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Введение 
Проблема биологических инвазий приоб-

ретает глобальное значение в связи с нараста-
нием масштаба влияния, которое оказывают 
чужеродные виды на природные и антро-
погенно нарушенные комплексы. Основной 
причиной интенсификации этого процесса в 
водных экосистемах является антропогенное 
устранение географических (при создании 
межбассейновых каналов, зарегулировании 
рек, развитии мировой транспортной систе-
мы, интродукции гидробионтов) и экологи-
ческих (через изменение гидрофизических, 
трофических и других условий) барьеров 
[Карпевич, 1975; Орлова, 2011]. Расширение 
ареалов видов нередко протекает в виде «со-
пряжённых инвазий» («invasion meltdown») 
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[Догель, 1949; Simberloff, Von Holle, 1999], 
когда натурализация одного вида способ-
ствует вселению других. Особую опасность 
могут представлять виды, которые переносят 
ассоциированных с ними паразитов, становя-
щихся полноправными сочленами биоценоза 
системы-реципиента [Molloy et al., 1997]. Ин-
вазионные виды воздействуют на экосистемы 
в целом, изменяя среду обитания и включа-
ясь в трофические и другие связи организ-
мов [Vilà & Hulme, 2017; Perova et al., 2019]. 
Паразитологические последствия биологиче-
ских инвазий включают в себя проникнове-
ние с хозяевами-инвайдерами новых видов 
паразитов, расширение круга хозяев абори-
генных и чужеродных паразитов, изменение 
эпизоотологической ситуации в водоёме. 
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Одним из видов с высокой способностью 
к «ареальной экспансии» является черномор-
ско-азовский моллюск Lithoglyphus naticoides 
(Pfeiffer, 1828) [Tyutin, Slynko, 2010]. Его про-
никновение в бассейн Волги относят ко вре-
мени создания в 1952 г. Волго-Донского ка-
нала, являющегося в настоящее время звеном 
Единой глубоководной системы Европейской 
части России, связывающей Белое и Бал-
тийское моря, Онежское и Ладожское озёра, 
реки Волгу, Москву, Каму, Дон, Каспийское 
и Азовское моря. Первое описание постоян-
ных популяций L. naticoides из низовий Вол-
ги относится к 1971 г. [Пирогов, 1972]. В на-
стоящее время моллюск расселился по всей 
прибрежной зоне водохранилищ Нижней и 
Средней Волги [Курина, 2017; Kurina, 2020; 
Тютин и др., 2023], успешно натурализовался 
в бассейне Верхней Волги [Perova et al., 2018]. 
Расширение ареала L. naticoides в Волжском 
бассейне сопровождается распространением 
связанных с ним паразитов. В дельте Волги 
у моллюска обнаружено 14 видов партенит 
и церкарий трематод, большинство из кото-
рых не идентифицировано с половозрелыми 
формами [Бисерова, 2010]. Из них Apophallus 
muehlingi (Jagerskiold, 1899), Apophallus 
donicus (Skrjabin & Lindtrop, 1919), Nicolla 
skrjabini (Iwanitzky, 1928) являются чужерод-
ными для бассейна Волги, один из двух ви-
дов рода Sanguinicola, возможно, также инт-
родуцирован L. naticoides [Бисерова, 2010]. В 
водохранилищах Верхней Волги фауна пара
зитов L. naticoides представлена A. muehlingi, 
A. donicus, N. skrjabini, Parasymphylodora 
markewitschi Kulakowskaja, 1947, Sanguinicola 
volgensis (Razin, 1929), Xiphidiocercaria sp. 
[Тютин и др., 2023]. В Российской Федерации 
L. naticoides отнесён к наиболее опасным ин-
вазионным видам [Самые…, 2018]. Важность 
контроля паразитологической ситуации в во-
доёмах, заселяемых L. naticoides, определя-
ется эпизоотологическим значением некото-
рых ассоциированных с ним видов трематод, 
патогенных для рыб, рыбоядных птиц, мле-
копитающих, включая человека [Бисерова, 
2005; Ivanov, 2008; Stanevičiūtė et al., 2008].

Экологические характеристики волжских 
водохранилищ, в том числе водный режим, 
видовой состав гидробионтов, эпизоотоло-

гическое состояние водоёма в значительной 
степени зависят от состояния притоков. Река 
Большой Черемшан является крупным лево-
бережным притоком Волги, впадает в Куйбы-
шевское водохранилище. Из представителей 
ихтиофауны реки биотопические контакты с 
L. naticoides наиболее вероятны для рыб-бен-
тофагов. Экология обыкновенного ерша 
Gymnocephalus cernuus (Linnaeus, 1758) тес-
но связана с придонными биотопами. Вид 
повсеместно распространён в Куйбышевском 
водохранилище и нижних участках его прито-
ков [Евланов и др., 1998]. Ведёт стайный об-
раз жизни в придонных слоях воды. Питается 
донными беспозвоночными (Chironomidae, 
Crustacea), молодью и икрой рыб. По дан-
ным для Куйбышевского водохранилища 
[Семёнов, 2010], G. cernuus может обитать 
в широком диапазоне глубин (от 0.5 до 25.0 
м) и грунтов, отдавая предпочтение откры-
той части водоёма с илистым или глинистым 
грунтом. Встречается в притоках и заливах, 
избегая зарослей высшей водной раститель-
ности. Одинаково активен во все сезоны года. 
В зимний период на всех относительно мел-
ководных участках обитает почти исключи-
тельно G. cernuus, другие виды рыб уходят 
на русловую часть или зимовальные ямы. В 
летние месяцы предпочитает более глубокие 
участки, в вечернее время держится в мелко-
водных зонах. В водоёме является объектом 
питания шести хищных видов рыб. В насто-
ящее время в Куйбышевском водохранилище 
отмечено увеличение численности популяции 
G. cernuus из-за снижения пресса хищников 
вследствие частичного перехода их на пита-
ние более доступными чужеродными компо-
нентами ихтиофауны (преимущественно 
бычки сем. Gobiidae и Clupeonella cultriventris 
(Nordmann, 1840)) [Семёнов, 2010]. В р. Б. 
Черемшан вид относится к группе придон-
ных бентофагов, наиболее многочисленных 
в ихтиоценозе водоёма [Михеев, 2007]. Вид 
обладает высокой адаптивной способностью 
к изменяющимся условиям среды [Семёнов, 
2010], что определяет его значимый интро-
дукционный потенциал. В начале 1980-х гг. 
G. cernuus проник в водоёмы Шотландии, где 
стал доминирующим видом [Maitland, East, 
1989]. В последние десятилетия вид нату-



127РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2024

рализовался в водоёмах Великобритании и 
Великих озёрах Северной Америки [Popova 
et al., 1998]. Экологическая пластичность, 
широкое распространение, высокая числен-
ность, относительно короткий жизненный 
цикл G.  cernuus позволяют использовать 
сведения о его заражённости паразитами со 
сложным жизненным циклом для выявления 
изменений в экосистеме водоёма. 

Цель настоящей работы – анализ полу-
ченных в р. Б. Черемшан в 2015, 2019–2021 
гг. данных о заражённости G. cernuus чуже-
родными трематодами, ассоциированными с 
моллюском-вселенцем L. naticoides. 

Материал и методика 
Река Большой Черемшан протекает по тер-

ритории Самарской, Ульяновской областей 
и Республики Татарстан, её длина 336 км, 
площадь водосборного бассейна 11 500 км², 
средний расход воды в устье – 36.1 м³/с [Боль-
шой…, 2006]. Участок реки от устья до г. Ди-
митровграда протяжённостью более 60 км, с 
максимальной шириной 14–15 км носит на-
звание «Черемшанский плёс». К характерным 
особенностям его относится относительная 
мелководность, площадь мелководий состав-
ляет 50% [Назаренко и др., 2010]. Преоблада-
ют глубины 2–3 м, только в русловой части 
реки отмечается глубина свыше 5 м. Этим 
определяются особенности термических ус-
ловий водоёма – более раннее прогревание и 
остывание воды, определяющее активность 
важнейших жизненных процессов гидро-

бионтов. Уровенный режим данного участка 
реки также имеет отличия, обусловленные 
ежегодной сработкой воды в Куйбышевском 
водохранилище в осенне-зимний период свы-
ше 5 м [Назаренко и др., 2010]. В результате 
чего к концу зимы более половины площади 
Черемшанского плёса оказывается осушен-
ной. Антропогенная нагрузка на реку обу-
словлена уровнем промышленного и сель-
скохозяйственного освоения водосборных 
территорий и многоцелевым использованием 
вод для нужд населения, спортивного и люби-
тельского рыболовства. По гидрохимическим 
показателям вода в низовьях р. Б. Черемшан 
(район г. Димитровград) характеризуется как 
очень загрязнённая – грязная, класс качества 
– от III до IV [Государственный…, 2023]. 

Исследования проводили на участке р. Б. 
Черемшан в окрестностях г.  Димитровграда 
(рис. 1), относящемся к Черемшанскому плёсу 
Куйбышевского водохранилища (54.225259 
с.ш., 49.698284 в.д.), в 2015, 2019–2021 гг. 

Для определения влияния на заражённость 
рыб гидрологических и климатических фак-
торов в 2019 г. производили промеры глубины 
и температуры воды в месте отлова рыб (при-
брежная зона водоёма). Отловлено крючковой 
снастью 16 экз. G. cernuus в мае 2015 г., 16 экз. в 
мае – начале июня 2019 г., 15 экз. в мае – начале 
июня 2020 г., 16 экз. в мае – начале июня 2021 
г. Всего исследовано 63 экз. преимущественно 
одноразмерных (7.3–9.9 см) рыб (табл. 1). 

Паразитологическое вскрытие рыб, фик-
сацию, обработку материала производили 

Рис. 1. Карта-схема района исследований: ✦ – место отбора проб.
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общепринятыми методами [Быховская-Пав-
ловская, 1985]. Проводили наружное обсле-
дование рыб с просмотром слизи, плавников, 
жаберных дуг, жаберных крышек под биноку-
ляром. Исследовали компрессорным методом 
внутренние органы (сердце, мочевой и жёлч-
ный пузыри, кишечник, печень, селезёнку, 
брыжейку, гонады, почки, глаза, головной и 
спинной мозг, мускулатуру), осматривали по-
лость тела. Прижизненную окраску паразитов 
осуществляли слабым раствором C₁₅H₁₇ClN₄. 
Видовую идентификацию паразитов прово-
дили при помощи бинокулярного микроскопа 
«Biolar», оснащённого микрофотонасадкой 
Levenhuk C-Series 5M picsels, по соответству-
ющим справочникам [Определитель…, 1987; 
Судариков и др., 2002]. Для количественной 
характеристики заражённости рыб использо-
вали общепринятые показатели: экстенсив-
ность инвазии ЭИ (доля заражения хозяина 
паразитами одного вида от общего числа рыб 
в выборке, %), интенсивность инвазии ИИ 
(минимальное и максимальное количество 
паразитов одного вида в особях хозяина, экз.), 
индекс обилия ИО (средняя численность па-
разитов одного вида у всех исследованных 
особей, включая незаражённых, экз.). Мате-
матические расчёты и графическая обработка 

(использовали точечную с гладкими кривыми 
и маркерами диаграмму с полиномиальной ап-
проксимирующей кривой) материала выпол-
нены в компьютерных программах Microsoft 
Excel 2003. В программе Past3 был рассчитан 
индекс сходства видового состава фауны па-
разитов на основании индекса Сёренсена (при 
уровне значимости 50%). 

Полученные результаты
Первые данные о составе фауны много-

клеточных паразитов G. cernuus в р. Б. Че-
ремшан получены в ходе ихтиопаразитоло-
гических исследований 2015 г. Обнаружено 7 
таксонов паразитических организмов, чуже-
родные для бассейна Волги виды не зареги-
стрированы (табл. 2). 

Трематоды-вселенцы A. muehlingi (рис. 
2а) и N. skrjabini (рис. 2б) впервые отмечены 
у G. cernuus в данном водоёме в 2019 г. (см. 
табл. 2). 

Метацеркарии A. muehlingi (см. рис. 2а) 
свёрнуты в двухслойных цистах эллипсовид-
ной формы 0.20–0.30×0.14–0.20 мм, окружён-
ных тонким слоем тёмного пигмента в виде 
маленьких чёрных точек. Тело метацеркарии 
имеет размеры 0.50–0.686×0.14–0.168 мм, 
сильно вытянуто, слегка расширено в первой 

Таблица 1. Параметры выборок G. cernuus в р. Б. Черемшан в годы исследований

Таблица 2. Характеристики заражения G. cernuus трематодами A. muehlingi и N. skrjabini в р. Б. Черемшан (2015, 
2019–2021 гг.)

Параметры выборок 2015 г. 2019 г. 2020 г. 2021 г.

Количество рыб в выборке, экз. 16 16 15 16

Длина рыб (промысловая), см 7.4–9.7 7.8–9.9 7.3–9.8 7.9–9.4

Год ЭИ, % ИИ, экз. ИО, экз. Локализация паразита
A. muehlingi

2015 0 0 0 –
2019 18.8 16–43 4.2 Жаберные лепестки*, жаберные крышки, кожа, 

подкожный эпителий, лучи плавников 2020 46.7 2–746 72.5
2021 50.0 12–452 39.4

N. skrjabini
2015 0 0 0

Кишечник
2019 43.8 2–14 3.3
2020 33.3 1–7 1.0
2021 37.5 2–12 3.3

* – Локализация на жаберных лепестках отмечена только в 2019 г. 
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половине. Кутикула большей части тела по-
крыта плотно сидящими мелкими шипиками. 
Зачатки семенников лежат диагонально по 
бокам слегка изогнутого экскреторного пу-
зыря Y-образной формы. 

Мариты N. skrjabini (см. рис. 2б) с окру-
глым телом и гладкой кутикулой имеют раз-
меры 1.375–2.925×0.275–0.825 мм. Кишеч-
ные стволы сливаются на заднем конце тела в 
кольцо. Семенники лежат друг за другом или 
несколько наискось между ветвями кишечни-
ка около заднего конца тела. Яйца крупные, 
немногочисленные, отмечены у большей ча-
сти паразитов в исследованных выборках рыб.

Выявлены различия в развитии инвази-
онного процесса у A. muehlingi и N. skrjabini. 
Значения показателей заражения G. cernuus 
трематодой A. muehlingi в 2019 г. минималь-
ны. В последующие два года отмечен бы-
стрый рост экстенсивности инвазии до 50% 
(см. табл. 2). Для значений показателей ин-
тенсивности инвазии и индекса обилия A. 
muehlingi отмечено значительное увеличение 
в 2020 г. и некоторое уменьшение в 2021 г. 
(см. табл. 2). Значения показателей инвазии 
G. cernuus трематодой N. skrjabini макси-
мальны в 2019 г., в следующие годы отмечено 
последовательно их незначительное сниже-
ние и увеличение (см. табл. 2). 

Графический анализ межгодовой динами-
ки показателя экстенсивности инвазии пока-
зал, что наибольшие расхождения значений 
экстенсивности инвазии рыб A.  muehlingi и 
N. skrjabini отмечены в первый год обнару-
жения паразитов (рис. 3).

Рис. 2. Чужеродные трематоды, обнаруженные у G. cernuus в р. Б. Черемшан: а – метацеркария A. muehlingi, б – 
марита N. skrjabini

а б

График динамики показателя экстенсив-
ности инвазии рыб A. muehlingi с высокой сте-
пенью величины достоверности аппроксима-
ции (R2 = 0.93) демонстрирует тенденцию к 
стабильному увеличению заражённости рыб 
в 2019–2021 гг. (см. рис. 3). В течение пери-
ода наблюдений, охватывающего начальный 
этап формирования паразитарной подсисте-
мы, процесс инвазии рыб A. muehlingi опи-
сывается полиномиальной кривой (см. рис. 
3), для определения дальнейших тенденций 
его развития необходимы дополнительные 
исследования. График аппроксимации для 
N. skrjabini с низким значением коэффициен-
та детерминации (R2 = 0.45) неинформативен 
за счёт межгодовых колебаний показателя эк-
стенсивности инвазии паразита, поэтому не 
демонстрируется на рисунке 3.

Устойчивый рост экстенсивности инва-
зии рыб A. muehlingi в течение периода ис-
следований определил значимое положение 
трематоды в фауне многоклеточных параз-
итов G. cernuus. При малой изменчивости 
состава фауны паразитов (8–9 видов) статус 
трематоды за короткий промежуток времени 
(2019–2021 гг.) сменился от обычного вида до 
субдоминанта (табл. 3). 

Причём уже в 2020 г. вид занял погранич-
ное положение, близкое к субдоминанту. Для 
N. skrjabini статус обычного вида оставался 
неизменным в течение периода исследований 
(см. табл. 3). 

Проанализированы гидрологические (уро-
венный режим) и климатические (темпера-
тура воды) условия обитания гидробионтов 
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в мае 2019 г. Для анализа воздействия фак-
торов внешней среды выбрана трематода A. 
muehlingi, на популяцию которой они оказыва-
ют непосредственное воздействие вследствие 
особенностей жизненного цикла паразита и 
способа проникновения в организм хозяина. 
Регистрировалось снижение уровня воды в 
прибрежной зоне исследованного участка р. Б. 
Черемшан, по нашим наблюдениям, до 1.4 м. 

Нами определена статистическая зависимость 
(r = 0.61, p ≤0.05) между температурой воды и 
ЭИ (%) рыб A. muehlingi. Также получена от-
рицательная статистическая зависимость меж-
ду уровнем воды и ЭИ (%) (r = – 0.59, p ≤0.05), 
между уровнем воды и ИО (экз.) (r = – 0.56, p 
≤0.05) рыб A. muehlingi, что указывает на уве-
личение заражённости G. cernuus при падении 
уровня воды в реке.

Рассчитан индекс сходства видового со-
става многоклеточных паразитов G.  cernuus 
по индексу Сёренсена. На основании полу-
ченных данных проведён кластерный анализ, 
который показал, что наибольшее сходство 
отмечено между 2020 и 2021 гг. Минималь-
ное сходство видового состава паразитов ре-
гистрируется между 2015 г. и периодом 2020–
2021 гг. (рис. 4).

Обсуждение результатов 
Успешность распространения инва-

зии A. muehlingi и N. skrjabini в популяции 
G. cernuus в р. Б. Черемшан во многом опре-
деляется особенностями его экологии – спо-
собностью обитать в широком диапазоне 

Рис. 3. Экстенсивность инвазии (%) G. cernuus чужеродными трематодами A. muehlingi и N. skrjabini в разные годы.

Таблица 3. Статус трематод A. muehlingi и N. skrjabini в фауне многоклеточных аразитов G. cernuus в р. Б. Черем-
шан (2019–2021 гг.)

Рис. 4. Кластерный анализ сходства видового соста-
ва многоклеточныхпаразитов G. cernuus по индексу 
Сёренсена.

Чужеродные виды
Статус вида

2019 г. 2020 г. 2021 г.
A. muehlingi Обычный Пограничный между обычным и субдоминантом Субдоминант
N. skrjabini Обычный Обычный Обычный

NОбщее 8 9 8

Примечание. Статус обычных присвоен видам с ЭИ от 10–50%, статус субдоминанта – с ЭИ >50%; NОбщее – коли-
чество видов в фауне многоклеточных паразитов G. cernuus.
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глубин и грунтов (предпочтительно в при-
донных биотопах), круглогодичной активно-
стью, сезонной миграционной активностью, 
бентофагией, а также широким распростра-
нением и высокой численностью в водоёме. 
Пути инвазии G. cernuus чужеродными тре-
матодами различаются в зависимости от спо-
соба их проникновения в организм хозяина. 
Церкарии A. muehlingi инвазируют рыб через 
покровы тела, N. skrjabini использует тро-
фические связи хозяина. Облигатным пер-
вым промежуточным хозяином обоих видов 
паразитов служит чужеродный моллюск L. 
naticoides, проникший в бассейн Волги через 
Волго-Донской канал [Бисерова, 2005; Tyutin, 
Slynko, 2010].

Жизненный цикл A. muehlingi триксенный 
[Odening, 1970, 1973], в дельте Волги круг хо-
зяев изучен в 1990-х гг. [Иванов, 1991]. Вто-
рыми промежуточными хозяевами являются 
рыбы, окончательные хозяева – чайковые 
птицы (облигатно), другие птицы, млекопи-
тающие, человек (факультативно) [Семёнова, 
Иванов, 1989; Судариков и др., 2002; Бисеро-
ва, 2005]. В настоящее время трематода рассе-
лилась от дельты до водохранилищ Верхней 
Волги [Иванов, 2003; Бисерова, 2005, 2010; 
Минеева, 2018; Рубанова, 2018; Zhokhov et 
al., 2019; Tyutin et al., 2023; Рубанова, Мухор-
това, 2024]. В водоёмах-реципиентах Волж-
ского бассейна круг вторых дополнительных 
хозяев представлен 21 видом рыб [Zhokhov et 
al., 2019]. В Куйбышевском водохранилище 
паразит зарегистрирован в Усинском заливе 
у Perca fluviatilis Linnaeus, 1758 [Rubanova, 
Mukhortova, 2021], в Свияжском заливе – у 
рыб сем. Cuprinidae и P. fluviatilis [Yakovlev 
et al., 2010]. 

Распространению инвазии A. muehlingi 
в районе исследований способствует высо-
кое разнообразие вторых промежуточных и 
окончательных хозяев паразита. Состав их-
тиоценоза среднего и нижнего течения р. Б. 
Черемшан включает 35 видов рыб, большая 
часть которых относится к сем. Cyprinidae и 
Percidae [Михеев, 2015], представители ко-
торых служат вторыми промежуточными 
хозяевами трематоды. В настоящее время на 
участке реки в районе г. Димитровграда A. 
muehlingi обнаружен у P.  fluviatilis и Sander 

lucioperca (Linnaeus, 1758) [Рубанова, 2021; 
Рубанова, Мухортова, 2023]. Из облигатных 
окончательных хозяев наиболее широко рас-
пространены и многочисленны чайковые 
птицы, регистрируются другие рыбоядные 
птицы (серая цапля, чёрный коршун) [Михе-
ев, 2007], являющиеся факультативными хо-
зяевами паразита [Бисерова, 2005]. Также в 
районе исследований из возможных факуль-
тативных окончательных хозяев A. muehlingi 
[Скрябин, 1952; Бисерова, 2005], по нашим 
наблюдениям, отмечены представители сем. 
Corvidae, а также синантропные млекопита-
ющие (Felis catus Linnaeus, 1758, Canis lupus 
familiaris Linnaeus, 1758). Существует по-
тенциальная опасность заражения человека, 
поскольку данный участок реки активно ис-
пользуется для спортивного и любительского 
рыболовства. 

Вторыми промежуточными хозяевами N. 
skrjabini являются пресноводные представи-
тели сем. Gammaridae (Amphipoda): в есте-
ственных условиях – Pontogammarus crassus 
(Sars, 1894) и Dikerogammarus haemobaphes 
(Eichwald, 1841) [Комарова, 1968], в экс-
перименте – Gammarus (Rivulogammarus) 
balcanicus Schaferna, 1922 [Стенько, 1976]. 
В настоящее время в Волге на разных участ-
ках реки состав хозяев этого ранга для N. 
skrjabini может различаться. Так, в водохра-
нилищах Верхней Волги основными вторы-
ми промежуточными хозяевами трематоды 
служат Azellus aquaticus (Linnaeus, 1758) 
(Isopoda: Asellidae) и Gmelinoides fasciatus 
(Stebbing, 1899) (Stebbing, 1899) (Amphipoda: 
Micruropodidae) [Tyutin et al., 2013]. Байкаль-
ский бокоплав G. fasciatus интродуцирован 
во многие водоёмы России, с 1977 г. реги-
стрируется в Куйбышевском водохранили-
ще [Бородич, 1979]. В дельте Волги инва-
зия распространяется через P. crassus и D. 
haemobaphes [Бисерова, 2005]. В волжских 
водохранилищах D. haemobaphes широко 
расселился и освоил практически все типы 
биотопов [Курина, 2018]. В водохранилищах 
Средней и Нижней Волги входит в тройку 
видов бентоса с самым высоким репродук-
тивным потенциалом, отмечен рост его чис-
ленности [Kurina, 2017]. В Куйбышевском 
водохранилище ареал понто-каспийских 
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представителей Amphipoda за последнее де-
сятилетие продолжает расширяться в север-
ном направлении [Курина и др., 2020]. Эта 
ситуация обусловлена значительным воздей-
ствием на водоёмы антропогенного фактора 
(эвтрофирование, загрязнение), приводя-
щим к повышению уровня минерализации 
и снижению численности и биомассы або-
ригенной части сообщества макрозообен-
тоса [Зинченко и  др., 2007; Kurina, 2017]. 
Окончательными хозяевами паразита явля-
ются рыбы сем. Percidae, Cyprinidae, Gobiidae 
[Определитель…, 1987]. В настоящее время 
в бассейне Волги трематода регистрируется 
у рыб от дельты до верхневолжских водохра-
нилищ и имеет широкий круг хозяев [Буря-
кина, 1995; Бисерова, 2005; Молодожникова, 
Жохов, 2007; Mineeva, 2016; Zhokhov et al., 
2019; Rubanova, Mukhortova, 2020; Tyutin et 
al., 2022]. В Куйбышевском водохранилище 
N. skrjabini обнаружена у Ballerus ballerus 
(Linnaeus, 1758) [Калайда, Любарская, 
2000], понто-каспийских бычков-вселенцев 
Neogobius iljini (Vasiljeva et Vasiljev, 1996) и 
Neogobius melanostomus (Pallas, 1814) [Мине-
ева, Семёнов, 2020, 2021]. 

Метацеркарии A. muehlingi являются воз-
будителем апофаллёза – инвазионного забо-
левания, способного привести к заражению 
и массовой гибели молоди рыб [Судариков 
и др., 2002; Бисерова, 2005]. Апофаллёз рыб 
в настоящее время распространён на всём 
протяжении Волги от дельты до верхневолж-
ских водохранилищ [Бисерова, 2005; Tyutin, 
Slynko, 2010; Rubanova, Mukhortova, 2021]. 
Трематода относится к группе патогенных 
для человека и теплокровных животных, у 
человека паразитирует в тонком кишечнике, 
случаи заражения регистрируются редко [Ги-
гиенические…, 2002; Бисерова, 2005; Проти-
воэпидемические…, 2006; Технический…, 
2016; Шухгалтер, Родюк, 2017]. Необходимо 
отметить, что у G. cernuus в р. Б. Черемшан 
из трематод р. Apophallus обнаружен только 
A. muehlingi – паразит рыб преимуществен-
но сем. Cyprinidae [Иванов, 2003; Бисерова, 
2005]. Трематода A. donicus, обычно приуро-
ченная к рыбам сем. Percidae [Иванов, 2003], 
в р. Б. Черемшан у G. cernuus не зарегистри-
рована. На исследованном участке реки A. 

donicus отсутствует также у других рыб сем. 
Percidae [Рубанова, 2021; Рубанова, Мухор-
това, 2023]. К факторам, обусловливающим 
преимущество A. muehlingi перед A. donicus 
в эффективности освоения новых террито-
рий, исследователи относят его более ши-
рокое распространение у рыбоядных птиц 
(основные окончательные хозяева), соверша-
ющих сезонные миграции [Yakovleva et al., 
2016). К предполагаемым причинам инвазии 
G. cernuus нетипичным для него A. muehlingi 
мы относим возможное сокращение запасов 
рыб сем. Cyprinidae, являющихся основными 
вторыми промежуточными хозяевами параз-
ита. На это указывает снижение численности 
некоторых массовых видов карповых рыб в 
низовьях р. Б. Черемшан [Назаренко и др., 
2010]. 

Известно, что паразиты рыб со сложным 
жизненным циклом могут служить биологи-
ческими «метками», показывающими рас-
пределение видов зоопланктона и бентоса 
на разных участках водоёма, и представляют 
интерес как подходящий тест для эффектив-
ной оценки его состояния, экологии хозяев 
[Halmetoja et al., 2000; Доровских, 2002; Ани-
киева и др., 2016]. Отличительной чертой 
многих видов партенит трематод является 
видовая специфичность к моллюскам (пер-
вые промежуточные хозяева), результатом 
которой становится почти полное совмеще-
ние их ареалов [Тютин, Медянцева, 2008]. 
Тесная сопряжённость с хозяином позволяет 
использовать данную группу паразитических 
организмов в качестве биологических «инди-
каторов», указывающих на наличие в экоси-
стеме определённого вида моллюска и хозяев 
других категорий [Tyutin, Slynko, 2010]. Ин-
вазия рыб метацеркариями A. muehlingi яв-
ляется прямым свидетельством присутствия 
L. naticoides [Бисерова, 2010] и показателем 
наличия устойчивого поселения моллюска в 
водоёме [Tyutin et al., 2023]. Доминирование 
A. muehlingi в фауне многоклеточных параз-
итов P. fluviatilis послужило показателем до-
статочно высокой численности L. naticoides 
и степени инвазии моллюска трематодой 
[Rubanova, Mukhortova, 2021]. В р. Б. Черем-
шан в 2009–2018 гг., по имеющимся литера-
турным источникам [Курина, 2015; Kurina, 
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2020], L. naticoides не обнаружен, но отмече-
но включение в сообщество бентоса чужерод-
ных моллюсков Dreissena polymorpha (Pallas, 
1771) и D. bugensis (Andrusov, 1897). Следует 
отметить, что выявление L. naticoides в р. Б. 
Черемшан могло быть затруднено характер-
ным для этого моллюска неравномерным рас-
пределением в акваториях водоёмов [Tyutin, 
Slynko, 2010; Tyutin et al., 2013]. В Черемшан-
ском заливе, образованном устьевой частью 
р. Б. Черемшан и до г. Димитровграда находя-
щемся в зоне подпора водами Куйбышевского 
водохранилища, в 2009–2015 гг. численность 
L. naticoides достигала 50  экз/м2, биомасса 
– 0.05 г/м2 [Kurina, 2020]. В Куйбышевском 
водохранилище этот вселенец впервые от-
мечен с середины 1990-х гг. [Yakovlev et al., 
2010]. В настоящее время в водохранилище 
вид доминирует в сообществе вселенцев при-
брежной зоны водоёма, составляя 73% био-
массы [Kurina, Seleznev, 2019]. Обнаружение 
у G. cernuus в р. Б. Черемшан двух чужерод-
ных видов трематод, ассоциированных с L. 
naticoides, свидетельствует о вселении мол-
люска из Черемшанского залива (Куйбышев-
ское водохранилище) и его распространении, 
по нашим наблюдениям, до г. Димитровград. 
Известно более позднее обнаружение в водо-
ёмах A. muehlingi по сравнению с L. naticoides 
[Белявская, Вьюшкова, 1971; Бисерова, 
2010]. Соответственно, L.  naticoides проник 
в р. Б. Черемшан несколько ранее, чем мы 
обнаружили у G. cernuus трематод, ассоции-
рованных с этим моллюском. Куйбышевское 
водохранилище является частью межбассей-
нового инвазионного коридора распростране-
ния чужеродных видов, в том числе паразитов 
[Zhokhov et al., 2019]. Вектор распростране-
ния A. muehlingi и N. skrjabini в р. Б. Черем-
шан – расселение с первым промежуточным 
хозяином (направление – из Куйбышевско-
го водохранилища в притоки). Увеличение 
в целом показателей инвазии трематодой A. 
muehlingi такого массового вида рыб, как G. 
cernuus, высокая экстенсивность инвазии 
рыб N. skrjabini (см. табл. 2) свидетельству-
ют о быстрых темпах натурализации и росте 
численности L.  naticoides в р. Б. Черемшан. 
Сопоставление данных об отсутствии в р. Б. 
Черемшан в 2009–2018 гг. L. naticoides [Ку-

рина, 2015; Kurina, 2020] и видов-вселенцев 
в фауне паразитов ерша в 2015 г. со време-
нем регистрации A. muehlingi и N. skrjabini 
позволяет предположить, что паразитарные 
системы с участием чужеродных трематод и 
G. cernuus начали формироваться в 2019 г. 

По нашему мнению, высокие показатели 
инвазии рыб A. muehlingi и максимальная за-
ражённость N. skrjabini (см. табл. 2) уже на 
начальном этапе становления паразитарных 
систем в значительной степени обусловле-
ны совокупным действием факторов внеш-
ней среды. Гидрологическая ситуация в р. 
Б. Черемшан взаимосвязана с уровенным 
режимом Куйбышевского водохранилища, 
характеризующимся значительным падени-
ем уровня воды весной 2019 г. Совокупное 
действие гидрометеорологических факторов 
(небольшое осеннее увлажнение почвы и не-
значительная глубина её промерзания в зим-
ний период, условия снеготаяния) привело к 
значительной потере стока [Доклад…, 2020]. 
Следствием этого стал низкий уровень воды 
в водохранилище (ниже нормы на 2.5 м) и 
его притоке в весенний период. Значительное 
падение уровня воды в р. Б. Черемшан спо-
собствовало концентрации рыб в меньшем 
объёме водных масс. Необходимо учитывать, 
что типичным местообитанием L. naticoides 
является зона мелководий, где моллюск об-
разует массовые скопления на прибрежных 
песчаных биотопах [Kurina, 2020]. Обмеле-
ние низовьев р. Б. Черемшан привело к уве-
личению площади мелководий весной 2019 
г., что могло способствовать активному рас-
пространению L. naticoides. Гидрологическая 
ситуация в водоёме, без сомнения, привела к 
совмещению биотопов первого (L. naticoides) 
и второго (G. cernuus) промежуточных хозя-
ев A. muehlingi и определила благоприятные 
условия инвазии рыб трематодой. На это 
указывает, в частности, множественная лока-
лизация метацеркарий A. muehlingi дополни-
тельно на жаберных лепестках рыб, отмечен-
ная только в 2019 г. при минимальном уровне 
воды (см. табл. 2). Отмечен статистически 
достоверный рост показателей экстенсивно-
сти инвазии и индекса обилия трематоды A. 
muehlingi при снижении уровня воды. Резуль-
таты исследования согласуются с данными 
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об увеличении заражённости молоди воблы 
A. muehlingi в маловодные годы в связи с вы-
сокой численностью и концентрацией рассе-
ляющихся личиночных форм паразита при 
малой площади залития нерестилищ в дельте 
Волги [Терпугова, 2020]. 

Не менее важным фактором, воздейству-
ющим на паразитов и хозяев, стали клима-
тические условия весной 2019 г., когда было 
отмечено повышение среднЕй температуры 
воды в р. Б. Черемшан на 2.3 °С [Доклад…, 
2020]. Влияние температурного режима водо-
ёма на успешность инвазии рыб A. muehlingi 
подтверждается полученной статистически 
достоверной зависимостью: экстенсивность 
инвазии увеличивается при быстром прогреве 
воды. Наши выводы согласуются с литератур-
ными данными о влиянии фактора повыше-
ния температуры воды на скорость развития 
заболеваний рыб, возбудителями которых 
являются метацеркарии р. Apophallus [Schaaf 
et al., 2018]. Результаты проведённого иссле-
дования (см. табл. 2, рис.  2) также служат 
косвенным подтверждением положительного 
совокупного влияния гидрологических и кли-
матических условий 2019 г. на успешность 
реализации жизненного цикла N. skrjabini в р. 
Б. Черемшан. В то же время необходимо учи-
тывать, что повышение температуры воды в 
водоёме является, по-видимому, лимитиру-
ющим фактором в отношении расселения и 
численности первого промежуточного хозяи-
на трематод – L. naticoides [Филипенко, 1999; 
Mastitsky, Samoilenko, 2006; Kurina, 2020]. 

Характер динамики процесса инвазии 
G. cernuus чужеродными трематодами (см. 
табл. 2, рис. 3) отражает способ заражения 
хозяина и его роль в жизненном цикле параз-
итов. Процесс инвазии рыб A. muehlingi при 
прямом проникновении личиночных форм 
трематоды через покровы тела хозяина харак-
теризуется стабильным увеличением экстен-
сивности инвазии от минимума в 2019 г. до 
максимума в конце периода исследований (см. 
табл. 2, рис. 3), вид приобрёл статус субдо-
минанта в фауне многоклеточных паразитов 
G. cernuus (см. табл. 3). Полученные данные 
указывают на биотопическую совместимость 
популяций G. cernuus и L. naticoides, рост 
численности моллюска. Особенности про-

цесса инвазии рыб N. skrjabini определяются 
не только численностью и степенью инвазии 
L. naticoides, но также составом и численно-
стью отдельных компонентов донного ценоза 
– вторых промежуточных хозяев трематоды 
и трофическими связями G. cernuus. Межго-
довые колебания показателей заражения рыб 
N. skrjabini от максимума в 2019 г. до мини-
мума в 2020 г. (см. табл. 2), скачкообразная 
динамика показателя экстенсивности ин-
вазии (см. рис. 3) могут свидетельствовать 
о некоторой неустойчивости паразитарной 
подсистемы «G. сernuus – N. skrjabini». Кла-
стерный анализ сходства видового состава 
на основании индекса Сёренсена (см. рис. 4) 
показал, что наиболее значимые изменения 
в составе фауны многоклеточных паразитов 
G. cernuus обусловлены вселением в водоём 
чужеродных видов. 

Заключение 
Обнаружение в р. Б. Черемшан чужерод-

ных трематод A. muehlingi и N. skrjabini, ас-
социированных с моллюском L. naticoides, 
свидетельствует о проникновении этого все-
ленца в экосистему водоёма и распростра-
нении в его нижнем течении. Определено, 
что процесс формирования двух новых для 
данного притока Куйбышевского водохрани-
лища паразитарных систем находится на на-
чальном этапе. В круг хозяев N. skrjabini вхо-
дят компоненты биоценоза реки, связанные с 
донными биотопами. Пути инвазии оконча-
тельного хозяина (G. cernuus) реализуются 
через его трофические связи, формирующая-
ся паразитарная система имеет признаки не-
которой нестабильности. Жизненный цикл A. 
muehlingi реализуется в форме паразитарной 
системы, объединяющей различные компо-
ненты водной и околоводной наземной экоси-
стем. Устойчивая тенденция роста инвазии G. 
cernuus метацеркариями A. muehlingi указы-
вает на возможность быстрого формирования 
обширного очага апофаллёза в исследован-
ном притоке Куйбышевского водохранили-
ща. Изучение биоценотических связей и при-
обретённого ареала трематоды A. muechlingi 
представляет особый интерес в связи с её 
санитарно-эпидемиологическим значением. 
Стабильный рост экстенсивности инвазии 



135РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2024

рыб метацеркариями A. muehlingi, высокие 
значения экстенсивности инвазии N. skrjabini 
в течение всего периода наблюдений свиде-
тельствуют о наличии благоприятных усло-
вий для распространения чужеродных видов 
(моллюски, бентические ракообразные, па-
разиты) в нижнем течении р. Б. Черемшан. 

Полученные результаты показали зна-
чимую роль совокупного действия фактора 
глобального потепления и хозяйственной дея-
тельности (зарегулирование стока, строитель-
ство межбассейновых каналов, изменение 
уровенного режима водоёмов и др.), опреде-
ляющих течение процессов биологических 
инвазий в р. Б. Черемшан. Использование чу-
жеродных трематод в качестве биологических 
«меток» позволило выявить экологические 
связи паразитов и хозяев разного ранга, био-
ценотические изменения в экосистеме водоё-
ма, связанные с проникновением чужеродных 
видов гидробионтов. В случае «сопряжён-
ных инвазий» характеристики заражения рыб 
трематодами-инвайдерами позволяют опре-
делить вектор вселения в экосистему водо-
ёма-реципиента хозяев и связанных с ними 
паразитов, скорость и направление распро-
странения. Прогнозируется дальнейшее рас-
селение чужеродных видов гидробионтов из 
Куйбышевского водохранилища в приток, 
наращивание их численности, включение в 
трофические цепи биоценоза реки и околово-
дных наземных экосистем, расширение круга 
хозяев паразитов-вселенцев. 
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For the first time information about the alien trematodes Apophallus muehlingi (Jagerskiold, 1899) and 
Nicolla skrjabini (Iwanitzky, 1928), found in Gymnocephalus cernuus (Linnaeus, 1758) in the river Bolshoy 
Cheremshan (Kuibyshev reservoir) is presented. The timing of their penetration into the reservoir and the 
vector of invasion have been determined. In the studied section of the river, the formation of parasitic systems 
with the participation of alien parasites and G. cernuus is at the initial stage. Invasion of fish by trematodes 
associated with Lithoglyphus naticoides (Pfeiffer, 1828) indicates the introduction of this mollusk into the 
river B. Cheremshan. Differences in fish infection parameters from year to year were noted. A stable increase 
in the parasite invasion of G. cernuus by A. muehlingi metacercariae and high values of this indicator for N. 
skrjabini during three years confirm the rapid rate of naturalization and number growth of L. naticoides in 
the reservoir. The possibility of rapid formation of an extensive hotbed of apophallesis in the lower reaches 
of the river is noted. The significant role of climatic and hydrobiological conditions in the realization of 
the life cycles of alien trematodes is shown. Currently, the combined influence of economic activities and 
environmental factors has facilitated the creation of favorable conditions for the penetration of alien species 
of aquatic organisms from the Kuibyshev reservoir into the river B. Cheremshan. Further distribution of 
invader species in the reservoir ecosystem, inclusion in the trophic chains of river and near-water terrestrial 
ecosystems, and expansion of the host range of alien parasites are predicted.

Key words: biological invasions, Apophallus muehlingi, Nicolla skrjabini, Lithoglyphus naticoides, 
Gymnocephalus cernuus, Kuibyshev reservoir. 


