çíà÷èòåëüíî ðåæå, à èõ èíäåêñ îáèëèÿ áûë íèæå, ÷åì èíäåêñ
îáèëèÿ íåïîëîâîçðåëûõ îñîáåé. Ïî âñåé âèäèìîñòè, äëÿ ïîïóëÿöèè êî-
ðþøêè îòìå÷àåòñÿ âûñîêàÿ ñìåðòíîñòü öåñòîä. Â ñèëó ýòèõ ïðè÷èí óðàâ-
íåíèå ðåãðåññèè, õàðàêòåðèçóþùåå îòíîøåíèå äèñïåðñèè D ê ñðåäíåé
÷èñëåííîñòè M öåñòîä, â ïîïóëÿöèè êîðþøêè èìåëî íèçêèå çíà÷åíèÿ ïà-
ðàìåòðà b (ðèñ. 1). Äëÿ ïîïóëÿöèè ãåëüìèíòîâ èç ðÿïóøêè ñîîòíîøåíèå
âîçðàñòíûõ ãðóïïèðîâîê áûëî èíûì: ïîëîâîçðåëûå îñîáè âñòðå÷àëèñü
÷àùå, ÷åì íåïîëîâîçðåëûå, à èíäåêñ îáèëèÿ ïðåðåïðîäóêòèâíîé è ðåïðî-
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Ðèñ. 2. Ñåçîííàÿ äèíàìèêà âîçðàñòíîé ñòðóêòóðû Proteocephalus longicollis â ðÿïóøêå.

Fig. 2. Seasonal dynamics of age structure of Proteocephalus longicollis in vendace.

Ðèñ. 3. Ñåçîííàÿ äèíàìèêà âîçðàñòíîé ñòðóêòóðû Proteocephalus longicollis â êîðþøêå.

Fig. 3. Seasonal dynamics of age structure of Proteocephalus longicollis in smelt.



äóêòèâíîé ãðóïïèðîâîê áûë ñõîäíûì. Ñòåïåííàÿ ìîäåëü óðàâíåíèÿ ðåã-
ðåññèè îòíîøåíèÿ D/M öåñòîä â ïîïóëÿöèè ðÿïóøêè èìåëà áîëåå âûñîêèå
çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðà b (ðèñ. 1).

Ðàçìåðíàÿ ñòðóêòóðà ïîëîâîçðåëûõ öåñòîä èç ðÿïóøêè è êîðþøêè
äîñòîâåðíî ðàçëè÷àëàñü (òåñò Êîëìîãîðîâà—Ñìèðíîâà DN = 0.42 ïðè
ð < 0.05 è óðîâíå çíà÷èìîñòè 95 %). Ïî ñðåäíèì çíà÷åíèÿì äëèíà öåñòîä
èç ðÿïóøêè (1.29 ± 0.16 ñì) è êîðþøêè (0.98 ± 0.06 ñì) áûëà ñõîäíà. Ðàç-
ëè÷èÿ îáíàðóæåíû â õàðàêòåðå ÷àñòîòíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ äëèíû ïîëîâî-
çðåëûõ îñîáåé (ðèñ. 5).
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Ðèñ. 4. ×àñòîòíîå ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëåííîñòè Proteocephalus longicollis â ðàçíûõ âèäàõ õîçÿåâ
(10.06.2013).

Fig. 4. Frequency distribution of number of Proteocephalus longicollis in different hosts
(10.06.2013).

Ðèñ. 5. ×àñòîòíîå ðàñïðåäåëåíèå ðàçìåðîâ ïîëîâîçðåëûõ öåñòîä Proteocephalus longicollis.

1 — ðÿïóøêà, 2 — êîðþøêà.

Fig. 5. Frequency distribution of the sizes of mature Proteocephalus longicollis.



ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

×èñëåííîñòü è ðàçìåðíî-âîçðàñòíàÿ ñòðóêòóðà — îñíîâíûå õàðàêòåðè-
ñòèêè ïîïóëÿöèè. Ôóíäàìåíòàëüíûé àñïåêò, îïðåäåëÿþùèé îñîáåííîñòè
ïîïóëÿöèîííûõ îòíîøåíèé ïàðàçèò—õîçÿèí, ñâÿçàí ñ ðàñïðåäåëåíèåì ïà-
ðàçèòîâ â ïîïóëÿöèè õîçÿèíà. Â áîëüøèíñòâå ðàáîò äëÿ õàðàêòåðèñòèêè
àãðåãèðîâàííîñòè èñïîëüçóåòñÿ îäèí èç ïàðàìåòðîâ ÍÁÐ — k, ìàëûå çíà-
÷åíèÿ êîòîðîãî óêàçûâàþò íà âûñîêóþ àãðåãèðîâàííîñòü ÷èñëåííîñòè ïà-
ðàçèòîâ. Íåîäíîðîäíîñòü îñîáåé õîçÿåâ ïî âîñïðèèì÷èâîñòè ê çàðàæåíèþ
ñ÷èòàåòñÿ ãëàâíûì ôàêòîðîì ôîðìèðîâàíèÿ àãðåãèðîâàííîñòè, ïðè÷åì
ñâîéñòâà ñàìèõ ïàðàçèòîâ ÷àñòè÷íî îòâå÷àþò çà èçìåí÷èâîñòü óðîâíåé àã-
ðåãèðîâàííîñòè, íàáëþäàåìûõ ó ðàçíûõ âèäîâ. Ïîêàçàíî (Gourbière et al.,
2015), ÷òî ïàðàìåòð k ÍÁÐ ìîæåò ñëóæèòü â êà÷åñòâå ïðîñòîãî èíäåêñà àã-
ðåãèðîâàííîñòè: ïðè k, ñòðåìÿùåìñÿ ê íóëþ, àãðåãèðîâàííîñòü óâåëè÷è-
âàåòñÿ, íî ïðè çíà÷åíèÿõ áîëåå 8 ðàñïðåäåëåíèå ñòàíîâèòñÿ ñëó÷àéíûì
(Ïóàññîíà). Èñïîëüçîâàíèå k â êà÷åñòâå ìåðû àãðåãèðîâàííîñòè ñ÷èòàåòñÿ
âàæíåéøèì ïîêàçàòåëåì îöåíêè îòíîøåíèé â ïàðàçèòî-õîçÿèííûõ ñèñòå-
ìàõ (Anderson, Gordon, 1982; Adler, Krezschmar, 1992; Shaw, Dobson, 1995;
Shaw et al., 1998).

Äðóãîé ïîêàçàòåëü — ýòî çíà÷åíèÿ, ïîëó÷àåìûå â ðåçóëüòàòå äåëåíèÿ
äèñïåðñèè íà ñðåäíþþ ÷èñëåííîñòü ïàðàçèòîâ (D/M). Èññëåäîâàíèÿìè ïî-
êàçàíî, ÷òî ôàêòîðû, êîòîðûå ôîðìèðóþò àãðåãèðîâàííîå ðàñïðåäåëåíèå
ïàðàçèòîâ â ïîïóëÿöèè õîçÿåâ, ìîæíî îòíåñòè ê äâóì òèïàì: à) óñëîâèÿ,
ïðè êîòîðûõ ïðîèñõîäèò ðàññåëåíèå ïàðàçèòîâ â ïîïóëÿöèè õîçÿåâ, îáùåå
êîëè÷åñòâî âñòðå÷ ïàðàçèòà è õîçÿèíà; á) êîëè÷åñòâî ïðèæèâøèõñÿ ïàðà-
çèòîâ, îïðåäåëÿþùåå óñïåøíîñòü çàðàæåíèÿ õîçÿèíà (Shaw, Dobson, 1995;
Morand, Krasnov, 2008; Gaba, Gourbière, 2008; Gourbière et al., 2015). Äåé-
ñòâèå è âçàèìîäåéñòâèå ýòèõ ôàêòîðîâ, êîòîðûå, ñîãëàñíî Êîìáó (Combes,
2005), îïðåäåëÿþòñÿ êàê âñòðå÷è (ïàðàçèòû) è óñïåõ (õîçÿèí), ôîðìèðóþò
àãðåãèðîâàííîå ðàñïðåäåëåíèå ïàðàçèòîâ â ïîïóëÿöèè õîçÿèíà. Ïðè ýòîì
îäíè èññëåäîâàòåëè ñ÷èòàþò, ÷òî àãðåãèðîâàííîñòü ïàðàçèòîâ ìîæåò âîç-
íèêàòü â ñèëó ðàçëè÷èé â äîçå è ïðîäîëæèòåëüíîñòè çàðàæåíèÿ õîçÿåâ
ïàðàçèòàìè (Keymer, Anderson, 1979; Janovy, Kutish, 1988; Leung, 1998;
Hansen et al., 2004). Äðóãèå ñâÿçûâàþò âîçíèêíîâåíèå àãðåãèðîâàííîñòè
ïàðàçèòîâ ãëàâíûì îáðàçîì ñ ãåòåðîãåííîñòüþ óñòîé÷èâîñòè õîçÿåâ ê çà-
ðàæåíèþ (Poulin et al., 1991; Lysne, Skorping, 2002; Galvani, 2003). Ñóùåñò-
âóþò ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå, ïîêàçûâàþùèå áîëåå çíà÷èìóþ ðîëü â
ôîðìèðîâàíèè àãðåãèðîâàííîñòè ðàçëè÷èé â äîçå è ïðîäîëæèòåëüíîñòè
çàðàæåíèÿ õîçÿåâ ïàðàçèòàìè (÷èñëî âñòðå÷ ïàðàçèòà è õîçÿèíà) ïî ñðàâíå-
íèþ ñ ôàêòîðàìè (óñïåõ âûæèâàíèÿ), îïðåäåëÿþùèìè ãåòåðîãåííîñòü
âîñïðèèì÷èâîñòè õîçÿåâ ê çàðàæåíèþ (Karvonen et al., 2004; Bandilla et al.,
2005). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î òîì, ÷òî âûñîêàÿ àãðåãèðî-
âàííîñòü ïàðàçèòîâ ðûá îòìå÷àåòñÿ äëÿ âèäîâ, çàðàæåíèå êîòîðûìè ñâÿçà-
íî ñ ïèòàíèåì, ïî ñðàâíåíèþ ñ òåìè, êîòîðûå çàðàæàþò õîçÿèíà äðóãèì
ïóòåì (Lester, 2012).

Äëÿ èçó÷åíèÿ ïîïóëÿöèîííîé áèîëîãèè öåñòîäû P. longicollis â ðÿïóø-
êå è êîðþøêå íàìè ïðèâëå÷åíû îáà ñòàòèñòè÷åñêèõ ïîêàçàòåëÿ àãðåãèðî-
âàííîñòè: k è D/M. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ïîçâîëèëè âûÿâèòü ðàçëè÷èÿ â
ðàñïðåäåëåíèè ÷èñëåííîñòè öåñòîäû â ïîïóëÿöèè õîçÿåâ, ðàçìåðíî-âîçðà-
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ñòíîé ñòðóêòóðå è ñîîòíîøåíèè ïðåðåïðîäóêòèâíîé è ðåïðîäóêòèâíîé
ñòàäèé â ãîñòàëüíûõ ãðóïïèðîâêàõ ïàðàçèòà. Äèíàìèêà âîçðàñòíîé ñòðóê-
òóðû óêàçûâàåò íà áîëåå âûñîêóþ âûæèâàåìîñòü ÷åðâåé â ðÿïóøêå, ÷åì â
êîðþøêå.

Ñïåöèôèêà ãîñòàëüíûõ ãðóïïèðîâîê P. longicollis â çíà÷èòåëüíîé ñòå-
ïåíè îïðåäåëÿåòñÿ ýêîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè õîçÿåâ, îáèòàþùèõ â
óñëîâèÿõ êðóïíîãî îëèãîòðîôíîãî âîäîåìà, êàêèì ÿâëÿåòñÿ Îíåæñêîå îçå-
ðî. Ïî îñíîâíûì çîíàì îáèòàíèÿ ðûáû â Îíåæñêîì îçåðå ïîäðàçäåëÿþòñÿ
íà 5 ýêîëîãè÷åñêèõ êîìïëåêñîâ (Ãóëÿåâà, Ïîêðîâñêèé, 1984): 1) âåðõíåé
ïåëàãèàëè; 2) íèæíåé ïåëàãèàëè; 3) áåíòàëè áîëüøèõ ãëóáèí; 4) ïðèäîí-
íûõ ðàéîíîâ îñíîâíûõ ïëåñîâ è áîëüøèõ çàëèâîâ; 5) ìåëêîâîäíûõ, áîëåå
èëè ìåíåå èçîëèðîâàííûõ è ýâòðîôèðîâàííûõ çàëèâîâ è ãóá. Ýòè ýêîëî-
ãè÷åñêèå êîìïëåêñû ðàçëè÷àþòñÿ âèäîâûì ñîñòàâîì ðûá. Ê âåðõíåé ïåëà-
ãèàëè îòíîñèòñÿ âåðõíèé ñëîé òîëùè âîäû â îòêðûòûõ ó÷àñòêàõ îçåðà
ìîùíîñòüþ 10—15 ì. Ïîâåðõíîñòíûå ñëîè ýòîé çîíû íàèáîëåå áîãàòû
ïëàíêòîíîì. Ïî äàííûì Óðáàí (1968), êîðìîâîé äëÿ ðûá çîîïëàíêòîí
êîíöåíòðèðóåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ñëîå 0—5 è 0—10 ì è îñîáåííî áî-
ëüøîì êîëè÷åñòâå â ñëîå 0—2 ì, ãäå íàõîäèòñÿ îêîëî 50 % îáùåé ÷èñëåí-
íîñòè ðà÷êîâ íà 1 ì2 äíà. Ïðè ýòîì â âåðõíèõ ñëîÿõ âîäû êîíöåíòðèðóþò-
ñÿ öåííûå êîðìîâûå ðà÷êè — âåòâèñòîóñûå. Äëÿ êîìïëåêñà âåðõíåé ïåëà-
ãèàëè õàðàêòåðíî øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå îñíîâíîãî ïëàíêòîôàãà
Îíåæñêîãî îçåðà — ðÿïóøêè, êîòîðàÿ ñîñòàâëÿåò îñíîâó ðûáíîãî ïðîìûñ-
ëà â ýòîì âîäîåìå. Â çîíå âåðõíåé ïåëàãèàëè íàõîäÿòñÿ îñíîâíûå ìåñòà
íàãóëà è âçðîñëîé ðÿïóøêè è åå ìîëîäè, íà÷èíàÿ ñ ëè÷èíîê. Â íèæíåé ïå-
ëàãèàëè, ãäå ñîõðàíÿåòñÿ áîëåå íèçêàÿ òåìïåðàòóðà, øèðîêî ðàñïðîñòðàíå-
íà êîðþøêà. Îíà â òå÷åíèå âñåãî ëåòíåãî ïåðèîäà ïðèäåðæèâàåòñÿ ñðàâíè-
òåëüíî õîëîäíûõ ñëîåâ, ãäå è ïðîèñõîäèò åå íàãóë.

Ðÿïóøêà è êîðþøêà Îíåæñêîãî îçåðà õàðàêòåðèçóþòñÿ äîâîëüíî øè-
ðîêèì ñïåêòðîì ïèòàíèÿ. Íàèáîëåå ÷àñòûìè ôîðìàìè â ïèùå ðÿïóøêè ÿâ-
ëÿþòñÿ âåòâèñòîóñûå ðà÷êè ðîäîâ Bosmina, Daphnia, Leptodora, â ïèùå êî-
ðþøêè îáû÷íû Eudiaptomus, Limnosida, Limnocalanus, Bosmina, Cyclops,
Mysis. Îòìå÷àåòñÿ ñåçîííàÿ ñìåíà ñîñòàâà ïèùè. Òàê, ðÿïóøêà â ëåòíåå
âðåìÿ ïèòàåòñÿ Cladocera, Copepoda, Chironomidae, à îñåíüþ Copepoda è
Cladocera. Êîðþøêà ëåòîì ïîòðåáëÿåò â îñíîâíîì Cladocera, Copepoda,
Mysidae. Ïðè ñðàâíåíèè âèäîâîãî ñîñòàâà çîîïëàíêòîíà ñ ñîñòàâîì ïèùè
ðûá îêàçûâàåòñÿ, ÷òî õàðàêòåð ïèòàíèÿ ïîëíîñòüþ îòðàæàåò óðîâåíü ðàç-
âèòèÿ çîîïëàíêòîíà. Îòìå÷åííàÿ ñòåïåíü ñõîäñòâà â ñîñòàâå ïèùè ðÿïóø-
êè è êîðþøêè â ëåòíå-îñåííèå ìåñÿöû ñâèäåòåëüñòâóåò îá îòñóòñòâèè
ñèëüíîé ïèùåâîé êîíêóðåíöèè ìåæäó ýòèìè âèäàìè, òåì áîëåå ÷òî â ïå-
ðèîä íàãóëà çîíû èõ îáèòàíèÿ ñîâïàäàþò ëèøü ÷àñòè÷íî, ïîñêîëüêó êî-
ðþøêà ïðèäåðæèâàåòñÿ áîëåå ãëóáîêèõ ñëîåâ, ÷åì ðÿïóøêà (Ìàëüöåâà,
1983; Íèêîëàåâ, 1983).

Ñóùåñòâîâàíèå ïîïóëÿöèé êîðþøêè è ðÿïóøêè â îäíîì âîäîåìå ïðè
çíà÷èòåëüíîì ñõîäñòâå èõ ýêîëîãèè (îáà âèäà ïëàíêòîôàãè ñ êîðîòêèì
æèçíåííûì öèêëîì è ðàííåé ïîëîâîçðåëîñòüþ, òðåáîâàòåëüíû ê ïîâû-
øåííîìó ñîäåðæàíèþ êèñëîðîäà â âîäå è äð.) íåèçáåæíî äîëæíî âûçû-
âàòü êîíêóðåíòíûå îòíîøåíèÿ ìåæäó íèìè çà ïèùó. Îäíàêî èìåþùèåñÿ
ðàçëè÷èÿ â ýêîëîãèè îáîèõ âèäîâ ïîçâîëÿþò èì èñïîëüçîâàòü â ïèùó ðàç-
íûå ýêîëîãè÷åñêèå êîìïëåêñû ïëàíêòîíà. Êîíêóðåíöèÿ çà ïèùó ìåæäó
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ïîïóëÿöèÿìè ðÿïóøêè è êîðþøêè â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè òàêæå ñãëàæè-
âàåòñÿ çà ñ÷åò ðàçíîôàçíîé íàïðàâëåííîñòè êîëåáàíèé èõ ÷èñëåííîñòè, êî-
òîðàÿ çàâèñèò îò âíåøíèõ (ãèäðîëîãè÷åñêèõ è äð.) óñëîâèé, ñîçäàþùèõ
áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ ðàçâèòèÿ îäíîãî èç ýêîëîãè÷åñêèõ êîìïëåêñîâ
çîîïëàíêòîíà. Òèï ñîñóùåñòâîâàíèÿ ïîïóëÿöèé ðÿïóøêè è êîðþøêè â
Îíåæñêîì îçåðå è äðóãèõ áîëüøèõ îçåðàõ Ñåâåðî-Çàïàäà ïðåäñòàâëÿåò ñî-
áîé ñèñòåìó ñáàëàíñèðîâàííîãî êîíêóðåíòíîãî ñîñóùåñòâîâàíèÿ âèäîâ ñ
÷àñòè÷íûì ïåðåêðûâàíèåì ýêîëîãè÷åñêèõ íèø è ðàñïðåäåëåíèåì ïèùå-
âûõ ðåñóðñîâ ìåæäó íèìè â ñîîòâåòñòâèè ñ îñíîâíîé ýêîëîãè÷åñêîé
ñòðóêòóðîé ñîîáùåñòâà çîîïëàíêòîíà (Íèêîëàåâ, 1983).

Ïàðàçèòàðíàÿ ñèñòåìà Proteocephalus longicollis â Îíåæñêîì îçåðå ôîð-
ìèðóåòñÿ ïîïóëÿöèÿìè ïðîìåæóòî÷íûõ õîçÿåâ è äâóõ âèäîâ îêîí÷àòåëü-
íûõ õîçÿåâ — ðÿïóøêîé è êîðþøêîé. Êàê ïîêàçàíî (Anderson, Gordon,
1982; Ïàâëîâ, Èåøêî, 1986; Èåøêî, Ïàâëîâ, 2011), â óñëîâèÿõ, êîãäà õîçÿ-
èí èìååò âûñîêóþ óñòîé÷èâîñòü ê çàðàæåíèþ ïàðàçèòàìè, ðàñïðåäåëåíèå
÷èñëåííîñòè áóäåò ìîäåëèðîâàòüñÿ ÍÁ çàêîíîì. Â ýòèõ óñëîâèÿõ ãðàôèê
îòíîøåíèÿ log D ê log M áóäåò äîñòîâåðíî ìîäåëèðîâàòüñÿ óðàâíåíèåì
ñòåïåííîé ðåãðåññèè, ãäå ïîêàçàòåëü ñòåïåíè b, îïðåäåëÿþùèé óãîë íà-
êëîíà ïðÿìîé, èìååò çíà÷åíèÿ áëèçêèå ê 2 (Anderson, Gordon, 1982). Ïðè
âûñîêîé ñìåðòíîñòè ïàðàçèòîâ óãîë íàêëîíà óðàâíåíèÿ ðåãðåññèè ïðèáëè-
æàåòñÿ ê åäèíèöå, êàê ïîêàçàíî äëÿ ñóáïîïóëÿöèîííîé ãðóïïèðîâêè ïàðà-
çèòà, îáèòàþùåé â êîðþøêå (ðèñ. 1, b = 1.1), à ïðè íèçêèõ ïîêàçàòåëÿõ
ñìåðòíîñòè è âûñîêîé âûæèâàåìîñòè öåñòîä, óãîë íàêëîíà áîëüøå; òàê,
äëÿ ïîïóëÿöèè ðÿïóøêè îí ñîñòàâèë b = 1.6 (ðèñ. 1). Óñòàíîâëåííûå ðàç-
ëè÷èÿ â ïîêàçàòåëÿõ ÷èñëåííîñòè ñâèäåòåëüñòâóþò î áîëåå íàïðÿæåííûõ
îòíîøåíèÿõ ìåæäó P. longicollis è êîðþøêîé, ÷åì ìåæäó P. longicollis è
ðÿïóøêîé.

Â öåëîì ïîëó÷åííûå íàìè ðåçóëüòàòû ïîêàçûâàþò, ÷òî ñòàòèñòè÷åñêèå
ïîêàçàòåëè àãðåãèðîâàííîñòè (k è D/M) ÿâëÿþòñÿ âàæíûìè ïàðàìåòðàìè,
õàðàêòåðèçóþùèìè ïîïóëÿöèîííûå àñïåêòû ïàðàçèòî-õîçÿèííûõ îòíîøå-
íèé, ïðîñòðàíñòâåííóþ îðãàíèçàöèþ ïàðàçèòàðíîé ñèñòåìû, äèíàìèêó è
õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ ÷èñëåííîñòè ïàðàçèòîâ.
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NUMBER DISTRIBUTION AND POPULATION STRUCTURE

OF PROTEOCEPHALUS LONGICOLLIS (ZEDER, 1800) (CESTODA:

PROTEOCEPHALIDEA), A PARASITE OF SMELT AND COREGONIDS

L. V. Anikieva, E. P. Ieshko, N. V. Ilmast

Key words: Fish, smelt Osmerus eperlanus, vendace Coregonus albula, parasite Proteo-
cephalus longicollis, population ecology

S U M M A R Y

The spatial structure and seasonal aspects in the number distribution of the cestode
Proteocephalus longicollis population, maintained by trophic connections of specialized
plankton-feeders (the vendace Coregonus albula L. and the smelt Osmerus eperlanus L.)
in the Lake Onego were studied. Differences in the distribution of number of cestode po-
pulation in host population, size-age structure, and pre-reproductive/reproductive stages
ratio of the studied parasites were revealed. It was demonstrated that the spatial structure
of P. longicollis was shaped by the specific characteristics of vendace and smelt populati-
ons in the Lake Onego. These species possess partially overlapping ecological niches and
differences in the use of food resources, significantly determining the infection dynamics
of the examined fish species.

302


