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Прослежена феноменология инвазии европейской корюшки Osmerus eperlanus и микроспоридии Glugea 
hertwigi в новое место обитания – озеро Сямозеро (Карелия), где ранее оба вида не встречались. Инва-
зия корюшки проходила в 4 этапа: первый – латентный, с момента проникновения корюшки в озеро до 
первых единичных случаев встречаемости в уловах (1968–1970 гг.); второй (с 1971 по 1980 г.) – вспышка 
численности вселенца, корюшка становится доминирующим видом в рыбной части сообщества, 
аборигенный планктофаг ряпушка Coregonus albula переходит в категорию «исчезающий вид»; 
третий этап (с 1980 по 1991 г.) – популяционный взрыв численности паразита корюшки микро-
споридии Glugea hertwigi, и развитие эпизоотии; четвёртый этап (с 1991 г. по настоящее время) – 
падение численности интродуцентов – корюшки и микроспоридии Glugea hertwigi, восстановление 
аборигенного вида ряпушки. 
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Введение
Биологические инвазии – одна из акту-

альных проблем современной экологии. Не-
гативные последствия вселения чужеродных 
видов часто определяют как «биологическое 
загрязнение» [Elliott, 2003]. Примеры инва-
зий в водные экосистемы изучены преимуще-
ственно на представителях свободноживущих 
гидробионтов [Биологические инвазии…, 
2004]. Инвазиям паразитических организмов 
уделено значительно меньше внимания. Из-
вестно, что расселение новых видов рыб со-
провождается переносом неспецифичных па-
разитов и их переходом на аборигенных рыб, 
что часто приводит к эпизоотиям и наносит 
значительный экономический ущерб рыб-
ному хозяйству [Лутта, 1941; Догель, 1962; 
Malmberg, 1989; Molnar et al, 1994; Sures and 
Knopf, 2004;. Granath et al., 2007; Marcogliese, 
2008]. 

В последние десятилетия по северным 
озёрно-речным системам интенсивно рассе-
ляются корюшки рода Osmerus – европейская 

корюшка Osmerus eperlanus (L.) и американ-
ская корюшка Osmerus mordax (L.), осваи-
вая не только новые водоёмы, но и новые 
зоогеографические провинции [Mills et al., 
1993; Rooney, Paterson, 2009; Корляков, 2011; 
Стерлигова, Ильмаст, 2012; Решетников и 
др., 2020]. Вместе с корюшкой в новые места 
обитания вселяется её специфичный паразит 
Glugea hertwigi Weissenberg 1921 [Lovy et al., 
2009; Costa et al., 2016; Kipp et al., 2019].

Микроспоридия Glugea hertwigi – обли-
гатный внутриклеточный паразит с прямым 
циклом развития. Заражение происходит 
при попадании спор в пищевой тракт хозяи-
на. Паразит развивается в прямом контакте 
с клеткой хозяина, причём развитие парази-
тов как в пределах одной клетки, так и в раз-
ных клетках хозяина не синхронизировано. 
Одновременно можно встретить и меронты, 
и зрелые споры паразита [Исси, Воронин, 
2007]. Интенсивно заражая рыбу, G. hertwigi 
вызывает воспаление и нарушение функций 
большинства её органов, что приводит к зна-
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чительному ослаблению, замедлению роста 
и развития, снижению плодовитости и гибе-
ли заражённой рыбы, принимающей подчас 
массовый характер [Петрушевский, Шуль-
ман, 1958].

G. hertwigi найдена у проходной и прес-
новодных форм европейской корюшки 
Osmerus eperlanus в эстуарии р. Эльбы [Costa 
et al., 2016], озёрах Финляндии [Valtonen et 
al., 2012], Ладожском оз. [Барышева, Бауер, 
1957], р. Неве, озёрах верховья Волги: Сели-
гер, Белое [Хлопина, 1920], Северной Двине 
[Шульман, Шульман-Альбова, 1953]. Массо-
вое заражение микроспоридией G. hertwigi 
и её патогенность отмечались для снетка 
Osmerus eperlanus eperlanus m. spirinchus – 
карликовой формы европейской озёрной ко-
рюшки в озёрах Селигер, Ильмень, Пестово 
[Хлопина, 1920; Петрушевский, Шульман, 
1958]. Сильное заражение европейской ко-
рюшки микроспоридией G. hertwigi отмечено 
в Ладожском оз., озёрах Весиярви и Туусулан 
(Финляндия) [Барышева, Бауер, 1957; Стер-
лигова и др., 1992; Pekcan-Hekim et al., 2005]. 
В системе Великих озёр G. hertwigi широко 
распространена у американской корюшки 
Osmerus mordax [Kipp et al., 2019]. 

Эпизоотии интродуцированной американ-
ской корюшки, вызванные микроспоридией 
Glugea hertwigi, наблюдались в озёрах Онта-
рио и Эри [Nepszy, Dechtiar, 1972; Dechtiar, 
Nepszy, 1988; Mills et al., 1993]. Гибель спон-
танно вселившейся в водоём европейской ко-
рюшки, вызванная микроспоридией G. her-
twigi, произошла в оз. Сямозеро (Карелия). 
Высокая заражённость паразитом сопрово-
ждалась снижением биологических показа-
телей европейской корюшки: размеров, тем-
па линейно-весового роста и плодовитости 
[Иешко и др., 2000; Стерлигова, Ильмаст, 
2017]. 

При изучении эпизоотий основное вни-
мание отводится динамике заболевания и его 
патогенному проявлению. Популяционные 
вопросы взаимодействия паразита и хозяина 
и паразито-хозяинных отношений при биоло-
гических инвазиях исследуются мало.

В настоящей работе продолжены мно-
голетние наблюдения за биологической ин-
вазией европейской корюшки и её паразита 

микроспоридии Glugea hertwigi в оз. Сямо-
зеро (Карелия), в котором ранее оба вида не 
встречались. Целью работы явилось изуче-
ние динамики численности и распределения 
Glugea hertwigi для оценки взаимоотношений 
популяции паразита с популяцией хозяина в 
процессе их адаптации к новым условиям. 
Прослежены основные этапы натурализации 
инвазивного вида хозяина и его специфич-
ного паразита, рассмотрены последствия и 
финал вспышки численности интродуцентов. 
Полученные данные иллюстрируют возмож-
ную экосистемную роль паразитов при инт-
родукции чужеродных видов рыб. 

Материал и методы
Озеро Сямозеро (61°55′ с. ш.; 33°11′ в. д.) 

– крупный рыбопромысловый водоём, распо-
ложенный в южной части Карелии. Площадь 
водосбора – 1610 км2, наибольшая длина – 
24.6 км, ширина – 15.1 км, средняя глубина 
– 6 м, максимальная – 24 м [Озёра…, 1959]. 
Один из немногих водоёмов, на котором про-
водятся долговременные исследования (с 
1932 г.) [Труды…, 1959; 1962]. 

Материалом послужили мониторинговые 
наблюдения, начиная с 1968 г. и по настоящее 
время, за спонтанно вселившейся в оз. Сямо-
зеро европейской корюшкой и её паразитом – 
микроспоридией Glugea hertwigi. Корюшка 
исследовалась ежегодно в разные сезоны из 
опытных и промысловых уловов. Сбор и об-
работка данных проводились по стандартным 
методикам [Правдин, 1966; Методическое 
пособие..., 1974].

Материалы по заражённости корюш-
ки микроспоридией G. hertwigi представ-
лены полевыми сборами, проведёнными 
в 1968–1969, 1973, 1981–1982, 1985, 1987, 
1991, 1996, 2004 гг. Методом полного параз-
итологического вскрытия [Быховская-Пав-
ловская, 1985] обследовано более 1 тыс. экз. 
корюшки разного возраста. Объём выборок 
в разные годы варьировал от 23 до 50 экз. 
рыб, за исключением 1991 г. (15 экз. рыб). 
В 1968 г. вскрыто 200 экз. корюшки. Для ха-
рактеристики заражённости корюшки Glugea 
hertwigi использовали экстенсивность инва-
зии, или процент заражения (%), интенсив-
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ность инвазии – число ксеном в одной зара-
жённой рыбе и индекс обилия (число ксеном 
в одной вскрытой рыбе). Изучали локализа-
цию и встречаемость ксеном Glugea hertwigi 
в органах и тканях. Наблюдения за динами-
кой численности и распределения G. hertwigi 
в корюшке разного возраста были проведе-
ны в летний период (с 12 июня по 13 июля 
1987 г). Всего обследовано 50 экз. личинок, 
49 экз. в возрасте 1+, 96 экз. в возрасте 2+ и 
60 экз. в возрасте 3+ и старше. По степени за-
ражённости корюшки Glugea hertwigi выде-
лено 4 градации: до 5 ксеном в одной рыбе 
– слабо заражённые особи, 5–15 экз. – средне 
зараженные, выше 15 – высоко заражённые, 
более 200 ксеном – летальные [Delisle, 1969, 
1972; Lovy et al., 2009]. Статистические рас-
чёты выполнены в пакете программ Past 4.0 
[Hammer et al., 2001].

Результаты и обсуждение
Анализ многолетних исследований на оз. 

Сямозеро (более 75 лет) свидетельствует о 
значительных изменениях в его гидрологи-
ческом, гидрохимическом и биологическом 
режимах. Период, предшествующий появле-
нию в водоёме европейской корюшки, свя-
зан с его эвтрофированием. Рост населения, 
мелиорация, активизация хозяйственной и 
культурной деятельности человека в 1970-е 

гг. увеличили биогенную нагрузку водоёма. 
Суммарный азот увеличился в 3–5 раз, фос-
фор, отсутствовавший ранее, к 1980 г. соста-
вил 0.027–0.057 мг/л. [Современное состоя-
ние…, 1998]. 

Увеличение поступления фосфора приве-
ло к перестройке экосистемы. Интенсивное 
увеличение фитопланктона способствовало 
увеличению численности и биомассы зоо-
планктона и бентоса. Процессы эвтрофиро-
вания сделали возможной успешную нату-
рализацию нового для водоёма вида рыбы 
[Решетников и др., 1982; Стерлигова и др., 
2002; Криксунов и др., 2005]. 

Случайно интродуцированная в водоём 
европейская корюшка впервые была обнару-
жена в Сямозере в 1968 г. Уже через 5 лет 
она стала объектом промыслового лова, а 
к 1980 г. её вылов был сопоставим с годовым 
уловом всех рыб в оз. Сямозеро в 1960–1970 гг. 
Такое резкое многократное увеличение чис-
ленности за короткий период времени часто 
наблюдается при интродукции видов и опре-
деляется как фаза «популяционного взрыва». 
Новый для водоёма вид с весенним нерестом 
и коротким периодом инкубации получил 
преимущество перед ценными аборигенными 
видами рыб, в первую очередь планктофагом 
– ряпушкой Coregonus albula L. Заиление не-
рестилищ нарушило воспроизводство ряпуш-

Рис. 1. Динамика уловов корюшки и ряпушки в оз. Сямозеро.
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ки, а выедание её икры беспозвоночными и 
рыбами увеличило смертность на ранних ста-
диях. Численность ряпушки, доминирующей 
ранее в составе рыбного населения Сямозера, 
резко снизилась и она перешла в категорию 
исчезающий вид (рис. 1). Развитие популяции 
корюшки во многом обеспечивалось наличи-
ем свободных пищевых ресурсов. В системе 
пищевых взаимоотношений рыб произошли 
коренные изменения. Корюшка заняла веду-
щее место в рационе хищных рыб – судака 
Sander lucioperca (L.), щуки Esox lucius L., 
окуня Perca fluviatilis L. и налима Lota lota 
(L.) [Попова, 1982; Криксунов, 2005].

При первом паразитологическом обследо-
вании корюшки у неё были обнаружены толь-
ко аборигенные, широко специфичные виды 
паразитов. В 1969 г. было зарегистрировано 
3 вида: нематода Camallanus lacustris (Zoega 
1776) и метацеркарии трематод Diplostomum 
sp. и Ichthyocotylurus erraticus (Rudolphi 
1809), а в 1973—1975 гг. к ним добавилась 
цестода Dibothriocephalus ditremus (Creplin, 
1825) [Евсеева и др., 1999]. Заражение ко-
рюшки микроспоридией Glugea hertwigi 
было обнаружено в 1980 г., то есть через 12 
лет после регистрации в водоёме вселивше-
гося хозяина. Увеличение численности па-

разита совпало с повышением численности 
корюшки (рис. 2). Если в 1980 г. микроспори-
дия Glugea hertwigi была найдена только у 1 
из 200 обследованных рыб, то есть заражён-
ность корюшки составила 0.5% с индексом 
обилия 0.25 экз., то уже в следующем 1981 
г. экстенсивность заражения корюшки была 
60% в мае и 90% в августе. У заражённых 
рыб имелись внешние признаки заболева-
ния (вздутия кожи, бугорки и т. п.). В 1982 г. 
экстенсивность заражения корюшки Glugea 
hertwigi составила 100%. Число ксеном было 
максимальным за все годы наблюдений. Оно 
варьировало от 1 до 1600 экз., в среднем – 364 
экз. на 1 рыбу. 

Паразит поразил практически все органы 
и системы корюшки. Наиболее распростра-
нены были смешанные инвазии основных 
органов пищеварительной системы: кишеч-
ника, печени и почек. Гонады самок не были 
основным местом локализации паразита, 
однако число ксеном в гонадах могло быть 
очень высоким. Специальные наблюдения 
показали, что более половины веса гонад 
приходилось на ксеномы. Так, если общий 
вес икры с микроспоридиями был равен 450 мг, 
то вес ксеном составлял 240 мг [Иешко и др., 
2000]. 

Рис. 2. Динамика заражения корюшки микроспоридией Glugea hertwigi, ◊ – встречаемость (%), столбцы – индекс 
обилия (число ксеном на одной вскрытой рыбе).
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Наблюдения за распределением глюгеа 
в популяции корюшки показали, что параз-
ит встречался во всех возрастных группах 
хозяина. Молодь и взрослые половозрелые 
рыбы основного стада заражены паразитом 
неодинаково. Молодь, которая обитает в при-
брежной более тёплой зоне озера и держится 
отдельно от половозрелой части популяции, 
была не сильно заражена паразитом. Личин-
ки (средние размеры 14.5 мм и масса 7.4 мг), 
исследованные нами 6.07 и 10.07.1987 г., 
были заражены на 50% с индексом обилия 
0.57 ксеном. Годовики также имели невысо-
кие показатели заражённости. Заражённость 
взрослых рыб, обитающих в центральной 
части озера на глубине 10–14 м, была значи-
тельно выше. Максимальные значения интен-
сивности и экстенсивности заражения имели 
рыбы в возрасте 2+. Снижение показателей 
заражённости для старших возрастных групп 
указывает, по-видимому, на высокую смерт-
ность корюшки при достижении возраста 3+, 
о чём свидетельствуют более низкие значения 
максимального числа ксеном на одной рыбе и 
резкое снижение дисперсии (табл. 1). На ос-
новании этого можно предположить, что за 
первые два года жизни корюшка интенсивно 
заражалась микроспоридиями, так как росла 
не только средняя интенсивность заражения, 
но и отмечались максимальные значения чис-
ла ксеном, обнаруженных на одной рыбе. 

Расселительная стадия в цикле развития 
глюгеа – спора. Оболочка споры состоит из 
трёх слоёв: гликопротеиновой экзоспоры, хи-
тиновой эндоспоры и цитоплазматической 
мембраны. Экзоспора многослойна и имеет 
придатки. Сложное строение оболочки опре-
деляет устойчивость спор к неблагоприят-
ным факторам внешней среды. Споры глюгеа 
могут находиться «в боевой готовности» в те-
чение нескольких лет [Соколова, 2019]. Дол-

Таблица 1. Возрастные особенности встречаемости и интенсивности заражения корюшки оз. Сямозеро микро-
споридией Glugea hertwigi

Возраст 
корюшки

Исследовано 
рыб (экз.) 

Встречаемость 
(%)

Среднее число 
ксеном/

рыба

Min число 
ксеном, 

экз.

Max число 
ксеном, 

экз.

Дисперсия

1+ 30 63.3 27.57 1 150 2665
2+ 139 92.8 56.4 1 500 6598
3+ 22 81.8 23.95 1 183 2065

говременное сохранение инвазии паразита 
вне организма хозяина – важный механизм, 
гарантирующий сохранение популяции па-
разита в новых условиях. Известны два пути 
заражения корюшки Glugea hertwigi. Первый 
(прямой) – споры остаются на том же хозяи-
не и заражают другие клетки или выводятся 
наружу и заражают других особей хозяина. 
Второй (трансмиссивный) – споры могут пе-
редаваться через транзитных хозяев (филь-
траторов ракообразных) и при каннибализме. 
Второй путь более эффективен. Эксперимен-
тально показана более высокая приживае-
мость спор Glugea hertwigi и большая успеш-
ность их развития при скармливании молоди 
корюшки рачков, имеющих споры паразита, 
чем водной суспензией спор [Scarborough, 
Weidner, 1979]. 

В оз. Сямозеро корюшка является одно-
временно планктофагом и хищником [Буш-
ман, 1982]. Личинки и годовики питаются 
планктоном и могут заражаться спорами 
из толщи воды и при питании беспозвоноч-
ными – фильтраторами, несущими споры. 
Взрослые рыбы частично переходят на хищ-
ное питание. В качестве главного объекта пи-
тания они используют собственную молодь 
[Стерлигова, Ильмаст, 2017]. Взрослые рыбы 
могут заражаться Glugea hertwigi прямым пу-
тём – через аутоинвазию и через трансмис-
сию при питании ракообразными со спора-
ми паразита и каннибализме. Для некоторых 
видов микроспоридий показана и трансо-
вариальная передача инвазии [Исси, 2002]. 
Трансовариальная паразитарная трансмиссия 
известна для Pleistophora ovariae – паразита 
золотого шайнера Notemigoneus crysoleucas 
[Summerfelt, Wagner, 1970]. Скарборо наблю-
дала выстреливание (выталкивание) ксеном 
из яичника во время нереста корюшки. В этом 
случае повышается вероятность прямой пере-
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дачи спор личинкам корюшки [Scarborough, 
Weidner, 1979].

Важный фактор для развития микроспо-
ридий – температура. Она оказывает двоякое 
воздействие: прямое – определяя продолжи-
тельность жизненного цикла, и опосредован-
ное – под влиянием изменений физиологии 
хозяина. Оз. Сямозеро – метатермический 
умеренно тёплый водоём. Водные массы Ся-
мозера обладают небольшой тепловой инер-
цией и быстро реагируют на изменения, про-
исходящие в климате района. Ото льда озеро 
освобождается в конце мая. В поверхностном 
слое центральной части озера среднемесяч-
ная температура в мае 9.8 °C. По всей вер-
тикали – 4.1 °C. Май характеризуется значи-
тельными колебаниями температуры, часто 
бывает весеннее похолодание. Ветровое пе-
ремешивание является основным фактором 
формирования летнего теплового состояния. 
Средняя продолжительность летнего сезо-
на 2.5 месяца. Самый тёплый месяц – июль. 
Плавное увеличение тепла продолжается до 
середины июля, в горизонте 0–2 м озеро про-
гревается до 19–20 °С. Осень начинается в 
конце августа. Переход через 4 °C происхо-
дит в середине октября [Фрейндлинг, 1964].

Наблюдения за динамикой заражения 
показали, что встречаемость паразита и ин-
тенсивность заражения взрослой корюшки в 
летние месяцы были высокие. Индекс обилия 
и дисперсия у корюшки 2+ постепенно уве-
личивались, а в возрасте 3+ в течение двух 

недель (с 12.06 по 24.06) значительно снизи-
лись (табл. 2). Показано [Olson, 1981], что оп-
тимальная температура для развития Glugea 
hertwigi 20 °C. Ксеномы со сформированны-
ми спорами развиваются в течение двух не-
дель [Scarborough, Weidner, 1979]. Проведён-
ные нами исследования позволяют считать, 
что тепловой режим озера вполне благопри-
ятен для развития микроспоридии Glugea 
hertwigi. Её жизненный цикл в оз. Сямозеро 
может завершиться за относительно короткое 
время. В условиях относительно невысоких 
летних температур успеет развиться только 
одна генерация паразита. 

Для понимания эпидемиологии процес-
са большое значение имеет время нахожде-
ния паразита при низких температурах. На 
примере близкородственного вида Glugea 
stephani установлено, что с понижением тем-
пературы воды (ниже 10 °C) развитие параз-
ита задерживается на стадии преспорогонии 
– метаболическом состоянии покоя. После 
повышения температуры спорогония возоб-
новляется [Olson, 1976, 1981]. Это позволяет 
предположить, что в условиях оз. Сямозеро 
в зимний период инвазия сохраняется, разви-
тие паразита возобновляется с повышением 
температуры.

Полученные нами материалы сходны с 
опубликованными наблюдениями возрастной 
и сезонной динамики заражения корюшек 
микроспоридией Glugea hertwigi. Канадские 
исследователи показали, что заражённость 

Таблица 2. Сезонная динамика заражённости разновозрастных групп корюшки Glugea hertwigi в оз. Сямозеро

Показатели

1+
AC 7.6–8.5 см

2+
AC 8.6–11см

3+ 
AC 11.1–14 см

3 
июля 

6 
июля

12 
июня

24 
июня

1 
июля

2 
июля

13 
июля

12 
июня

24 
июня

N 24 23 14 14 25 25 18 44 15

Минимум 1 1 1 1 1 2 1 1 1

Максимум 32 6 400 400 400 400 400 504 68

Среднее 3.0 1.2 72.9 123.1 120.0 175.6 263.2 66.3 10.9

Стандартная ошибка 1.5 0.4 31.9 41.7 29.6 35.0 35.4 16.9 4.7

Дисперсия 52.1 2.9 14272 24344 21949 30593 22560 12585 328

Примечание. N – число исследованных рыб; AC – длина тела по Смитту (расстояние от вершины рыла до конца 
средних лучей хвостового плавника корюшки).
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Glugea hertwigi личинок американской ко-
рюшки увеличивается с 6.7 до 93.2% (июнь – 
сентябрь). Среднее число ксеном за это время 
увеличилось с 0.08 до 57.4 экз. Заражённость 
взрослой корюшки в течение года изменя-
лась от 53 до 76% [Delisle, 1969, 1972; Chen, 
Power, 1972; Nepszy et al., 1978]. В оз. Туу-
сула (Южная Финляндия) ксеномы Glugea 
hertwigi были обнаружены у годовиков евро-
пейской корюшки в начале августа – конце 
августа [Pekcan-Hekim et al., 2005]. При еже-
месячном исследовании европейской корюш-
ки в р. Эльбе (с июля 1985 г. по май 1986 г.) 
Glugea hertwigi была найдена только у моло-
ди длиной меньше 10 см. Сезонная динамика 
заражённости изменялась от 2.5% в январе до 
11.8% в июле [Costa et al., 2016].

Анализ частот встречаемости ксеном в 
исследованных выборках корюшки в оз. Ся-
мозеро выявил различия в характере рас-
пределения паразита в популяции корюшки. 
Гистограмма распределения числа ксеном 
глюгеа в двух выборках годовиков, собран-
ных в сжатые сроки, достоверно менялась 
(рис. 3 А), сопровождаясь заметным увели-
чением доли слабо заражённых особей (тест 

Рис. 3. Гистограммы распределения числа ксеном глюгеа у корюшки в возрасте: A – 1+ (верхняя 3 июля / нижняя 
6 июля); B – возрасте 2+ с 12.06 по 2.07 (верхняя 12 июня / нижняя 2 июля), C – 2+ с 2.07 по 13.07 (верхняя 2 июля 
/ нижняя 13 июля); D – 3+ (верхняя 12 июня / нижняя 24 июня) (где по оси Х – число ксеном, по Y – частота).

Колмогорова – Смирнова DN = 0.58 при р < 
0.05). 

Распределение численности глюгеа в вы-
борках корюшки в возрасте 2+ , собранных 
12.06 и 24.06 (рис. 3 B), имело отличия в срав-
нении с годовиками. Однако они были не до-
стоверны (тест Колмогорова – Смирнова DN = 
0.41 при р > 0.05). Критическим по характеру 
заражения оказался период с 02 по 13 июля, 
когда было отмечено заметное возрастание 
заражённости рыб. При этом наблюдалось 
не только увеличение интенсивности зараже-
ния (табл. 2), но и изменение распределения 
численности паразита в популяции корюшки 
(рис. 3 С). Распределение численности ксе-
ном глюгеа в этот период имело достоверные 
отличия (тест Колмогорова – Смирнова DN 
= 0.48 при р < 0.05). Агрегированное распре-
деление (Гамма-закон) стало нормальным, 
характеризуя тем самым период активного 
нарастания численности как эпизоотический 
уровень заражённости корюшки. 

Частотное распределение ксеном глюгеа в 
выборках корюшки в возрасте 3+, собранных 
12.06 и 24.06 (рис. 3 D), достоверно не разли-
чалось (тест Колмогорова – Смирнова DN = 
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0.37 при р > 0.05). При сохранении единого 
агрегированного характера распределения, 
отличия исследованных периодов связаны с 
полным отсутствием в конце июня особей, 
имеющих интенсивность заражения выше 70 
ксеном (рис. 3 D ). 

Анализ ранжирования корюшки по степе-
ни заражённости глюгеа показал, что попу-
ляция корюшки неоднородна и представлена 
особями с разным уровнем заражённости: 
слабым, средним, высоким и летальным 
(табл. 3). С увеличением паразитарной на-
грузки (численности микроспоридий) доля 
рыб с летальным уровнем заражения неу-
клонно увеличивалась и через месяц достиг-
ла максимальных величин. Отсутствие рыб 
в возрасте 3+ с летальной дозой заражения 
служит доказательством наиболее высокой 
смертности в этой возрастной группе. 

Полученные нами данные по изменению 
частотного распределения ксеном в разновоз-
растных выборках корюшки и динамике со-
отношения рыб с разным уровнем заражения 
показывают, что в оз. Сямозеро заражённость 
Glugea hertwigi сопровождается высокой 
смертностью корюшки. Канадские иссле-
дователи также связывают большие потери 
американской корюшки в оз. Эри с высокой 
смертностью заражённой молоди, а высокую 
смертность взрослых корюшек – с физиоло-
гическим истощением в течение нереста, ко-
торое усиливается под воздействием парази-
та. В сравнении с любым другим паразитом 
Glugea hertwigi представляет наибольшую 

Таблица 3. Динамика неоднородности популяции корюшки по уровню заражения Glugea hertwigi , в % 

Возраст 2+
Уровень заражения рыб 12.06 24.06 1.07 2.07 13.07
Слабо заражённые – до 5 ксеном 20 31 18 12 6
Средний уровень заражения (от 5 до 15 ксеном) 33 23 14 24 6
Высокий уровень заражения (более 15 ксеном) 33 16 23 16 6
Летальный уровень заражения (более 200 ксеном). 13 38 41 48 82

Возраст 3+
Уровень заражения рыб 12.06 24.06 1.07 2.07 13.07
Слабо заражённые – до 5 ксеном 11 42 – – –
Средний уровень заражения (от 5 до 15 ксеном) 34 33 – – –
Высокий уровень заражения (более 15 ксеном) 42 25 – – –
Летальный уровень заражения (более 200 ксеном). 13 0 – – –

угрозу рыбному хозяйству в оз. Эри [Nepszy, 
Dechtiar,1972; Dechtiar, Nepszy, 1988]. 

В конце 1980-х и начале 1990-х гг. мели-
оративные и сельскохозяйственные работы в 
бассейне Сямозера были прекращены. Содер-
жание биогенов в озере стабилизировалось. 
Содержание кислорода составило 8.1–9.5 мг/л 
(90–98%), биомасса зоопланктона – 1.8 г/м3. 

Подъём численности корюшки в 1978–1980 
гг. сменился резким спадом, и к 1989 г. её 
вылов составил 3 кг/га. Высокая смертность 
корюшки от микроспоридиоза дополнялась 
прессом хищников (судак, окунь, налим, 
щука), которые ежегодно съедали до 74% го-
довой продукции корюшки. Выживаемость 
интродуцента на личиночной фазе онтогене-
за снижала и сама корюшка, которая поедала 
икру, личинок и собственную молодь. До 50% 
в питании корюшки приходилось на собствен-
ную молодь [Попова, 1982]. В уловах преоб-
ладали трёх- и четырёхлетки длиной 9–10 см 
и массой 7–10 г, рыбы старше 5 лет встреча-
лись единично. В связи с уменьшением массы 
рыб снизилась абсолютная плодовитость (с 
7200 икринок до 6000) и диаметр икринок 
с 0.7−0.9 (в среднем 0.8) в 1977–1978 гг. до 
0.5–0.7 (0.6) мм в 1982–1988 гг. 

В начале 2000-х гг. началось восстановле-
ние численности аборигенного вида ряпушки, 
которая вселялась в оз. Сямозеро на личиноч-
ной стадии ежегодно с 1976 по 1989 г. Ряпуш-
ка с коротким жизненным циклом и ранними 
сроками созревания начала быстро наращи-
вать численность и вновь стала ведущим ком-
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понентом в структуре рыбного населения 
Сямозера [Стерлигова, Ильмаст, 2017]. В по-
следние годы корюшка в промысловых уло-
вах практически не встречается. В опытных 
уловах она немногочисленна и представлена 
преимущественно двумя возрастными группа-
ми 2+ и 3+ длиной 10–12 см, массой 8–10 г. За-
ражённость рыб микроспоридией сохраняет-
ся на высоком уровне (80%), интенсивность 
заражения широко варьирует (1–295 ксеном), 
индекс обилия относительно низкий – 16 экз. 
Большая часть ксеном локализуется на стен-
ках кишечника, почках и гонадах. Другие 
органы инвазированы в меньшей степени. 
Распределение численности глюгеа соответ-
ствует негативному биномиальному [Ново-
хацкая, 2008]. 

Длительные наблюдения за европейской 
корюшкой Osmerus eperlanus и микроспори-
дией Glugea hertwigi позволили выделить в 
развитии двойной инвазии в оз. Сямозеро 4 
этапа. Первый – латентный этап (скрытый) с 
момента проникновения корюшки в озеро до 
первых единичных случаев встречаемости в 
уловах (1968–1970 гг.). Широко специфичные 
аборигенные виды паразитов начинают осва-
ивать интродуцента в качестве нового хозяи-
на. Вселение корюшки не оказывает заметно-
го воздействия на экосистему водоёма. 

Второй этап (с 1971 по 1981 г.) – подъ-
ём численности корюшки и трансформация 
структуры рыбного населения. Корюшка на-
ходит в Сямозере благоприятные условия для 
нереста и нагула. Рост продуктивности во-
доёма и заметное повышение биомассы зоо-
планктона обеспечивают свободные пищевые 
ресурсы и обуславливают успешность нату-
рализации корюшки [Криксунов и др., 2005]. 
Короткий жизненный цикл, высокая плодо-
витость, быстрый рост и раннее созревание 
способствуют росту численности корюшки 
в водоёме. Она становится доминирующим 
видом в составе рыбной части сообщества 
и оказывает давление на другие компонен-
ты рыбного населения [Стерлигова, Ильмаст, 
2017]. Аборигенный вид планктофаг ряпуш-
ка переходит в категорию «исчезающий вид». 
Натурализация корюшки приводит к транс-
формации трофической структуры водоёма. 
Основной поток энергии, который шёл через 

зоопланктон – ряпушку – хищных рыб, из-
меняется на зоопланктон – корюшка – судак. 
При этом основная доля зоопланктона ис-
пользуется на поддержание биомассы и со-
здание продукции корюшки. Паразитофауна 
интродуцента характеризуется бедностью. 
Видовой состав паразитов корюшки допол-
няется специфичным паразитом ряпушки це-
стодой Proteocephalus longicollis (Zeder 1800).

Третий этап (с 1980 по 1990 г.) – реги-
страция у корюшки микроспоридии Glugea 
hertwigi и развитие эпизоотии микроспориди-
оза. Отсутствие у хозяина защитных реакций 
на проникновение паразита в клетку, корот-
кий жизненный цикл микроспоридии и за-
держка спорогонии при низких температурах 
среды, высокая устойчивость расселитель-
ной стадии к абиотическим факторам среды 
и разнообразие путей передачи инвазии опре-
деляют высокий биологический потенциал 
Glugea hertwigi. Одновременный рост чис-
ленности обоих вселенцев – паразита Glugea 
hertwigi и хозяина – корюшки, снижение по-
пуляционных показателей хозяина и увели-
чение численности паразита направлены на 
стабилизацию и сохранение относительно 
равновесного состояния системы паразит – 
хозяин. Эпизоотическая фаза продолжается 
около трёх лет. На этом этапе происходит 
падение численности корюшки и интен-
сивности её заражения при сохраняющей-
ся высокой встречаемости Glugea hertwigi. 
Последствием заражения корюшки Glugea 
hertwigi является высокая смертность, изме-
нение размерно-возрастной структуры попу-
ляции и снижение репродукции. Эпизоотия 
в Сямозере раскрывает роль специфичного 
паразита микроспоридии Glugea hertwigi как 
регулятора численности корюшки и поддер-
жания структуры природных сообществ. 

Четвёртый этап (с 1991 г. по настоящее 
время) – восстановление численности ря-
пушки, низкий уровень численности корюш-
ки и Glugea hertwigi. Снижение биогенно-
го загрязнения и сокращение поступления 
общего фосфора в оз. Сямозеро приводят к 
снижению продукции фито- и зоопланктона 
и численности всех видов рыб, в том числе 
и корюшки. Как в водоёме, так и в питании 
хищных рыб корюшка отмечается крайне 
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редко. Преимущество в водоёме получают 
окуневые и карповые – рыбы с весенним 
нерестом и коротким периодом инкубации. 
Хищные рыбы выступают как стабилизирую-
щий фактор, который поддерживает сбалан-
сированную структуру сообщества. Основ-
ной хищник в Сямозере – судак уже в первый 
год жизни переходит на питание молодью 
корюшки [Попова, 1979]. Начинается восста-
новление популяции ряпушки. 

Таким образом, в оз. Сямозеро корюш-
ка прошла ряд стадий и несколько циклов 
изменения численности. Она включилась в 
трофические сети сообщества [Криксунов и 
др., 2005]. Антропогенное эвтрофирование 
Сямозера предопределило успешную нату-
рализацию интродуцента. Эпизоотия корюш-
ки, вызванная её специфичным паразитом 
микроспоридией G. hertvigi, и пресс хищни-
ков стабилизировали численность вселенца. 
Снижение антропогенной нагрузки на водо-
ём способствовало началу самовосстановле-
ния исходной озёрной биоты. 

Заключение
Проведённые исследования показали, что 

эпизоотия, вызванная микроспоридией Glu-
gea hertwigi, стала важным популяционным 
механизмом регуляции численности интроду-
цента – корюшки. Массовая эпизоотия сопро-
вождается смертностью сильно заражённых 
рыб, но при этом нет данных, свидетельству-
ющих о селективном влиянии микроспори-
дии на корюшку. Снижение численности ко-
рюшки происходит не только как следствие 
влияния паразита, но и действия хищников в 
изменившемся состоянии экосистемы Сямо-
зера. После вспышки заражённости корюшки 
G. hertvigi, встречаемость паразита ещё дол-
го поддерживается на относительно высоком 
уровне, тогда как интенсивность заражения 
существенно сокращается. Равновесное со-
стояние популяции паразита и популяции хо-
зяина характеризуется относительно низкой 
плотностью хозяина. 

Рассмотрение паразитологических собы-
тий, связанных с интродукцией корюшки в 
Сямозеро, показывает сходство с интродук-
цией американской корюшки в североамери-

канские Великие озёра, которая вызвала зна-
чительные изменения в экосистеме [Rooney, 
Paterson, 2009]. Расселение корюшки в Ве-
ликих озёрах так же проходит на фоне роста 
антропогенного эвтрофирования. Увеличение 
продуктивности водоёмов создаёт условия, 
снижающие конкурентные отношения меж-
ду аборигенными представителями рыбного 
сообщества, и способствующие успешному 
проникновению чужеродных видов.
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The paper presents the phenomenology of the smelt Osmerus eperlanus and the microsporidian Glugea 
hertwigi invasion into a new habitat – Lake Syamozero (Karelia), where neither of the species occurred 
before. The invasion history falls into 4 phases. The first, latent phase started with a spontaneous invasion of 
the lake by smelt and lasted until the first fish showed up in catches (1968–1970). The second phase (1971 
to 1980) was the invader number outbreak. The smelt became the dominant species in the fish community, 
while the native plankton-feeder, the vendace Coregonus albula, became an endangered species. The third 
phase (1980 to 1991) was the population outbreak of the microsporidian Glugea hertwigi, and development 
of an epizootic. The fourth phase (since 1991 until present) is the decreasing of the number of the invasive 
species – the smelt and the microsporidian Glugea hertwigi and the recovery of the native vendace population.
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