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Проведена количественная оценка метацеркарий трематод рода Cryptocotyle 
на поверхности тела у трехиглой колюшки Gasterosteus aculeatus Кандалакшского 
залива Белого моря. для работы были выбраны три нерестилища, отличающиеся 
по сочетанию ключевых характеристик среды, влияющих на плотность производи-
телей. отлов рыб проводили трехкратно в течение нерестового периода с 29 мая 
по 7 июля 2016 г. в начале нереста характеристики заражения у рыб из разных ме-
стообитаний были очень сходны, что, скорее всего, указывает на смешивание ко-
люшки во время зимовки. впоследствии во всех биотопах к концу нереста отмеча-
лось увеличение как индекса обилия паразитов (среднее число паразитов на рыбу, 
включая незараженных особей), так и экстенсивности заражения (доля заражен-
ных рыб). самые высокие значения индекса обилия и экстенсивности заражения 
наблюдали в лагуне Колюшковая, отличающейся от других нерестилищ колюшки 
значительной степенью изолированности от моря и замедленным водообменом, 
способствующими накоплению паразитов у особей. отсутствие у колюшек половых 
различий по степени заражения указывает на то, что хотя самцы и самки несколь-
ко отличаются в отношении пространственного распределения в разные периоды 
нереста, эти различия недостаточны для того, чтобы привести к различиям в зара-
женности. отсутствие достоверной связи между индивидуальной зараженностью 
и размерами тела, вероятно, объясняется высокой вариабельностью размеров 
рыб разного возраста.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: рыбы; размножение; паразиты; смертность; динамика чис-
ленности.

P. V. Golovin, M. V. Ivanov, T. S. Ivanova, E. V. Rybkina, D. L. Lajus. 
CHARACTERISTICS OF THREESPINE STICKLEBACK (GASTEROSTEUS 
ACULEATUS L.) INFECTION WITH METACERCARIAE OF CRYPTOCOTYLE 
SPP. TREMATODES DURING THE SPAWNING SEASON IN THE WHITE SEA

A quantitative assessment of metacercariae of the genus Cryptocotyle on the body sur-
face of threespine sticklebacks Gasterosteus aculeatus in the Gulf of Kandalaksha, White 
Sea, was carried out. Three spawning grounds were studied, differing in key environmen-
tal characteristics influencing spawner population densities. Fish were caught three times 
during the spawning period from May 29 to July 7, 2016. Early in the spawning period, 
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Введение

Подробное изучение систем «паразит – хо-
зяин» и их характеристик доступно на примере 
широко распространенных массовых видов, 
обитающих в изменчивых условиях среды и ха-
рактеризующихся значительными колебаниями 
численности. в Белом море ярким представи-
телем таких видов является трехиглая колюшка 
Gasterosteus aculeatus (L., 1758), в настоящее 
время преобладающая по численности сре-
ди рыб [лайус и др., 2013, 2020; Ivanova et al., 
2016]. Продолжительность жизни беломор-
ской колюшки невелика – до 5 лет, а половое 
созревание обычно происходит на второй год 
[лайус и др., 2020]. низкие температуры зна-
чительно ограничивают продолжительность 
нереста вида в Белом море. Репродуктивный 
сезон продолжается здесь около 5–6 недель 
[Bakhvalova et al., 2016], в то время как в неко-
торых морских [Whoriskey et al., 1986] и жилых 
озерных [Ali, Wootton, 1999] популяциях из дру-
гих частей ареала нерест занимает 2–3 месяца 
и даже иногда является круглогодичным в кон-
тинентальных водоемах [Mori, 1987]. именно 
в это время жизни рыбы находятся в наиболее 
тесном контакте с пропагативными стадиями 
развития паразитов. одними из наиболее рас-
пространенных паразитов колюшки являются 
трематоды рода Cryptocotyle (Lühe, 1899), для 
которых рыба является вторым промежуточ-
ным хозяином. После выхода из моллюска при 
контакте с рыбой церкарии закрепляются на ее 
покровах и переходят в покоящуюся стадию – 
метацеркарию, окруженную цистой, которая 
сохраняется до момента попадания паразита 
в пищеварительную систему окончательно-
го хозяина – рыбоядной птицы или млекопи-
тающего. Трематоды рода Cryptocotyle могут 
оказывать патогенное воздействие на второго 
промежуточного хозяина. Молодь сельди Clu-

pea harengus (L., 1758) при эксперименталь-
ном массовом заражении церкариями Crypto-
cotyle lingua (Creplin, 1825) погибает в течение 
15–30 дней [Sindermann, Rosenfeld, 1954; цит. 
по: Sindermann, Farrin, 1962]. У особей длинно-
рылой рыбы-иглы Syngnathus typhle (L., 1758), 
сильно зараженных Cryptocotyle sp., отмеча-
ется снижение плодовитости [Rosenqvist, Jo-
hansson, 1995], а также вероятности встречи 
партнера для спаривания [Mazzi, 2004]. отме-
чается, что заражение бычка-кругляка Gobius 
melanostomus (Pallas, 1814) церкариями C. can-
cavum может приводить к сокращению запа-
сов липидов в тканях хозяев [Щепкина, 1981]. 
известны примеры патогенного воздействия 
трематод других родов на большеротого окуня 
Micropterus salmoides (Lacépède, 1802) и си-
нежаберного солнечника Lepomis macrochirus 
(Rafinesque, 1810), приводящего к обширным 
повреждениям покровов и последующей гибе-
ли особей хозяев [Hoffman, 1956; Lemly, Esch, 
1984; Poulin, 1993]. Кроме того, иногда отме-
чается специфичность воздействия по отно-
шению к полу носителя [Mazzi, 2004; Karvonen, 
Lindström, 2018].

необходимо отметить, что на протяжении 
длительного времени в половозрелой части бе-
ломорской популяции колюшки во время нере-
ста наблюдается отклонение от равновесного 
соотношения полов [Artamonova et al., 2015]. 
вполне возможно, что динамика численности 
трехиглой колюшки и паразитов рода Cryptoco-
tyle в Белом море взаимосвязана, а показатели 
зараженности могут отражать определенные 
этапы жизни популяции хозяина, степень ее 
устойчивости к изменениям среды обитания.

Целью настоящей работы было изучение 
и описание пространственно-временных осо-
бенностей распределения паразитов Cryptoco-
tyle spp. в популяции трехиглой колюшки Бело-
го моря во время нерестового сезона.

the infection rates in fish from different locations were very similar, presumably indicat-
ing a mixing of sticklebacks during the wintering period. Later on, both the abundance 
(average number of parasites per fish, including non-infected individuals) and prevalence 
(the percentage of infected fish) of parasites increased towards the end of the spawn-
ing period in all the habitats. The parasite abundance and prevalence were the highest 
in Koliushkovaya Lagoon, which differs from other spawning grounds in being signifi-
cantly isolated from the sea and having a greater retention time, favoring the accumu-
lation of parasites in fish. The absence of sex-specific differences in the rate of infection 
in sticklebacks indicates that although the spatial distributions of males and females dif-
fer somewhat in some intervals of the spawning season, these differences are not great 
enough to have effect on infection rates. The absence of a reliable correlation between 
individual infection rate and body size is probably due to the high size variation in fish 
of different ages.

K e y w o r d s: fishes; parasites; reproduction; mortality; population dynamics.
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Материалы и методы

Материал для работы собирали в 2016 году 
в окрестностях учебно-научной станции санкт-
Петербургского государственного университе-
та на о. среднем. отлов рыбы во время нере-
ста проводили трижды: 29–30 мая, 15–17 июня 
и 7 июля. для работы использовался малько-
вый невод длиной 7,5 метра, с ячеей от 5 до 
1 мм (в крыльях и куте соответственно). Пло-
щадь облова невода составляла 120 м2, а ко-
эффициент уловистости – 0,6 [Ivanova et al., 
2019]. Места отлова рыб – губа сельдяная 
(N66°33ʹ80.66ʺ, E33°62ʹ25.16ʺ), пролив сухая 
салма (N66°31ʹ16.96ʺ, E33°64ʹ73.70ʺ) и лагу-
на Колюшковая (N66°31ʹ32.62ʺ, E33°64ʹ59.53ʺ) 
(рис. 1) – представляли собой характерные 
прибрежные нерестилища колюшки. По соче-
танию условий среды губа сельдяная может 
быть охарактеризована как оптимальное ме-
стообитание, c хорошими кормовыми услови-
ями и укрытиями в виде обширных зарослей 
морской травы Zostera marina (L., 1758). в то же 
время из-за открытости, значительного водо-
обмена и резкого перепада глубин прогревае-
мость данного нерестилища сравнительно сла-
бая [Rybkina et al., 2017; доргам и др., 2018]. 
для лагуны Колюшковая характерна высокая 
степень прогреваемости воды, наличие водной 
растительности и высокий уровень изоляции 
от моря. При этом в лагуне в ходе исследова-

ний состава планктона и бентоса было отме-
чено сравнительно низкое разнообразие кор-
мовых объектов колюшки [а. с. демчук, устное 
сообщение]. Так же, как и в губе сельдяная, 
для местообитания отмечено высокое обилие 
брюхоногого моллюска Peringia ulvae (Pennant, 
1758) (прежнее родовое название Hydrobia), 
промежуточного хозяина одного из видов па-
разитов рассматриваемого рода Cryptocotyle – 
Cryptocotyle cancavum. Пролив сухая салма 
характеризуется значительным водообменом, 
относительно слабой прогреваемостью воды 
и низкой плотностью макрофитов (подробную 
характеристику районов сбора проб см. в [Lajus 
et al., 2020]).

После фиксации рыб формалином проводи-
ли сканирование левой стороны тела с разре-
шением 1200 dpi на сканере Epson Perfection 
Photo 4490. для этого отсортированных по полу 
рыб раскладывали небольшими группами в ван-
ночку со стеклянным дном, которую наполняли 
водой на глубину около 1 см для уменьшения 
световых бликов и запотевания. После этого 
рыб прижимали сверху поролоновым вклады-
шем по размеру формы и конструкцию разме-
щали на рабочей поверхности сканера.

на полученных изображениях проводили 
определение количества цист метацеркарий, 
формирующих вместе с окружающими мелани-
зированными тканями хозяина (капсулой) окру-
глые пятна (рис. 2). Учет цист осуществляли 

Рис. 1. Карта с расположением точек пробоотбора в Белом море в 2016 году
Fig. 1. Schematic map of the sampling points in the White Sea in 2016



96

только на лопасти хвостового плавника, так как 
эта часть тела является полупрозрачной и, в от-
личие, например, от складывающихся вдоль 
боков грудных плавников, удобна для рассмо-
трения на плоской поверхности. диаметр кап-
сул с цистами составлял около 300–450 мкм, 
значительно превышая размер пигментных 
пятен на кожных покровах. для изучения связи 
индивидуальной зараженности с размерами 
тела хозяина с помощью электронной линейки 
в программе ImageJ мы измеряли длину осо-
бей. для особей из пробной выборки (n = 30) 
в этой же программе параллельно с длиной 
определяли площадь контура тела с хвосто-
вым плавником, а также площадь одного груд-
ного плавника. При расчете полной площади 
поверхности рыбы площадь тела с хвостовым 
плавником умножали на два, площадь грудно-
го плавника – на четыре. для линейной длины 
тела и общей площади поверхности тела было 
получено регрессионное уравнение зависимо-
сти. Также мы рассчитали среднюю долю пло-
щади поверхности хвостового плавника от об-
щей площади поверхности рыбы. для пробной 
выборки (n = 37) параллельно с оценкой коли-
чества цист на лопасти хвостового плавника 
проводилась и оценка их числа на всем теле. 
Полученные средние значения позволили нам 
пересчитать количество паразитов на хвосто-
вом плавнике на всю поверхность тела для все-
го материала – с целью сопоставления с опу-
бликованными в литературе и собственными 
данными в дальнейшем.

статистическая обработка материала прово-
дилась в программах Past и Microsoft Excel. По-
сле проверки распределения вариантов в выбор-
ках на нормальность была проведена процедура 
log10-трансформации значений индекса обилия – 
средней численности паразитов у всех особей 
в выборках (включая незараженных). Помимо 
индекса обилия в работе оценивалась экстен-
сивность заражения – доля зараженных по хво-
стовым плавникам особей от общего числа рыб 
в выборках. определение доли рыб с заражени-
ем любой части тела производилось по формуле:

n
N

n
N

n
N

z
z1 2 21

2

1+ × −( ) ,

где N – общее число особей в выборке, n1 – чи-
сло особей с заражением на лопасти хвостового 
плавника, n2 – число особей без заражения на ло-
пасти хвостового плавника, z1 – средняя доля 
всех паразитов на поверхности хвостового плав-
ника, z2 – средняя доля всех паразитов на поверх-
ности тела без учета хвостового плавника.

Результаты

Параметры регрессионной зависимости 
между длиной и площадью поверхности 
тела колюшки. Распределение паразитов 
на хвостовых плавниках рыб

Получена следующая регрессионная зави-
симость общей площади от длины тела:

Рис. 2. отсканированные изображения хвостовых плавников незараженной (слева) и за-
раженной (справа) особей колюшки. Цисты Cryptocotyle spp. представлены в виде темных 
пятен
Fig. 2. Scanned images of the caudal fins of uninfected (left) and infected (right) stickleback indi-
viduals. Dark spots – Cryptocotyle spp. cysts
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S = 0,697 SL1,755 (R2 = 0,92),

где S – общая площадь тела, см2, SL – стан-
дартная длина, см.

Площадь лопасти хвостового плавника рыбы 
в среднем составила 7,52 ± 0,31 % от общей 
площади тела.

доля цист на хвостовых плавниках рыб со-
ставила 20,59 ± 3,87 %.

Пространственные и временные различия 
рыб по индексу обилия и экстенсивности 
заражения

Подробная информация о полученных зна-
чениях индекса обилия для самцов и самок, 
пойманных на разных нерестилищах в разное 
время нереста, представлена в таблице.

индекс обилия в выборках варьировал 
от 0,1 ± 0,06 до 8,66 ± 1,74 (рис. 3). Максималь-
ный индекс обилия для губы сельдяная и про-
лива сухая салма был равен 22, для лагуны Ко-
люшковая – 32 (при пересчете на всю поверх-
ность тела – 85 и 124).

По индексу обилия рыбы из лагуны Колюш-
ковая достоверно превосходили рыб из губы 
сельдяная и пролива сухая салма в середи-
не (ANOVA, Tukey’s post-hoc, p < 0,01) и кон-
це (ANOVA, Tukey’s post-hoc, p < 0,01) нере-
ста. в остальных случаях попарных сравне-
ний достоверных отличий между выборками 
не обнаружено.

Значения индекса обилия достоверно вы-
росли от начала к концу нереста в проливе су-
хая салма (ANOVA, Tukey’s post-hoc, p = 0,02) 
и лагуне Колюшковая (ANOVA, Tukey’s post-hoc, 

Характеристика изученных выборок трехиглой колюшки в 2016 г.
Description of the studied samples of the threespine stickleback in 2016.

Пол
Sex

Период 
нереста
Period 

of spawning

станция
Location

объем 
выборки
Sample 

size

Кол-во 
зараженных 

особей
Number 

of infected 
individuals

индекс обилия 
(хвостовой плавник)
Parasite abundance 

(tail) 

индекс обилия 
(все тело) 

Parasite 
abundance 

(whole body) 

индекс 
обилия 
(на см2)
Parasite 

abundance 
(per sq. cm.) 

самцы
Males

начало
Beginning

губа Inlet 15 1 0,07 0,26 0,02
Пролив
Strait - - - - -

лагуна 
Lagoon 16 4 1 ± 0,59 3,86 ± 2,28 0,3 ± 0,18

середина
Middle

губа Inlet 14 1 1,57 6,07 0,4
Пролив
Strait 12 2 0,42 ± 0,29 1,61 ± 1,11 0,11 ± 0,08

лагуна 
Lagoon 14 9 4,43 ± 2,28 17,09 ± 8,79 1,02 ± 0,5

Конец
End

губа Inlet 15 3 0,27 ± 0,15 1,03 ± 0,59 0,07 ± 0,04
Пролив Strait 15 4 0,67 ± 0,36 2,57 ± 1,39 0,16 ± 0,08
лагуна 
Lagoon 15 11 10,07 ± 2,51 38,86 ± 9,68 2,75 ± 0,7

самки
Females

начало
Beginning

губа Inlet 15 2 0,13 ± 0,09 0,51 ± 0,35 0,03 ± 0,02
Пролив Strait 30 1 0,03 0,13 0,01
лагуна 
Lagoon 15 9 2,27 ± 1,18 8,75 ± 4,56 0,5 ± 0,25

середина
Middle

губа Inlet 15 2 0,13 ± 0,09 0,51 ± 0,35 0,03 ± 0,02
Пролив Strait 17 5 1,82 ± 1,3 7,04 ± 5,01 0,36 ± 0,25
лагуна 
Lagoon 16 9 3,25 ± 1,12 12,55 ± 4,31 0,71 ± 0,25

Конец
End

губа Inlet 15 3 0,27 ± 0,15 1,03 ± 0,59 0,05 ± 0,03
Пролив Strait 15 8 2,47 ± 1,01 9,52 ± 3,91 0,52 ± 0,2
лагуна 
Lagoon 15 10 7,27 ± 2,44 28,05 ± 9,42 1,55 ± 0,51

Примечание. использованы следующие сокращения названий местообитаний: губа сельдяная – губа, пролив сухая 
салма – Пролив, лагуна Колюшковая – лагуна.
Note. Legend: Seldianaya Inlet – Inlet, Sukhaya Salma Strait – Strait, Koliushkovaya Lagoon – Lagoon.
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p < 0,01). самые высокие значения индекса 
обилия отмечены в середине и конце нереста 
для рыб из лагуны Колюшковая (ANOVA, Tukey’s 
post-hoc, p < 0,01).

на протяжении всего нерестового сезона 
самцы и самки повсеместно не различались 
по индексу обилия (Kruskal-Wallis, p > 0,05, все 
сравнения).

Экстенсивность заражения рыб, у которых 
на хвостовых плавниках были обнаружены мета-
церкарии Cryptocotyle spp., варьировала в раз-
ных выборках от 3,3 до 70,0 % (рис. 3), в то время 
как предполагаемая экстенсивность заражения 
для всех рыб в выборках изменялась соответ-
ственно от 15 до 100 %. на протяжении всего 
нереста максимальная экстенсивность зараже-
ния наблюдалась в лагуне Колюшковая (во все 
даты p < 0,05 при сравнении с остальными дву-
мя биотопами). Тогда как экстенсивность зара-
жения в проливе сухая салма и губе сельдяная 
во все даты различалась недостоверно (φ-тест, 
начало нереста: p = 0,28; середина: p = 0,16; ко-
нец: p = 0,087). Как и в случае с индексом оби-
лия, отмечена очевидная тенденция увеличения 
доли зараженных особей от начала к концу не-
реста (пролив сухая салма: φ-тест, p < 0,0001; 
лагуна Колюшковая: φ-тест, p = 0,025).

Экстенсивность заражения у самцов и самок 
практически во всех выборках различалась не-
достоверно. статистически достоверное пре-
вышение зараженности у самок было выявлено 
только для начала нереста в лагуне Колюшко-
вая (φ-тест, p = 0,044).

Размеры тела хозяина и степень 
зараженности паразитами

Распределение значений длины тела рыб 
в выборках соответствовало нормальному. во 

всех выборках самки трехиглой колюшки име-
ли бóльшую длину тела, чем самцы (t-тест, 
p < 0,01, все сравнения). средняя длина са-
мок составила 6,24 ± 0,04 см, а длина самцов – 
5,75 ± 0,03 см. и у самцов, и у самок колюшки 
связь количества паразитов на всей поверх-
ности с линейными размерами тела во всех 
биотопах и во все даты была недостоверна. 
включение или исключение из анализа незара-
женных особей колюшки не влияло на силу кор-
реляции между параметрами.

Обсуждение

на протяжении всего репродуктивного се-
зона трехиглой колюшки в Белом море на всех 
трех нерестилищах у рыб отмечено присутст-
вие метацеркарий Cryptocotyle spp. Заражение 
этим паразитом происходит, очевидно, в при-
брежной зоне, где взрослые рыбы проводят 
месяц-полтора и примерно столько же време-
ни – появившаяся молодь. на нерестилищах 
трехиглой колюшки в Белом море обитают мол-
люски Littorina saxatilis (Olivi, 1792), L. obtusata 
(L., 1758) и Peringia ulvae, находящиеся в числе 
основных потребителей мертвого органиче-
ского вещества – детрита, а также обрастаний 
макрофитов – перифитона [Hootsman, Vermaat, 
1985]. данные виды являются первыми про-
межуточными хозяевами трематод рода Cryp-
tocotyle в Белом море [гранович, горбушин, 
1995; Zander et al., 2002; левакин, 2004; Rybki-
na et al., 2016]. очевидно, заражение колюшки 
паразитами происходит именно в прибрежье, 
поскольку в открытом море, где рыбы проводят 
большую часть своей жизни, контакт с проме-
жуточным хозяином отсутствует.

высокие значения индекса обилия парази-
та в лагуне Колюшковая, по-видимому, свя-

Рис. 3. индекс обилия и экстенсивность заражения трехиглой колюшки паразитами Cryptocotyle spp. 
в 2016 году на разных станциях Керетского архипелага
Fig. 3. Abundance and prevalence of infection of the threespine stickleback with Cryptocotyle spp. at different sta-
tions of the Keret Archipelago in 2016
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заны с большой плотностью распределения 
моллюсков Peringia ulvae, которая состав-
ляет 17 760 ± 3760 экз./м2 [здесь и далее – 
М. в. иванов, неопубликованные данные]. од-
нако в губе сельдяная, для которой были отме-
чены самые низкие значения индекса обилия, 
плотность Peringia ulvae является сопостави-
мой с их плотностью распределения в лагуне – 
22 400 ± 6400 экз./м2. с этим видом брюхоно-
гого моллюска ассоциирован вид C. cancavum. 
Также в губе сельдяная встречаются моллюски 
рода Littorina – промежуточные хозяева C. lin-
gua. Плотность колюшки на нерестилищах с вы-
сокой плотностью макрофита Zostera marina, 
подобных губе сельдяная, может достигать 
максимальных значений (до 87 экз./м2 в нача-
ле нереста), отличаясь от нерестилищ с низ-
ким обилием макрофитов или отсутствием та-
ковых в 3–7 раз [Lajus et al., 2021]. возможной 
причиной низкой зараженности колюшки в губе 
сельдяная могут являться динамичные гидро-
логические условия, в первую очередь прилив-
но-отливные течения, препятствующие ско-
плению личинок паразита в прибрежной зоне 
[е. в. Рыбкина, неопубликованные данные]. 
в лагуне Колюшковая водообмен гораздо сла-
бее. Это, кроме того, приводит еще и к более 
высокой температуре в лагуне.

в проливе сухая салма, отличающемся 
сравнительно низкими значениями индек-
са обилия и доли зараженных рыб, вероят-
но, сказывается как низкая плотность P. ulvae 
(826 ± 349 экз./м2), так и сравнительно низкая, 
согласно нашим наблюдениям [доргам и др., 
2018], численность колюшки и, соответствен-
но, менее выраженное массовое стайное по-
ведение, в результате которого соседствую-
щие рыбы могли быть подвержены заражению 
от одних и тех же моллюсков-хозяев [Barber, 
2003]. на низкую предпочитаемость данного 
нерестилища также могут косвенно указывать 
данные, полученные при исследовании состо-
яния биохимических систем антиоксидантной 
защиты у беломорской колюшки с тех же не-
рестилищ, которые описаны в нашей работе. 
согласно полученным результатам, при повсе-
местном увеличении интенсивности работы 
антиоксидантных систем у рыб от начала к кон-
цу нереста самый высокий прирост по содер-
жанию глутатиона отмечен именно в проливе, 
несмотря на сравнительно низкое содержание 
пептида в тканях рыб из данной локации в нача-
ле нереста. объясняется это исследователями 
как возможное последствие транзитной роли 
места для уже отнерестившихся самцов и са-
мок с таких нерестилищ, как сельдяная губа, 
которые сравнительно раньше сородичей при-

ступили к восполнению своих запасов за счет 
питания [смирнов и др., 2019]. Как и в случае 
губы сельдяная, в качестве фактора, влияюще-
го на относительно низкую интенсивность за-
ражения в проливе сухая салма, можно отме-
тить наличие выраженных приливно-отливных 
течений.

оценки экстенсивности заражения взро-
слых рыб, полученные на основе просмотра 
хвостовых плавников, варьировали в разных 
выборках от 3 до 70 %. с учетом возможности 
заражения паразитами любого участка тела 
оценочная доля зараженных особей-произво-
дителей могла составлять от 15 до 100 %. в це-
лом можно отметить, что экстенсивность зара-
жения у взрослых рыб в нашей работе и молоди 
колюшки в других наших исследованиях в этом 
районе имеет сходный характер. например, 
согласно данным 2011–2012 гг., экстенсив-
ность заражения сеголетков колюшки из губы 
сельдяная составляла от 8 до 67 %, что замет-
но уступает уровню зараженности в лагуне Ко-
люшковая, где он варьировал от 67 до 100 % 
[Rybkina et al., 2016]. в нашей работе оценочная 
экстенсивность заражения по всему телу в губе 
сельдяная составляла от 40 до 66 %, а в лагуне 
Колюшковая – от 93 до 100 %. Тем не менее не-
обходимо отметить, что указанные для молоди 
значения получены в результате полного пара-
зитологического анализа (при этом большин-
ство цист располагалось на поверхности тела), 
в то время как в нашей работе просматрива-
лись только цисты на поверхности тела, что за-
трудняет прямое сравнение этих выборок. од-
нако, так как площадь прибрежных нерестилищ 
с зостерой в Белом море относительно невели-
ка [Ivanova et al., 2016], можно предположить, 
что индекс обилия и экстенсивность заражения 
молоди в целом являются несколько более низ-
кими, чем у взрослых колюшек, из-за сравни-
тельно малой площади поверхности тела мо-
лоди, а также сравнительно меньшего времени 
нахождения в прибрежье, где распространены 
паразиты [догель и др., 1958; Pennycuick, 1971] 
Кроме того, сложность сравнения обусловлена 
высокой межгодовой изменчивостью числен-
ности рыб, в частности, связанной с климати-
ческими условиями. Так, за относительно ко-
роткий период с 2005 по 2007 год численность 
колюшки в разные годы менялась примерно 
на порядок – с 10–20 до 122–237 экз./м2 бере-
говой линии [иванова и др., 2007].

анализ литературы показал, что по частоте 
встречаемости паразитов Cryptocotyle spp. бе-
ломорская популяция сопоставима с популя-
циями из других частей ареала. в Балтийском 
море экстенсивность заражения рыб Cryptoco-
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tyle cancavum (Creplin, 1825) в 1998 г. достига-
ла 87 % [Zander et al., 1984], а в северном море 
у западного побережья Швеции в 1979–1981 гг. 
до 91 % рыб были заражены метацеркария-
ми Cryptocotyle lingua (Creplin, 1825) [Barber, 
2003]. в северном море исследователи отме-
чали не более 35 цист на всю поверхность тела, 
а в Балтике – редко более нескольких экзем-
пляров на одну особь хозяина. индивидуальная 
зараженность рыб в беломорской популяции 
была сравнительно более высокой, экстрапо-
лированное нами на основании данных по хво-
стовому плавнику максимальное количество 
паразитов на особь в лагуне Колюшковая до-
стигало значения 124 экземпляра. в литерату-
ре отмечается, что закрепление метацеркарий 
может чаще отмечаться на мягких и наиболее 
подвижных частях тела, таких как лопасти хво-
стового и грудного плавников [Miller, McCoy, 
1930; цит. по: Sekhar, Threlfall, 1970]. в пер-
вом приближении результаты нашей работы 
частично подтверждают селективность закре-
пления церкарий – при средней доле площади 
хвостового плавника в 7,52 % от площади по-
верхности всего тела на этой части тела может 
быть сосредоточено 20,59 % всех цист, т. е. 
плотность цист здесь была примерно в три раза 
выше, чем в среднем на теле. в работе по быч-
кам-круглякам азовского моря анализ пат-
тернов распределения цист Cryptocotyle spp. 
показал похожие результаты – около 14,8 % 
всех цист было сосредоточено на хвостовых 
плавниках рыб [Корнейчук, Мартыненко, 2009], 
хотя дальнейшее сравнение затруднено тем, 
что авторы не указали долю площади хвосто-
вого плавника от площади поверхности тела. 
в упомянутой ранее работе по Балтике [Zander 
et al., 1984] наблюдаемое распределение цист 
по телу не отличалось от случайного, однако 
это могло быть связано с невысокой точностью 

анализа из-за низкой встречаемости парази-
тов. известны случаи очень высокой индивиду-
альной зараженности рыб, например, в популя-
ции реки санта-инес, Калифорния, число цист 
C. cancavum у одной колюшки может достигать 
2000 экземпляров. в экспериментальных усло-
виях была определена скорость достижения 
средних и высоких значений индивидуальной 
зараженности – 2–3 недели [Wootton, 1957], 
но патогенные проявления такого воздейст-
вия не описаны, хотя повышенная смертность 
сильно зараженных особей вполне ожидаема 
[Sindermann, Rosenfeld, 1954; цит. по: Sinder-
mann, Farrin, 1962]. сопоставимые примеры ин-
тенсивности заражения регистрировали и для 
трехиглых колюшек из Белого моря (д. л. лай-
ус, неопубликованные данные) (рис. 4).

Учитывая, что большую часть жизни балтий-
ская колюшка проводит в отдалении от бере-
га, как и беломорская [Candolin, Voigt, 2003], 
но по биомассе превосходит вторую примерно 
в 100 раз [Ivanova et al., 2016], возможно, что 
более низкая зараженность колюшки в Балти-
ке объясняется значительно меньшей числен-
ностью первых промежуточных хозяев-гастро-
под или же пик выхода церкарий по времени 
не совпадает с массовым нерестом рыб, ког-
да они концентрируются в прибрежье. Более 
вероятным представляется первый вариант, 
так как в балтийской популяции колюшки пики 
встречаемости зараженных рыб отмечались 
в разное время года при относительно постоян-
ных низких средних значениях интенсивности 
[Zander et al., 1984]. в то же время сравнивать 
значения обилия моллюсков в двух водоемах 
затруднительно из-за неоднородности условий 
обитания в прибрежье, например, по Балтике 
отмечаются значения плотности Peringia spp., 
варьирующие от 1000–5000 до 40 000 экз./м2 

[Kreft, 1991, цит. по: Zander et al., 2002; Zander 

Рис. 4. самка трехиглой колюшки, зараженная большим количеством цист Cryptocotyle spp. 
(лагуна Колюшковая, 19 июня 2013 года. Фото д. л. лайуса)
Fig. 4. A female threespine stickleback infected with a large number of Cryptocotyle spp. 
(Koliushkovaya lagoon, June 19, 2013. Photo by D. L. Lajus)
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et al., 2002], в то время как в Белом море также 
отмечается разная плотность поселений вида – 
от 6000 до 50 000 экз./м2 [Naumov et al., 2003; 
Aristov et al., 2015]. немаловажно также учиты-
вать масштабы смертности гастропод, в том 
числе в результате патогенного воздействия 
редий [Kreft, 1991, цит. по: Zander et al., 2002; 
De Montaudouin et al., 2003].

самцы и самки колюшки достоверно не раз-
личались между собой ни по индексу обилия, 
ни по экстенсивности заражения, что не по-
зволяет говорить о селективности воздействия 
паразитов по отношению к особям конкретно-
го пола. Кроме того, сходный уровень зара-
женности самцов и самок позволяет говорить 
о том, что они проводят в прибрежье пример-
но одинаковое время – поскольку заражение 
может происходить только в прибрежной зоне, 
но не в открытом море. следовательно, на-
блюдаемое на нерестилищах колюшки Белого 
моря преобладание самок соответствует со-
отношению полов в популяции, а не является 
отражением особенностей пространственного 
распределения на нересте. в случае же равно-
го соотношения полов необходимо допустить, 
что примерно половина самцов находится во 
время нереста в открытом море, что неизбежно 
приводило бы к их сравнительно более низкой 
зараженности. Это подтверждается и различи-
ями в упитанности самцов в конце сезона, ве-
роятно, вызванными тем, что некоторые особи 
на нерестилищах не принимают участие в раз-
множении [демчук и др., 2018].

согласно нашим наблюдениям, основанным 
на исследовании хоминга колюшки с помощью 
мечения, подходя к берегу, рыбы обычно дви-
жутся вдоль него и быстро находят знакомые 
места, вероятно, по зрительным ориентирам 
[Ivanova et al., 2019]. не имея привычных ори-
ентиров по возвращении с глубины после зи-
мовки, возможно, колюшка некоторое время 
перемещается вдоль береговой линии до по-
падания в закрытые местообитания, сходные 
с лагуной Колюшковая. локальные условия, 
в частности изоляция и высокая прогревае-
мость (до 22 °с), способствуют ограничению 
обмена и увеличению продолжительности на-
хождения рыб на нерестилище и, следователь-
но, накоплению паразитов. в сравнении с дру-
гими нерестилищами пролив сухая салма от-
личается более слабой прогреваемостью в мае 
и начале июня – до 12 °с (по данным наших 
сезонных измерений), в то время как в литера-
туре отмечено, что при снижении температуры 
воды до 10 °с появление церкарий Cryptoco-
tyle spp. значительно угнетается [Sindermann, 
Rosenfield, 1954; цит. по: Sindermann, Farrin, 

1962]. Поэтому локальные условия в проливе 
в начале нереста могли быть неблагоприятны-
ми не только для массового нереста колюш-
ки, но и для эмиссии паразитов, в результате 
чего здесь наблюдалиcь низкие уровни зара-
женности по сравнению с серединой и концом 
нереста.

Рис. 3 показывает, что различия в уровне за-
раженности у колюшки из разных нерестилищ 
наблюдались даже в самом начале нереста. 
Это может иметь два объяснения. Первое – 
рыбы возвращаются на те же нерестилища, где 
они родились (явление хоминга), сохраняя та-
ким образом сформированные с первых недель 
жизни различия в уровне зараженности [Ryb-
kina et al., 2016]. второе – на местах зимовки 
колюшка полностью перемешивается, хоминг 
по отношению к своим нерестилищам в том 
пространственном масштабе, в котором мы ра-
ботаем, отсутствует, и наблюдаемые различия 
появились уже в этом сезоне в силу разной па-
разитарной нагрузки в разных местообитаниях. 
Мы полагаем, что гораздо более вероятным 
является второе объяснение, поскольку на мо-
мент взятия первой пробы в желудках рыб уже 
была икра [а. с. демчук, устное сообщение] и, 
кроме того, у колюшки хорошо выражены пере-
мещения производителей уже после подхода 
в прибрежную зону [доргам и др., 2018].

При отходе в открытое море после нереста 
рыбы с разных нерестилищ снова перемешива-
ются, при этом уровень заражения у них в це-
лом повышается. но для того, чтобы он сохра-
нялся на одном среднем уровне, приходится 
допустить, что за время пребывания в откры-
том море средний уровень заражения снова 
снижается. Поскольку с увеличением размера 
рыбы ожидаемо постепенное накопление па-
разитов [догель и др., 1958] и они с высокой 
вероятностью могут переживать зиму [McGlad-
dery, Burt, 1982], снижение заражения должно 
быть обусловлено повышенной смертностью 
зараженных рыб. Это может происходить или 
за счет гибели более возрастных рыб, или за 
счет прямого воздействия паразита на жизне-
способность рыб, приводящего к гибели более 
зараженных рыб независимо от их возраста. 
возможно и наложение этих эффектов.

в связи с накоплением паразитов является 
логичным предположение о наличии прямой 
положительной связи между количеством ре-
гистрируемых цист и размером тела особей 
колюшки. в некоторых исследованиях данный 
эффект у колюшек был явно выражен [Bar-
ber, 2003]. однако в нашем случае этой связи 
не наблюдалось. Поскольку количество цист, 
скорее всего, зависит от возраста, а не от раз-
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мера, слабая связь между возрастом и разме-
ром у рыб после достижения половозрелости, 
приводящая к низкой изменчивости размеров 
тела взрослых рыб [Jones, Hynes, 1950; Allen, 
Wootton, 1982], может маскировать связь зара-
женности с размером. Поэтому изучение свя-
зи возрастной структуры популяции колюшки 
с показателями зараженности может позволить 
оценить степень стресса, которому подверже-
ны рыбы разного возраста. в качестве друго-
го возможного подхода для анализа стресса 
можно использовать анализ флуктуирующей 
асимметрии, являющейся результатом неста-
бильности развития, уровень которой может 
возрастать при стрессе разной природы [Lajus 
et al., 2019].

если предположить, что связь между длиной 
и зараженностью положительная, то нехватка 
наиболее зараженных крупных рыб может быть 
объяснена повышенной смертностью в резуль-
тате патогенного воздействия Cryptocotyle 
spp., что представляется более вероятным для 
самцов – в связи с численным преобладанием 
самок в популяции. информация о негатив-
ном воздействии Cryptocotyle spp. на колюшку 
сильно ограничена, так как зачастую экологи-
ческие взаимоотношения паразитов и хозяев 
подробно изучаются на примере коммерчески 
ценных видов рыб, к которым колюшка не отно-
сится. Полученные нами ранее данные свиде-
тельствуют о том, что нерестовая и посленере-
стовая смертность рыб обоих полов невелика 
и составляет всего около 0,1 % от численности 
производителей [Golovin et al., 2019]. однако 
на нересте наблюдалось различие по темпам 
относительной смертности полов – самцы по-
гибали чаще (0,0044 % от числа самцов на не-
рестилище в день), чем самки (0,003 % от числа 
самок на нерестилище в день). исходя из фор-
мирующегося сдвига соотношения полов 
в пользу самок, повышенная смертность сам-
цов, ослабленных в результате заботы о гнез-
дах и потомстве, сохраняется и после репро-
дуктивного сезона, когда рыбы отходят от бе-
регов на зимовки. интенсивность заражения 
в популяции от года к году может сохраняться 
на определенном уровне и из-за более ранне-
го созревания и гибели самцов от старости, что 
отмечалось в работах де Фавери и соавторов 
по Фенноскандии [DeFaveri et al., 2014], а также 
ершова и сухотина по Белому морю [Yershov, 
Sukhotin, 2015].

Заключение

Рассматривая изученные местообитания, 
в которых встречалась зараженная тремато-

дами Cryptocotyle spp. колюшка, можно отме-
тить, что за счет различного сочетания условий 
обитания их вклад в обеспечение существова-
ния паразитарной системы не является одина-
ковым. Значительная часть популяции колюш-
ки собирается на нерест в местообитаниях, 
сходных по средовым характеристикам с губой 
сельдяная, – с обширной кормовой базой и от-
носительно благоприятными условиями для вы-
живания и роста молоди [Demchuk et al., 2015; 
Rybkina et al., 2017]. однако доступное для гне-
здовых участков пространство здесь сильно 
ограничено, а высокая плотность рыб и канни-
бализм могут снижать потенциально высокую 
производительность нерестилища [М. в. ива-
нов, неопубликованные данные]. вероятно, 
из-за сравнительно высокой численности про-
изводителей уровень заражения отдельных 
взрослых рыб здесь не является высоким, но за 
счет более позднего перераспределения осо-
бей хозяина может происходить эффективное 
распространение паразитов по водоему и их 
переход на следующий уровень внутри пара-
зитарной системы. лагуна Колюшковая, ве-
роятно, в силу географической обособленно-
сти и отсутствия хищных рыб представляется 
предпочтительным нерестилищем для колюш-
ки. с другой стороны, разнообразие кормовых 
организмов здесь очень ограничено [Rybkina 
et al., 2017], в результате чего у молоди колюш-
ки может наблюдаться более низкое содержа-
ние полиненасыщенных жирных кислот, чем 
у рыб из губы сельдяная [Мурзина и др., 2017]. 
Замедленный водообмен в лагуне способст-
вует накоплению значительного количества 
паразитов как у взрослых рыб, так и у молоди 
[Rybkina et al., 2016], и именно в этом случае 
в наибольшей степени может проявляться па-
тогенное воздействие на хозяина. возможно, 
в случае высокой численности рождающейся 
молоди такие нерестилища могут очень актив-
но вовлекаться в процессы, связанные с попу-
ляционной динамикой паразитов. Пролив сухая 
салма является типичным биотопом и местом 
нереста колюшки в Белом море, но условия 
в нем не способствуют значительному нако-
плению паразитов в популяции колюшки, так 
как плотность производителей и, вероятно, па-
разитов здесь сравнительно невелика. Таким 
образом, активно участвуя в биотических вза-
имодействиях в гетерогенных условиях среды 
и за счет реализации разных репродуктивных 
стратегий изменяя свою численность, трехи-
глая колюшка преобразует облик морской эко-
системы, оказывая воздействие и на динамику 
тех видов паразитов, для которых является хо-
зяином. а подобные распространенные пара-
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зиты, в частности трематоды рода Cryptocotyle, 
могут являться наглядным индикатором жиз-
ненной истории и приспособленности популя-
ции вида-хозяина.
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