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Представлены результаты изучения изменчивости заражённости сеголеток микижи Oncorhynchus
mykiss трематодами Diplostomum pseudospathaceum при разных гидравлических режимах в экспери-
ментальной установке с возможностью регулирования скорости течения и неоднородности среды.
Средняя заражённость рыб в условиях течения снижалась в 1.5 раза по сравнению со стоячей водой.
Увеличение скорости потока от 3.2 до 11.3 см/с не приводило к дальнейшему снижению заражённо-
сти, тогда как межиндивидуальная изменчивость заражённости (коэффициент вариации) монотон-
но возрастала от опытов в стоячей воде (20%) к условиям с быстрым течением (40%). Уменьшение
средней заражённости и возрастание изменчивости в неоднородном потоке воды свидетельствует о
том, что некоторые рыбы успешно избегают заражения паразитами. Это может достигаться за счёт
перераспределения взвешенных в толще воды церкарий между участками с разной скоростью тече-
ния и поведения рыб, позволяющего им выбирать участки с низкой концентрацией паразитов.
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Мелкомасштабная структура течений наряду с
другими абиотическими факторами формирует мо-
заику физической неоднородности среды, влияю-
щую на многие стороны жизнедеятельности гидро-
бионтов и их взаимодействия (Hughes, Dill, 1990;
Wiens, 2002; Михеев, 2006). В многочисленных
исследованиях, посвящённых экологии и поведе-
нию молоди лососёвых рыб (Salmonidae) в прес-
новодный период их жизни, наибольшее внима-
ние уделяли гидравлической и топографической
структуре биотопов, наличию убежищ, доступно-
сти корма, внутри- и межвидовой конкуренции,
прессу хищников (Chapman, 1966; Parker, Barnes,
2014; Lusardi et al., 2018). Рассматривая взаимо-
действие биотических и абиотических факторов,
исследователи чаще всего обращали внимание на
роль течений в миграционном и пищевом поведе-
нии (Fausch, 1984; Grant, 1990; Pavlov, Mikheev,
2017), а также на роль физических убежищ, обес-
печивающих защиту от хищников (Wilzbach,
1985; Anholt, Werner, 1995; Михеев и др., 2010).

Паразитов, как важный фактор, влияющий на
поведение и биотические взаимодействия, стали
рассматривать сравнительно недавно (Barber et al.,

2000; Moore, 2002). Наряду с хищниками парази-
тов в экологии относят к категории “естествен-
ных врагов” (natural enemies ecology) (Raffel et al.,
2008; Koprivnikar, Penalva, 2015), но влияние хищ-
ников и паразитов рассматривают чаще всего по
отдельности, хотя есть веские причины учиты-
вать их взаимодействие. Под влиянием паразитов
животное может быть более (Lafferty, Morris,
1996; Seppälä et al., 2004; Mikheev et al., 2010) или
менее (Weinreich et al., 2013; Gopko et al., 2015) до-
ступным для хищника. В присутствии хищника,
затрачивая время и энергию на защитное поведе-
ние, животное может становиться более доступ-
ным для паразитов (Гопко, Михеев, 2017).

Течения – важнейший фактор распростране-
ния мелких гидробионтов со слабыми плаватель-
ными возможностями. Исследователей экологии
и поведения рыб их пассивное перемещение, или
“дрифт”, интересует как фактор, влияющий на
доступность кормовых объектов для рыб, в том чис-
ле для молоди лососёвых (Hughes, Dill, 1990; Fausch,
1993). Не удивительно, что подавляющее большин-
ство работ на эту тему связано с реками и ручьями.

УДК 574.52.591.5.597.2/.5



784

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 6  2022

МИХЕЕВ и др.

Ранее мы показали, что церкарии трематод
Diplostomum pseudospathaceum, которым рыбы слу-
жат вторым промежуточным хозяином, исполь-
зуют создаваемые рыбами вентиляционные токи
внутрь ротовой полости и проникают в хозяина
преимущественно через жабры (Mikheev et al.,
2014). Для паразита этот механизм крайне важен,
поскольку активные движения к рыбе и попытки
проникновения церкарии предпринимают, если
они оказываются от неё на расстоянии не более
3–8 мм (Haas et al., 2008). Вентиляционные токи
эффективно работают как механизм направлен-
ного переноса паразитов к рыбе в стоячей воде.
Будет ли его эффективность меняться в условиях
течения? Играет ли при этом роль скорость пото-
ка и его неоднородность, вызванная присутстви-
ем препятствий?

Для поиска ответов на эти вопросы были по-
ставлены эксперименты в установке с регулируе-
мой скоростью потока воды и возможностью ма-
нипулирования доступностью убежищ для рыб
(сеголетки микижи Oncorhynchus mykiss). В качестве
паразита использовали церкарий D. pseudospathace-
um. Рабочие гипотезы предусматривали возможно-
сти изменения заражённости в условиях течения:
1) повышения заражённости за счёт образова-
ния скоплений паразитов в затишных участках, ис-
пользуемых рыбами как убежища; 2) снижения за-
ражённости, если рыбы выбирают участки с повы-
шенной скоростью течения, где концентрация и
локомоторные возможности паразитов ниже.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования проводили на биологической

станции Конневеси Университета Ювяскюля
(Финляндия). Сеголетки O. mykiss (средняя длина
по Смиту ± SD 6.97 ± 0.71 см) были получены с
рыбной фермы, где их содержали в артезианской
воде, что предотвращало заражение паразитами до
экспериментов. Рыб содержали в 150-литровом
проточном бассейне при температуре 14–15°С и
фотопериоде 15 : 9 ч (свет : темнота). Кормили рыб
два раза в день гранулированным кормом соот-
ветствующего размера. Церкарии D. pseudospathace-
um были получены от 20 моллюсков Lymnaea stagna-
lis из озера Конневеси. Моллюсков держали в тем-
ноте в холодильнике при температуре 7°C. За 3–4 ч
до экспериментов моллюсков выставляли на свет
при температуре 20°C, что стимулировало выде-
ление церкарий. Концентрация церкарий во всех
экспериментах равнялась 150 экз/л. В каждой по-
вторности использовали трёх случайно выбран-
ных рыб, которых акклимировали к условиям
эксперимента в течение 15 мин в воде без парази-
тов, а затем добавляли церкарий, распределяя их
равномерно по всей площади бассейна. Эту про-
цедуру проводили как в опытах со стоячей водой,
так и с течением. В последнем случае паразитов до-

бавляли в стоячую воду непосредственно перед
инициацией течения. Более подробно эксперимен-
тальные процедуры при изучении взаимодействий
в системе “O. mykiss–D. pseudospathaceum” изложе-
ны ранее (Seppälä et al., 2004; Mikheev et al., 2010).

Эксперименты проводили в течение 15 мин в
замкнутых кольцевых каналах длиной 78 см, ши-
риной 20 см и глубиной 13 см. Они были не про-
точными, и в каждой экспериментальной повтор-
ности их заполняли 24 л озёрной воды, профиль-
трованной через планктонное сито (размер ячеи
150 мкм). Дно и стенки канала были тёмно-серого
цвета. В половине экспериментов на дно канала
помещали убежище – тёмную керамическую пла-
стину 12 × 12 см, опиравшуюся углами на округ-
лые камни диаметром ~ 4 см. Два скоростных ре-
жима течения воды (3.2 и 11.3 см/с) обеспечивали
с помощью регулируемого вентилятора, располо-
женного в 5 см над поверхностью воды. Скорость
течения на поверхности измеряли с использовани-
ем дрейфующего поплавка. В предварительных на-
блюдениях с устоявшимся течением (для этого тре-
бовалось ~ 5 мин) мы оценивали градиенты скоро-
сти течения на качественном уровне. Наблюдали
два наиболее отчётливых градиента: 1) от поверх-
ности до дна (с минимумом у дна); 2) от внешней
к внутренней стенке канала (у внутренней стенки
течение замедлялось и практически исчезало у
дна). В опытах с наличием убежища образовыва-
лись участки с почти неподвижной водой, распо-
ложенные вниз по течению от камней. Таким обра-
зом, гидравлическая неоднородность имела место в
обоих вариантах экспериментов, но при наличии
убежища она заметно усложнялась.

Всего выполнено шесть экспериментов с раз-
ными сочетаниями гидравлических условий и на-
личия/отсутствия убежища: в стоячей воде, при
слабом течении 3.2 см/с, при сильном течении
11.3 см/с. При каждом режиме были варианты с
убежищем и без него. После экспериментов груп-
пы рыб из каждой повторности содержали в от-
дельных проточных аквариумах, где их кормили в
прежнем режиме. Через двое суток, когда все па-
разиты достигали места локализации (хрусталики
глаз) в рыбах, последних усыпляли раствором
MS-222 и под бинокуляром подсчитывали число
метацеркарий. В каждом из шести экспериментов
было выполнено по шесть повторностей. В сумме
было исследовано 108 рыб. В ходе экспериментов
все рыбы оказались заражёнными, но с разной
интенсивностью инвазии (заражённостью). Для
каждой из шести экспериментальных групп распре-
деление средней интенсивности инвазии (суммар-
ное число метацеркарий в обоих глазах в среднем
на одну рыбу) было проверено на нормальность с
применением W-теста Шапиро–Уилка. Все вы-
борки удовлетворяли критерию нормальности,
что позволило использовать для дальнейшего ана-
лиза двухфакторный параметрический дисперси-
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онный анализ (Two-way ANOVA) с последующим
попарным сравнением выборок (тест Тьюки).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Средняя интенсивность инвазии рыб как при
низкой, так и при высокой скорости течения сни-
жалась по сравнению с экспериментами в стоя-
чей воде в 1.5 раза (рис. 1). Различия между зара-
жённостью рыб в стоячей воде и на течении были
высоко достоверными (Two-way ANOVA: F = 34.5,
p < 0.0001). Влияние убежища было недостовер-
ным (p = 0.63), но между этими факторами (тече-
ние и убежище) обнаружено достоверное взаимо-
действие (p = 0.012). Это означает, что влияние
убежища на интенсивность инвазии рыб в стоя-
чей и проточной воде было разнонаправленным.
Попарные сравнения заражённости во всех вари-
антах “убежище–нет убежища” при разных гид-
равлических условиях не выявили достоверных
различий (тест Тьюки).

Наряду с результатами анализа средних значе-
ний заражённости не менее интересными и неожи-
данными оказались изменения показателя вариа-
бельности интенсивности инвазии рыб в зависи-
мости от гидравлических условий (рис. 2). Самые
низкие значения коэффициентов вариации (~20%)
зарегистрированы у рыб, контактировавших с па-
разитами в стоячей воде. С увеличением скорости
течения вариабельность интенсивности инвазии
возрастала: ~30% при слабом течении и ~40% –
при сильном. При столь значительном разбросе

значений и относительно низком среднем уровне
интенсивности инвазии часть рыб в условиях до-
вольно высокой скорости течения была заражена
совсем слабо – одна–семь метацеркарий на рыбу
при средних значениях ~ 20 (рис. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

На течении интенсивность инвазии сеголеток
O. mykiss метацеркариями D. pseudospathaceum бы-
ла значительно ниже, чем в стоячей воде. От ско-
рости течения этот эффект не зависел: как на мед-
ленном (3.2 см/с), так и на быстром (11.3 см/с) те-
чении среднее число паразитов в хрусталиках глаз
рыб снижалось в 1.5 раза. Иная зависимость обна-
ружена для другого важного популяционного пока-
зателя – индивидуальной изменчивости по зара-
жённости. Увеличение скорости течения вызывало
монотонное возрастание коэффициента вариации
интенсивности инвазии – от 20 до 40% соответ-
ственно в стоячей воде и на быстром течении.

Рассмотрим два возможных механизма, объяс-
няющих эти результаты. Первый из них предпо-
лагает нарушение под влиянием течения вентиля-
ционных токов воды, создаваемых рыбой и направ-
ляющих взвешенных в воде паразитов к жабрам.
Ведущая роль поступления церкарий D. pseudo-
spathaceum в рыбу через жабры была установлена
нами ранее (Mikheev et al., 2014). Если бы наруше-
ние вентиляционных токов играло главную роль в
формировании картины заражённости, то этот
эффект скорее всего зависел бы от скорости тече-

Рис. 1. Средняя интенсивность инвазии метацеркариями Diplostomum pseudospathaceum сеголеток микижи Oncorhyn-
chus mykiss в условиях течения и в стоячей воде: ( ) – без убежища, ( ) – с убежищем, ( ) – стандартная ошибка.
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ния. Другой возможный механизм снижения за-
ражённости рыб в условиях течения связан с фор-
мированием неоднородной гидравлической струк-
туры потока, в котором образуются зоны с высокой
и низкой скоростью течения, вплоть до появле-
ния у дна устойчивых застойных участков. В них
могут накапливаться взвешенные в воде парази-
ты, что снижает их концентрацию на других
участках с более высокой скоростью течения. Мо-
лодь рыб, добывающая корм в потоке воды, выби-
рает участки с оптимальной скоростью течения, где
проносится сравнительно много потенциальных
жертв (Fausch, 1984; Hughes, Dill, 1990; Михеев,
2006). Выбирая такие участки, рыбы могут не толь-
ко получать больше корма, но и избегать слишком
высокой заражённости паразитами.

С увеличением скорости течения гидравлическая
неоднородность среды возрастает, что делает карти-
ну распределения участков с разной скоростью более
контрастной. Этим можно объяснить значительное
повышение индивидуальной изменчивости интен-
сивности инвазии рыб с увеличением скорости по-
тока. В зависимости от социального статуса, пресса
хищников или пищевой мотивации одни рыбы мо-
гут проводить больше времени в местах с более вы-
сокой, а другие – с более низкой скоростью тече-
ния, где накапливаются паразиты. Средняя зара-
жённость будет зависеть от числа рыб в группе,
использующих те или иные участки биотопа.

Другой важный аспект физической неодно-
родности биотопа – наличие ориентиров и убе-
жищ, существенно влияющих на поведение рыб
(Михеев, 2006; Михеев и др., 2010), что, в свою
очередь, может влиять на уязвимость рыб для па-
разитов (Mikheev et al., 2020). Достоверных разли-
чий в заражённости рыб при сравнении ситуаций
с убежищем и без него не отмечено ни при одном
из исследованных нами гидравлических режи-
мов. Вероятно, это связано с небольшой продол-
жительностью экспериментов (15 мин), в то вре-
мя как территориальные отношения среди рыб,
влияющие на заражение паразитами, развивают-
ся в течение более длительного времени (не менее
30 мин) (Mikheev et al., 2020). Тем не менее досто-
верный эффект взаимодействий между фактора-
ми “течение” и “убежище” указывает на некото-
рую роль убежищ в отношениях рыбы-паразиты
даже в наших кратковременных экспериментах.
Повышение заражённости в стоячей воде при на-
личии убежища позволяет предположить, что в
этой ситуации рыбы быстрее обследуют обста-
новку и начинают конкурировать за убежище, что
усиливает вентиляционные токи и перенос пара-
зитов к рыбе. Ранее было показано, что конку-
ренция за убежище в стоячей воде приводит к по-
вышению заражённости (Mikheev et al., 2020). Об-
следование новой обстановки в более сложных и
изменчивых условиях в потоке и начало конкурент-
ных отношений, по-видимому, требуют большего
времени. Для проверки этого предположения не-

Рис. 2. Коэффициенты вариации (CV) средней интенсивности инвазии метацеркариями Diplostomum pseudo-
spathaceum сеголеток микижи Oncorhynchus mykiss в условиях течения и в стоячей воде. Обозначения см. на рис. 1.
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обходимы продолжительные эксперименты с
бóльшим числом повторностей.

Полученные результаты позволяют считать, что
мелкомасштабная неоднородность водной среды, в
формировании которой значительную роль игра-
ет структура течений, важна не только в миграци-
онном, оборонительном и пищевом поведении
рыб. При взаимодействиях паразит–хозяин гид-
равлическая структура биотопа может влиять на
заражённость рыб через: 1) модификации поведе-
ния и распределения рыб и 2) неоднородное раз-
мещение паразитов, что даёт рыбам возможность
выбирать участки с меньшим риском заражения.
Избегать скопления паразитов могут как одиноч-
ные рыбы, так и рыбы в группе, но последние де-
лают это с гораздо большим успехом (Mikheev et al.,
2013). Эффекты, связанные с гидравлической не-
однородностью среды, могут играть роль в отно-
шениях “паразит–хозяин” не только в лотиче-
ских (Hockley et al., 2014), но и в лимнических
экосистемах, например, на мелководье озёр и во-
дохранилищ, где нередки ветровые течения. Хотя
течениям в прибрежных биотопах водоёмов озёр-
ного типа внимания уделяется несравнимо мень-
ше, чем в реках, мы считаем, что их экологическая
роль явно недооценена. Это относится не только к
отношениям типа “хищник–жертва”, но и, воз-
можно, “паразит–хозяин”. Последнее может быть
особенно важно, поскольку прибрежные биотопы
озёр и водохранилищ отличаются высоким обили-
ем и разнообразием беспозвоночных, прежде всего
моллюсков, служащих промежуточными хозяева-
ми многих макропаразитов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Поиск и выбор рыбой оптимального участка

среды, обеспечивающего максимальную приспо-
собленность, включает в себя соотношение меж-
ду затратами и получением энергии, а также на-
дёжную защиту от хищников. Результаты нашей ра-
боты позволяют считать, что минимизация риска
заражения паразитами также важна при выборе оп-
тимального биотопа. Мелкомасштабная неодно-
родность среды, которая наиболее отчётливо вы-
ражена в условиях течения, даёт рыбам возмож-
ность выбирать оптимальный участок, учитывая
своё состояние и потребности, а также размеще-
ние ресурсов и угроз в биотопе. Кроме избегания
повышенного риска заражения паразитами в от-
дельных участках среды проблема выбора опти-
мального участка также возникает для уже заражён-
ных рыб. Многие паразиты, включая D. pseudo-
spathaceum, способны манипулировать поведением
хозяина, делая его более доступным для следую-
щего своего хозяина – рыбоядной птицы. Замет-
ность и доступность заражённых рыб для птиц в
гидравлически неоднородном биотопе может за-
висеть от выбора рыбой участка с той или иной

скоростью потока и наличия убежища. При про-
верке этого предположения надо учитывать сте-
пень заражённости рыбы, а также возраст мета-
церкарий, от которого зависит их способность к
манипулированию поведением хозяина.
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