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Предпринята попытка использовать метацеркарии трематоды Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 

1899) для оценки миграционной активности сеголетков и взрослых экземпляров натурализовавшейся 
в бассейне Верхней Волги теплолюбивой пресноводной формы черноморско-каспийской тюльки 
Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840). В лимнических условиях большого озеровидного Рыбинско-
го водохранилища нагульные миграции C. cultriventris проявились сравнительно слабо, что, вероятно, 
связано с необходимостью образовывать локальные субпопуляционные нерестовые группировки в 
небольших речных плёсах. В 2020 г. встречаемость метацеркарий в центральной части Рыбинского 
водохранилища из-за редких контактов с прибрежными поселениями первого промежуточного хо-
зяина трематоды – понто-азовского переднежаберного моллюска Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 
1828) оказалась на уровне 1.75% у сеголетков и на уровне 2.65% у взрослых особей C. cultriventris. 
В лотических условиях верхнего участка Горьковского водохранилища, относимого к долинному 
типу, встречаемость метацеркарий в выборках сеголетков C.  cultriventris варьировала в 2020 г. в 
диапазоне 38.46–48.95%. В данном водоёме способность к совершению протяжённых нагульных 
миграций проявляется у молоди C. cultriventris уже в первые месяцы жизни (относительно крупные 
особи-доминанты). На примере средней части Горьковского водохранилища изучена возможность 
применения A. muehlingi в качестве биологического индикатора, указывающего на наличие в выборках 
физиологически слабых особей-аутсайдеров. В сформировавшихся здесь наиболее крупных очагах 
апофаллёза встречаемость метацеркарий не превысила 68.97% у сеголетков, хотя достигла уровня 
~100.00% у взрослых особей C. cultriventris. Большие различия в значениях показателей заражённости 
можно связать с селективным выеданием ихтиофагами части наиболее заражённых относительно 
слабых сеголетков-аутсайдеров. В частности, заражённые максимально интенсивно (> 50 экз. мета-
церкарий) сеголетки C. cultriventris отсутствовали в уловах пелагическим тралом в пределах зоны 
влияния подогретых сбросных вод Костромской ГРЭС, однако были найдены в выборке, собранной 
на защитных решётках водозабора ГРЭС, т.е. среди наименее склонных к миграциям и не попавших 
под серьёзный пресс пелагических рыб-ихтиофагов особей. 

Ключевые слова: вселенцы, пресноводная форма черноморско-каспийской тюльки, паразиты, 
очаги апофаллёза, Рыбинское водохранилище, Горьковское водохранилище. 

DOI: 10.35885/1996-1499-19-2-175-188
 

Введение 
К важным негативным последствиям рас-

селения чужеродных видов гидробионтов 
относят распространение сопутствующих 
им гельминтов. По этой причине в пере-
чень наиболее опасных инвазионных видов 

был включён пресноводный понто-азовский 
моллюск Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 
1828), широко расселившийся за последние 
годы во многих водоёмах Европейской части 
России [Самые опасные…, 2018]. Для экоси-
стем водохранилищ бассейна Верхней Волги, 
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изучение представителей класса Trematoda, 
ассоциированных с данным моллюском на 
стадии партенит, стало актуальным уже на 
рубеже XX и XXI веков. При этом особенно 
заметным был быстрый рост численности по-
пуляций трематод рода Apophallus Lühe, 1909 
[Tyutin et al., 2013; Бисерова, 2016; Zhokhov 
et al., 2019]. В частности, в Горьковском во-
дохранилище (вдхр.) уже к 2014 г. в популя-
ции пресноводной формы черноморско-ка-
спийской тюльки Clupeonella cultriventris 
(Nordmann, 1840) (Pisces, Clupeidae) показате-
ли заражённости метацеркариями Apophallus 
muehlingi (Jägerskiöld, 1899) оценивались как 
одни из самых высоких среди рыб водоёмов 
Центральной России [Бисерова, 2016]. Важно 
подчеркнуть, что трематоды рода Apophallus 
могут быть патогенными и для окончательных 
хозяев: рыбоядных птиц, млекопитающих, 
человека [Odening, 1970; Ivanov, 2008; Hung 
et al., 2013]. Поскольку второй представитель 
рода Apophallus (  =  Rossicotrema) donicus 
(Skrjabin et Lindtrop, 1919) в бассейне Верх-
ней Волги получил меньшее распростране-
ние, именно регистрация у рыб метацеркарий 
A. muehlingi на начальных этапах натурализа-
ции L. naticoides в верхневолжских водохра-
нилищах была своеобразным индикатором 
формирования любого постоянного поселе-
ния этого южного моллюска-вселенца [Tyutin 
et al., 2013, 2022, 2023a, 2023b, 2024, 2026]. 
По нашему мнению, именно способность па-
разитировать на стадии метацеркарии у по-
шагово с юга на север осваивавшей волжские 
водохранилища C.  cultriventris могла быть 
одной из причин довольно быстрого, даже 
по сравнению с низовьями р. Волга [Ivanov, 
2008], развития верхневолжских очагов апо-
фаллёза, к настоящему времени – одной из ос-
новных разновидностей «чёрно-пятнистых» 
заболеваний рыб [Tyutin et al., 2023a]. В ус-
ловиях Верхней Волги, особенно в большом 
по площади Рыбинском вдхр., C. cultriventris, 
как короткоцикловый облигатный планкто-
фаг, в процессе натурализации проявила себя 
как очень успешный пищевой конкурент мо-
лоди местных видов рыб и стала важнейшим 
объектом питания рыб-ихтиофагов, способ-
ным давать очень значительные вспышки 
численности в благоприятные для её нереста 

годы [Рыбы Рыбинского…, 2015; Gerasimov 
et al., 2023b]. Степень патогенности метацер-
карий A. muehlingi для C. cultriventris не ясна 
до сих пор. Отчасти это связано с тем, что из-
за растянутого во времени порционного не-
реста для C. cultriventris в условиях верхне-
волжских водохранилищ не вполне очевидна 
даже естественная для стайных рыб диффе-
ренцировка группировок сеголетков на отста-
ющих в росте аутсайдеров и более крупных 
лидеров. Ранее было показано, что в бассей-
не Верхней Волги распределение метацерка-
рий A. muehlingi у C. cultriventris может быть 
очень неравномерным и различаться даже в 
примерно одинаковых по плотности популя-
циях, сформировавшихся в соседних водохра-
нилищах [Tyutin et al., 2013, 2023a; Структура 
и функционирование…, 2018]. Поскольку по-
мимо A. muehlingi в верхневолжских популя-
циях C. cultriventris обычно регистрируются 
только единичные экземпляры метацеркарий 
1–2 видов местных трематод, представляется 
важным проанализировать причины форми-
рования такого перерассеянного распреде-
ления метацеркарий A. muehlingi. Учитывая, 
что наиболее заражённые физиологически 
слабые особи C.  cultriventris должны селек-
тивно элиминироваться ихтиофагами, особый 
интерес вызывает паразитологическая ситуа-
ция в зоне влияния тёплых вод Костромской 
ГРЭС (средняя часть Горьковского вдхр.). В 
этой зоне, которая остаётся одним из наибо-
лее привлекательных мест нагула рыб многих 
видов, были отмечены пелагические группи-
ровки сеголетков C. cultriventris с максималь-
ной для акватории Горьковского вдхр. длиной 
тела и весьма перерассеянное распределе-
ние метацеркарий A. muehlingi [Tyutin et al., 
2023a]. При работе в режиме максимальной 
нагрузки сброс подогретой воды из водоё-
мов-охладителей Костромской ГРЭС в Горь-
ковское вдхр. может обеспечивать разницу 
температур в 5–8°С по сравнению с фоновы-
ми значениями, что обычно приводит к повы-
шению плотности многовидовых скоплений 
рыб в этой части акватории [Голованов, База-
ров, 2008; Gerasimov et al., 2023a]. 

Цель работы – на примере Рыбинско-
го и Горьковского водохранилищ изучить 
возможность использования метацеркарий 
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A.  muehlingi в качестве биологических ин-
дикаторов миграционной активности раз-
новозрастных особей пресноводной формы 
C.  cultriventris, а также для оценки общего 
физиологического и иммунологического ста-
туса разновозрастных особей этого вида рыб. 

 
Материал и методы

Районы проведения исследований. Ос-
новной сбор материала для данного исследо-
вания был проведён в северной части Горь-
ковского и центральной части Рыбинского 
водохранилищ в ходе летне-осенних экспе-
диционных рейсов НЭС ИБВВ РАН «Акаде-
мик Топчиев» (см. рис.). Наиболее подробно 
в статье описываются выборки сеголетков 
Clupeonella cultriventris, отловленные в реч-
ном и переходном участках Горьковского вдхр. 
в конце сентября 2020 г. В акватории Рыбин-
ского вдхр. аналогичные пелагические тра-
ления были проведены в озеровидной части 
водоёма в июле 2020 г. Для сравнительного 
анализа многолетней динамики апофаллёза 
в Рыбинском вдхр. использованы результаты 
мониторинга популяции C. cultriventris этого 

водоёма, проводившегося с 2007 по 2017 г., 
часть из которых была кратко описана ранее 
[Структура и функционирование…, 2018]. 
Все траления выполнялись в стандартных 
точках (из числа включённых в сетку тра-
ловых станций лаборатории экологии рыб 
Института биологии внутренних вод им. 
И.Д. Папанина Российской академии наук) 
[Gerasimov et al., 2023a, 2023b; Tyutin et al., 
2023a]. При отлове выборок C.  cultriventris 
во всех случаях были использованы пелаги-
ческие тралы с шагом ячеи (в кутке) не бо-
лее 4–6 мм, горизонтальным раскрытием 
12–17 м и вертикальным раскрытием ~2 м. 
Для уточнения распределения метацерка-
рий Apophallus muehlingi у разновозрастных 
особей C.  cultriventris в районе влияния по-
догретых сбросных вод Костромской ГРЭС 
дополнительно использована выборка рыб, 
собранная в ноябре 2019 г. на защитных ре-
шётках водозабора данной электростанции 
(точка № 7 на рис.). 

Общие методические подходы к обра-
ботке проб. Перед неполным гельминтоло-
гическим вскрытием у всех особей измеряли 
длину тела до конца чешуйного покрова и для 
каждой из анализируемых размерно-возраст-
ных групп рыб или их интегральный выбо-
рок определяли диапазон разброса значений 
длины тела (l min–max, мм). Поскольку поло-
возрелые экземпляры C. cultriventris в нашем 
материале были представлены в основном 
особями возраста 1+, а особи 2+ в уловах или 
отсутствовали, или встречались единично, 
рассматривается единая возрастная группа – 
«взрослые особи». В большинстве случаев 
для более подробного анализа размерно-воз-
растной динамики заражённости метацерка-
риями A.  muehlingi интегральные выборки 
одновозрастных рыб разделяли на две при-
мерно равные по объёму группы – некрупных 
и сравнительно крупных особей. При этом 
исходили из постулата, что у стайных рыб, не 
имеющих выраженного полового диморфиз-
ма, проигрывающие в конкурентной борьбе и 
отстающие в росте сеголетки или двухлетки 
могут заведомо рассматриваться в качестве 
аутсайдеров, исходно уступающих особям-до-
минантам по физиологическим параметрам 
[Slivko et al., 2021; Mikheev, 2023]. Определе-

Рис. Схема расположения мест отлова пелагических 
выборок Clupeonella cultriventris в 2020 г.: Рыбинское 
водохранилище: 1 – северная граница участков пелаги-
ческих тралений в центральной части водоёма (58°40′ 
с.ш., 38°15′ в.д.); 2 – южная граница участков тралений 
в центральной части водоёма (58°18′ с.ш., 38°15′ в.д.); 
3 – условный центр озеровидной центральной части 
водоёма (58°30′ с.ш., 38°30′ в.д.); 4 – приплотинная часть 
водоёма (58°10′ с.ш., 38°45′ в.д.); Горьковское водохра-
нилище: 5 – верхняя часть речного участка водоёма (от 
58°01′ с.ш., 39°06′ в.д. до 57°45′ с.ш., 40°34′ в.д.); 6 – 
верхняя часть переходного участка водоёма (выше зоны 
влияния тёплых вод Костромской ГРЭС, от 57°46′ с.ш., 
40°43′ в.д. до 57°38′ с.ш., 41°04′ в.д.); 7 – средняя часть 
переходного участка водоёма (локальная зона влияния 
тёплых вод Костромской ГРЭС, 57°28′ с.ш., 41°21′ в.д.).
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ние видовой принадлежности метацеркарий 
рода Apophallus было проведено по их ориги-
нальным описаниям с учётом последующих 
систематических уточнений [Odening, 1970; 
Определитель…, 1987; Sándor et al., 2017]. 
Для корректного сравнения полученных в раз-
ные годы данных общий уровень заражённо-
сти рыб оценивали по количеству полностью 
развитых и достигших инвазионности мета-
церкарий, имеющих сформированные зачат-
ки гонад (обычный размер таких окружённых 
чёрным пигментом цист 0.20–0.30×0.30–0.35 
мм). При вскрытиях рыб были использованы 
световые биологические микроскопы МБС-9 
и МБС-10. При уточнении видовой принад-
лежности найденных метацеркарий и стадий 
их развития – световые микроскопы МБИ-3 и 
OLYMPUS-CX23LEDRFS1. Некоторые мето-
дические подходы частично описаны в пре-
дыдущей статье по данной тематике [Tyutin 
et al., 2023a]. 

Математическая и статистическая об-
работка результатов. Обработка результатов 
проведена с применением стандартных мето-
дик [Bush et al., 1997; Sokal, Rohlf, 2012]. В 
качестве основного показателя, характеризу-
ющего уровень заражённости, использовали 
встречаемость метацеркарий в выборках рыб 
(the infection prevalence – доля заражённых 
особей от общего числа исследованных эк-
земпляров с расчётом стандартной статисти-
ческой ошибки, P±SE, %). В работе также 
использован показатель интенсивности за-
ражения метацеркариями – число паразитов 
в отдельных экземплярах хозяина. При этом 
мы рассматривали только диапазон разбро-
са индивидуальных значений интенсивности 
заражения в конкретной выборке или размер-
но-возрастной группе рыб (the intensity range, 
IR min–max, экз.). Вместо среднего значе-
ния интенсивности заражения использован 
индекс обилия метацеркарий (the abundance 
– среднее количество паразитов на одну ис-
следованную особь хозяина с расчётом стан-
дартной статистической ошибки доли, A±SE). 
Степень статистической значимости разли-
чий арифметических средних оценивали по 
непараметрическому тесту Краскела – Уол-
лиса для независимых переменных (Kruskal 
– Wallis H-test, 2‑tailed). Оценку статистиче-

ской значимости различий между выражен-
ными в процентах долями (встречаемость ме-
тацеркарий) провели по непараметрическому 
χ2‑критерию Пирсона (Pearson`s Chi-square 
test). Использован наиболее распространён-
ный в ихтиопаразитологии уровень значимо-
сти p < 0.05000. 
 

Результаты
Использование метацеркарий тремато-

ды Apophallus muehlingi при определении 
общего физиологического статуса разно-
возрастных особей Clupeonella cultriventris 
(на примере выборок из Горьковского 
вдхр.). Обеднённая паразитофауна пресно-
водной формы C.  cultriventris, не сохранив-
шей при натурализации в верхневолжских 
водохранилищах ни одного вида паразитов из 
числа специфичных для сельдёвых рыб, по-
зволяет рассматривать отношения в системе 
A. muehlingi – C. cultriventris как на популяци-
онном, так и на организменном уровне практи-
чески в чистом виде. Наиболее интересные, на 
наш взгляд, результаты были получены в точ-
ке № 7 (см. рис.). Именно точку № 7 как зону 
максимального влияния тёплых сбросных вод 
Костромской ГРЭС можно принять за услов-
ный центр сформировавшегося в акватории 
Горьковского вдхр. наиболее крупного очага 
апофаллёза (в пределах участка от г. Кострома 
до г. Плёс протяжённостью ~70 км). Основные 
данные по вариабельности значений встре-
чаемости и индекса обилия метацеркарий 
A. muehlingi в выборках сеголетков и взрослых 
особей C.  cultriventris, собранных на защит-
ных решётках водозабора Костромской ГРЭС, 
а также отловленных пелагическим тралом в 
наиболее близких к ГРЭС стандартных точках 
пелагического лова (траления вблизи от г. Вол-
гореченск), приведены нами в табл. 1. 

Важно подчеркнуть, что при описании 
материала по Горьковскому вдхр. выбор-
ки C.  cultriventris из пелагических уловов в 
русловой части водоёма следует рассматри-
вать как состоящие из наиболее склонных к 
совершению нагульных миграций особей и, 
как следствие, максимально доступных для 
весьма многочисленных в зоне влияния тё-
плых вод ГРЭС рыб-ихтиофагов (особенно 
взрослых особей судака – Sander lucioperca 
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Linnaeus, 1758). К сожалению, очень неболь-
шое число взрослых C. cultriventris в пелаги-
ческих траловых уловах и полное отсутствие 
среди них незаражённых экземпляров не по-
зволяет категорично утверждать, что резуль-
таты исследования этой возрастной выборки 
действительно отразили реальную природ-
ную картину распределения метацеркарий в 
этой возрастной группе. Различие по индек-
су обилия (13.15±3.59 при n  =  13) с выбор-
кой сеголетков (8.39±0.82 при n  =  116) ока-
залось статистически незначимым (N = 129, 
H = 2.44, p > 0.11855). 

Таблица 1. Различия в значениях показателей заражённости метацеркариями Apophallus muehlingi у разноразмер-
ных сеголетков и взрослых особей Clupeonella cultriventris из средней части переходного участка Горьковского 
водохранилища (точка № 7 на рис.)

Параметры выборок
Размерные группы C. cultriventris Статистическая значи-

мость различийНекрупные особи Крупные особи
Сеголетки, n = 31 (защитные решётки водозабора Костромской ГРЭС, ноябрь 2019 г.) 

nрыб, экз. 16 15  
lрыб min–max, мм 25–49 50–58  

P±SE, % 43.75±12.41 60.00±12.65 χ2 = 0.82, p > 0.36558 
IR min–max, экз. 2–73 1–67  

A±SE 9.51±4.64 18.87±6.75 H = 0.83, p > 0.36326 
Сеголетки, n = 116 (пелагический трал в зоне влияния тёплых вод Костромской ГРЭС, сентябрь 2020 г.) 

nрыб, экз. 55 61  
lрыб min–max, мм 24–44 46–57  

P±SE, % 56.36±6.69 80.33±5.09 χ2 = 7.76, p<0.00536* 
IR min–max, экз. 1–31 1–48  

A±SE 5.53±1.03 10.98±1.16 H = 13.48, p<0.00025*
Взрослые особи, n = 37 (защитные решётки водозабора Костромской ГРЭС, ноябрь 2019 г.) 
nрыб, экз. 19 18  

lрыб min–max, мм 60–64 65–75  
P±SE, % 78.95±9.35 100.0 – 

IR min–max, экз. 8–110 2–23  
A±SE 29.32±6.42 8.94±1.58 H = 5.19, p<0.02268* 

Взрослые особи, n = 13 (пелагический трал в зоне влияния тёплых вод Костромской ГРЭС, сентябрь 2020 г.) 

nрыб, экз. 6 7  
lрыб min–max, мм 62–69 72–82  

P±SE, % 100.00 100.00 – 
IR min–max, экз. 1–47 3–23  

A±SE 14.83±7.35 11.71±2.91 H = 0.08, p > 0.77509 

Примечание. nрыб – число исследованных особей; lрыб min–max – диапазон разброса значений длины тела; P±SE – 
встречаемость метацеркарий; IR min–max – диапазон разброса индивидуальных значений интенсивности заражения 
в конкретной размерной группе рыб; A±SE – индекс обилия метацеркарий; *– различия между двумя размерными 
группами по данному показателю заражённости (в строках) статистически значимы; «–» – недостаточно данных 
для статистического анализа. 

Судя по структуре уловов в русловой ча-
сти Горьковского вдхр., а также по очень 
высокой встречаемости метацеркарий 
(~100.00%), основная масса взрослых осо-
бей C. cultriventris (за исключением единич-
но представленных в уловах, видимо, наибо-
лее слабых экземпляров) успешно избежала 
попадания в пелагический трал. Из-за этого 
детально анализировать данные по заражён-
ности взрослых особей C.  cultriventris в пе-
лагиали сложно, однако по значениям макси-
мальной интенсивности заражения и индекса 
обилия метацеркарий эта выборка выглядит 
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очень однородной. В выборке взрослых рыб, 
собранных с защитных решёток водозабора 
ГРЭС, размерная группа некрупных особей 
(с длиной тела 60–64 мм, при максимальном 
значении интенсивности заражения 110 экз.) 
по значению индекса обилия метацеркарий 
статистически значимо превзошла группу 
сравнительно крупных экземпляров. Группа 
относительно крупных особей с защитных 
решёток водозабора ГРЭС (с длиной тела 
65–75 мм) по всем показателям заражённости 
оказалась сходной с взрослыми особями из 
уловов пелагическим тралом. Это может быть 
результатом активного перемещения наибо-
лее крупных экземпляров C.  cultriventris из 
русловой части водоёма, где они подвержены 
прессу рыб-ихтиофагов, к береговой линии 
и обратно. Следует отметить, что интенсив-
ность заражения у таких активных мигрантов 
не превысила 50 экз. метацеркарий. 

Различия между двумя размерными груп-
пами сеголетков из пелагических уловов ока-
зались статистически значимыми и по значе-
ниям встречаемости, и по значениям индекса 
обилия. Сравнение размерных групп сеголет-
ков с защитных решёток Костромской ГРЭС 
не дало статистически значимых различий, 
но, вероятно, только из-за небольшого объёма 
выборки. В обоих случаях значения индекса 
обилия метацеркарий в группах крупных се-
голетков оказались примерно в 2 раза выше 
по сравнению с группами некрупных сего-
летков. Большие разбросы длины тела сего-
летков C. cultriventris (от 24 до 58 мм) отчасти 
предопределены исходно–порционным нере-
стом, характерным для этого вида рыб, отча-
сти являются результатом последующей диф-
ференцировки на группы отстающих в росте 
относительно мелких особей-аутсайдеров и 
сравнительно крупных особей-доминантов. 
Как следствие, общий пресс хищников и се-
лективное выедание наиболее заражённых 
аутсайдеров примерно одинаково проявились 
в группе крупных сеголетков и в группе не-
крупных сеголетков. В целом у сеголетков, 
собранных на защитных решётках водозабора 
ГРЭС, значения встречаемости метацеркарий 
оказались на 15–20% ниже, а диапазоны раз-
броса значений индивидуальной интенсив-
ности заражения и значения индекса обилия 

метацеркарий примерно в 2 раза выше, чем в 
аналогичных размерных группах сеголетков 
из пелагических тралов.

Из показателей заражённости для вы-
явления селективной смертности наиболее 
информативен индекс обилия. Так, у сего-
летков, собранных на защитных решётках 
водозабора ГРЭС, его повышенные значения 
напрямую связаны с присутствием сильно 
заражённых особей (с числом метацеркарий 
> 50 экз.) в обеих размерных группах. Подоб-
ные особи не выявлены при исследовании 
траловых уловов. Для интегральной выбор-
ки (n = 31 экз.) сеголетков, собранных на за-
щитных решётках водозабора Костромской 
ГРЭС, встречаемость метацеркарий оказа-
лась на уровне 51.61±8.98% при индексе оби-
лия 14.01±4.07. По показателям заражённо-
сти в интегральной выборке взрослых особей 
(n = 37 экз.) можно отметить, что, несмотря 
на более высокое значение встречаемости 
метацеркарий (89.61±8.98%), возрастное 
накопление метацеркарий у C.  cultriventris 
проявилось относительно слабо (рост индек-
са обилия только до 19.41±3.74). Значения 
встречаемости метацеркарий у сеголетков 
и взрослых особей различаются на весьма 
высоком уровне статистической значимости 
(χ2 = 11.83, p<0.00059), хотя различие между 
значениями индекса обилия выражено менее 
чётко (N = 68, H = 5.27, p<0.02166). 

Оценка миграционной активности 
C. cultriventris в Горьковском и Рыбинском 
водохранилищах по наличию метацерка-
рий A.  muehlingi. Значения интенсивности 
заражения иногда довольно сложно исполь-
зовать для оценки миграционной активности 
даже у сеголетков. Так, различие в уровнях 
заражённости 1–48 экз. метацеркарий в зоне 
влияния тёплых вод Костромской ГРЭС (точ-
ка №  7 на рис.) и 1–38 экз. метацеркарий в 
верхней части речного участка Горьковского 
вдхр. (точка №  5 на рис.) малоинформатив-
но. Для выявления миграций C.  cultriventris 
гораздо рациональнее использовать значе-
ния встречаемости метацеркарий. Регистра-
ция относительно высокой встречаемости 
метацеркарий в местах водоёмов, где гидро-
биологами не были выявлены постоянные 
поселения моллюска Lithoglyphus naticoides, 
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позволяет говорить о факте миграции рыб в 
эти точки (табл. 2). 

В 2020 г. условия для реализации жизнен-
ного цикла трематоды A.  muehlingi в точке 
№  7 можно считать вполне благоприятны-
ми. Высокая встречаемость метацеркарий у 
сеголетков C.  cultriventris из пелагических 
уловов (68.97%) позволяет говорить о суще-
ствовании стабильного очага апофаллёза. За 
счёт склонности части сеголетков-доминатов 
к миграциям против течения в верхней ча-

Таблица 2. Встречаемость (P±SE, %) метацеркарий Apophallus muehlingi у сеголетков и взрослых особей Clupeonella 
cultriventris из центральной части Рыбинского водохранилища и разных участков Горьковского водохранилища 

Параметры выборок
Возрастные выборки C. cultriventris

Сроки сбора материала
0+ 1+, 2+

Центральная часть Рыбинского водохранилища 
nрыб, экз. 624 133 Лето и осень 2007 г. 
P±SE, % 0.81±0.36 0.00  

Центральная часть Рыбинского водохранилища 
nрыб, экз. 874 378 Лето и осень 2008 г. 
P±SE, % 0.00 0.26±0.26  

Центральная часть Рыбинского водохранилища 
nрыб, экз. 78 2 Лето и осень 2009 г. 
P±SE, % 0.00 0.00  

Центральная часть Рыбинского водохранилища 

nрыб, экз. 752 683 Лето и осень 2010, 2011, 
2017 гг. 

P±SE, % 0.00 0.00 
Центральная часть Рыбинского водохранилища 

nрыб, экз. 57 113 Июль 2020 г. 
P±SE, % 1.75±1.74 2.65±1.51  

Верхняя часть речного участка Горьковского водохранилища*
nрыб, экз. 104 0 Сентябрь 2020 г. 
P±SE, % 38.46±4.77 –  

Верхняя часть переходного участка Горьковского водохранилища 
(зона выше влияния тёплых вод Костромской ГРЭС)* 

nрыб, экз. 143 0 Сентябрь 2020 г. 
P±SE, % 48.95±4.18 –  

Средняя часть переходного участка Горьковского водохранилища 
(зона влияния тёплых вод Костромской ГРЭС)** 

nрыб, экз. 116 13 Сентябрь 2020 г. 
P±SE, % 68.97±4.31 100.00±0.00  

Защитные решётки водозабора Костромской ГРЭС*** 
nрыб, экз. 31 37 Ноябрь 2019 г. 
P±SE, % 51.61±8.98 89.19±5.11  

Примечание. Основные обозначения, как в табл. 1. * – данные по пелагическим уловам в этих участках (точки № 5 
и 6 на рис.) частично описаны в ранее опубликованной статье [Tyutin et al, 2023a]; ** – более подробные данные по 
этой точке пелагических тралений приведены в табл. 1; *** – во всех разделах данной таблицы, кроме последнего 
(защитные решётки водозабора Костромской ГРЭС), приведены результаты исследования выборок C. cultriventris 
из уловов пелагическим тралом. 

сти переходного участка Горьковского вдхр. 
(выше зоны влияния тёплых вод Костромской 
ГРЭС – точка №  6 на рис.) значение этого 
показателя оказалось только незначительно 
ниже – 48.95%. Даже в верхней части речного 
участка Горьковского вдхр. (точка № 5) встре-
чаемость метацеркарий (38.46%) менее чем в 
2 раза уступила значению этого показателя 
в точке №  7. Отличия уровня заражённости 
C.  cultriventris из верхнего участка Горьков-
ского вдхр. (точка № 5 на рис.) от показате-
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лей, полученных в 2020 г. для центральной 
части более северного Рыбинского вдхр. 
(точки №  1–3 на рис.), носят гораздо более 
принципиальный характер. Статистическое 
сравнение двух водохранилищ по значениям 
встречаемости метацеркарий в интегральных 
выборках сеголетков (n = 104 и n = 57 соот-
ветственно) выявило высокий уровень зна-
чимости различий (χ2  =  26.14, p  <  0.00001). 
При этом в Рыбинском вдхр. у сеголетков 
C.  cultriventris был найден только 1 экз. ме-
тацеркарий, а у взрослых особей интенсив-
ность заражения не превысила 1–3 экз. Как 
следствие, индекс обилия оказался очень низ-
ким как у молоди (0.02±0.02 при n = 57), так 
и у взрослых особей (0.05±0.03 при n = 113). 
Возрастные различия в данном случае оказа-
лись статистически незначимыми и по значе-
ниям встречаемости метацеркарий (χ2 = 0.13, 
p > 0.71459), и по значениям индекса обилия 
(N = 170, H = 0.01, p > 0.92111). 

Важно подчеркнуть, что до настоящего 
времени по результатам гидробиологиче-
ского мониторинга постоянные поселения 
моллюска L.  naticoides зарегистрированы 

только в Волжском плёсе водоёма, тогда как 
C. cultriventris склонна образовывать локаль-
ные субпопуляционные нерестовые груп-
пировки во всех трёх речных плёсах. В цен-
тральной части Рыбинского вдхр. в 2020 г. 
метацеркарии A. muehlingi были зарегистри-
рованы у C.  cultriventris после длительного 
перерыва, однако такие случаи были редкими 
даже при больших вспышках численности 
этого короткоциклового вида рыб на ранних 
этапах натурализации. Для лучшего понима-
ния данных, приведённых в табл. 2, они до-
полнены табл. 3, в которой приведены резуль-
таты исследования выборок C. cultriventris из 
пелагических тралов, выполненных в 2007–
2010 гг. непосредственно в речных плёсах 
Рыбинского вдхр.: Моложском (западном), 
Шекснинском (северном) и Волжском (юж-
ном). 

Так, в 2007 г., при высокой численности 
сеголетков C. cultriventris в Волжском плёсе 
некоторые из них мигрировали в южный уча-
сток центральной части Рыбинского вдхр. В 
2008 г. был зарегистрирован массовый уход 
взрослых особей южной нерестовой группи-

Таблица 3. Встречаемость (P±SE, %) метацеркарий Apophallus muehlingi у сеголетков и взрослых особей Clupeonella 
cultriventris в речных плёсах Рыбинского водохранилища на начальных этапах натурализации (2007–2010 гг.) 

Возрастные группы 
C. cultriventris

Речные плёсы Рыбинского водохранилища

Моложский Шекснинский Волжский

Лето и осень 2007 г. 

0+ 0.00 (358) 0.00 (531) 5.00±0.50 (2082) 

1+, 2+ 0.00 (467) 0.00 (62) 0.70±0.30 (965) 

Лето и осень 2008 г. 

0+ 0.00 (1205) 0.00 (288) 0.30±0.10 (1931) 

1+, 2+ 1.50±0.40 (796) 1.40±0.40 (1086) 1.10±1.10 (88) 

Лето и осень 2009 г. 

0+ – – 0.80±0.60 (253) 

1+, 2+ – – 0.60±0.40 (475) 

Лето и осень 2010 г. 

0+ – – 0.40±0.20 (694) 

1+, 2+ – – 0.80±0.60 (245) 

Примечание. Основные обозначения, как в табл. 1. В скобках везде указано число исследованных рыб – nрыб, экз.; 
«–» – отсутствие данных. Во всех разделах табл. приведены результаты исследования выборок из уловов пелаги-
ческим тралом; ранее часть этих данных приводилась в виде кратких обзоров [Структура и функционирование…, 
2018; Tyutin et al., 2023a]. 
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ровки в другие речные плёсы. При этом мета-
церкарии A. muehlingi были зарегистрирова-
ны у взрослых особей как в Моложском, так 
и в Шекснинском плёсе, а также «на проходе» 
– в центральной части водоёма. Численность 
популяции C. cultriventris в 2020 г. была от-
носительно невысокой. Отлов и сеголетков, 
и взрослых особей был проведён вблизи ге-
ографического центра водохранилища (в ос-
новном у затопленных населённых пунктов 
с. Пчелье, с. Красное, с. Всехсвятское). Об-
наружение метацеркарий A. muehlingi у трёх 
взрослых особей C.  cultriventris в озеровид-
ной центральной части водоёма в 2020 г. те-
оретически можно объяснить протяжённой 
нагульной миграцией этих рыб из Волжско-
го плёса. Однако находку этого паразита у 
некрупного сеголетка (с длиной тела 27 мм) 
логичнее связать с развитием пока не выяв-
ленного при гидробиологическом монито-
ринге водоёма нового постоянного поселения 
моллюска L.  naticoides за пределами Волж-
ского плёса – непосредственно в приплотин-
ной части Рыбинского вдхр. (участок № 4 на 
рис.). Первичная интродукция моллюска в 
этот участок водоёма видимо произошла ещё 
в 2007 г. Однако плотность этого приплотин-
ного поселения L.  naticoides до настоящего 
времени явно не очень высока и не обеспечи-
вает высокой заражённости локальных груп-
пировок рыб. 

Обсуждение
Важно подчеркнуть, что ещё в 2005 г. 

ситуация по апофаллёзу на большей части 
акватории Горьковского вдхр. была отно-
сительно благополучной [Tyutin et al., 2013, 
2023a]. В этот период в пелагических выбор-
ках Clupeonella cultriventris метацеркарии 
Apophallus muehlingi встречались только в 
средней части водоёма (усреднённое по не-
скольким точкам тралений значение встре-
чаемости – 31.80%, интенсивность зараже-
ния – не более 1–8 экз.). Однако уже в 2014 
г. встречаемость метацеркарий A.  muehlingi 
у взрослых особей C.  cultriventris достигла 
уровня 84.00% при индексе обилия – 48.00 
[Бисерова, 2016]. Судя по полученным нами 
в 2019–2020 гг. результатам, можно говорить 
о том, что в среднем участке Горьковского 

вдхр. (относимого к переходному типу по ре-
жиму проточности) сохраняются благопри-
ятные условия для реализации жизненного 
цикла A. muehlingi. Основной причиной это-
го, вероятно, является тепловое загрязнение, 
приводящее к развитию достаточно плотных 
поселений теплолюбивого и умеренно рео-
фильного моллюска Lithoglyphus naticoides 
[Tyutin et al., 2023a, 2024]. Помимо тёплых 
вод из водоёмов-охладителей Костромской 
ГРЭС в Горьковское вдхр. поступают подо-
гретые сбросные воды бытовых и промыш-
ленных стоков крупных населённых пунктов 
(г. Ярославль, г. Кострома, г. Волгореченск, г. 
Плёс и др.). 

Однако даже в границах крупного оча-
га апофаллёза использование метацеркарий 
A. muehlingi для выявления дифференцировки 
группировок сеголетков C. cultriventris на от-
стающих в росте физиологически и иммуно-
логически относительно слабых аутсайдеров 
и более крупных лидеров оказалось довольно 
сложным. Даже в зоне действия тёплых вод 
Костромской ГРЭС процесс этой дифферен-
цировки «маскируется» растянутым во време-
ни порционным нерестом C. cultriventris. Тем 
не менее наличие физиологически и имму-
нологически слабых аутсайдеров можно счи-
тать подтверждённым – заметным снижением 
показателей заражённости при воздействии 
на пелагические группировки C. cultriventris 
пресса рыб-ихтиофагов. В частности, разли-
чие между значениями индекса обилия ме-
тацеркарий у отловленных в русловой части 
Горьковского вдхр. и собранных на защитных 
решётках водозабора Костромской ГРЭС се-
голетков тюльки оказалось почти двукратным 
(8.39 экз. против 14.01 экз.). У взрослых осо-
бей тюльки это различие оказалось выражено 
в меньшей степени (13.15  экз. против 19.41 
экз.). По нашему мнению, в других участках 
верхневолжских водохранилищ сеголетков 
C.  сultriventris, не способных эффективно 
противостоять развитию до состояния ин-
вазионности большого числа метацеркарий 
A.  muehlingi, также можно рассматривать в 
качестве изначально наиболее слабых на ор-
ганизменном уровне особей (имеющих срав-
нительно невысокий физиолого-иммуноло-
гический статус). 
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Хорошо известно, что у сеголетков рыб 
заражение метацеркариями некоторых ви-
дов трематод может идти по пути быстрого 
формирования агрегированного распределе-
ния – за счёт прогрессирующего накопления 
после первых случаев попадания паразитов в 
организм хозяина [Mikheev, 2023]. Для гель-
минтов это зачастую значительно повышает 
возможность манипулирования поведением 
рыбы: как с целью повышения вероятности 
повторного заражения, так и с целью повы-
шения вероятности попасть в итоге в дефи-
нитивного хозяина-ихтиофага. Обычно такие 
процессы наиболее заметны в группах сего-
летков-аутсайдеров – у исходно наименее 
активных и наименее агрессивных особей, 
которые, проигрывая конкуренцию за пищу, 
постепенно отстают в росте. В нашем матери-
але патогенность A. muehlingi для сеголетков 
C. cultriventris проявилась не столь явно, хотя 
даже в зоне действия тёплых вод Костром-
ской ГРЭС была зарегистрирована локали-
зация метацеркарий не только в подкожном 
слое мускулатуры, но и в её глубине, а также 
вдоль костей скелета и на позвоночнике. 

Как уже отмечалось ранее [Tyutin et al., 
2013, 2023a], на организменном уровне прес-
новодная форма C. cultriventris в верхневолж-
ских водохранилищах пока не стала иде-
альным хозяином для A. muehlingi и до 75% 
личинок гельминта может погибать вскоре 
после проникновения в мышечную ткань 
хозяина. Важно также отметить, что, на при-
мере метацеркарий трематоды Bucephalus 
polymorphus Baer, 1827, у пресноводной фор-
мы C. cultriventris ранее была описана более 
высокая восприимчивость к заражению у 
особей с типично пресноводными гаплотипа-
ми (по полиморфному локусу Ldh) по срав-
нению с особями, имеющими морской гапло-
тип Ldh [Тютин и др., 2010]. Однако степень 
внутрипопуляционного генетического поли-
морфизма C.  cultriventris не является столь 
высокой [Рыбы Рыбинского…, 2015; Струк-
тура и функционирование…, 2018; Karabanov 
et al., 2022, 2025], чтобы только этим объяс-
нять все случаи неравномерного распреде-
ление метацеркарий A.  muehlingi. Селектив-
ный пресс рыб-ихтиофагов на группировки 
C.  cultriventris, разный по интенсивности в 

разных участках водоёмов, также может быть 
одной из важных причин очень неравномер-
ного распределения метацеркарий в пелаги-
ческих выборках этого хозяина. 

Другой обычной причиной неравномерно-
го распределения метацеркарий A. muehlingi 
в пелагических выборках C.  cultriventris яв-
ляется сравнительно высокая миграционная 
активность, особенно заметная в речных 
участках водохранилищ. В условиях Горьков-
ского вдхр. способность к совершению про-
тяжённых нагульных миграций проявляется 
у относительно крупных сеголетков-доми-
нантов уже в первые месяцы жизни [Tyutin et 
al., 2023a]. Довольно высокие показатели за-
ражённости C. cultriventris в самом верхнем 
(относимом к речному типу) участке Горьков-
ского вдхр. в 2020 г. явно связаны именно с 
миграцией против течения значительной ча-
сти наиболее крупных сеголетков. В услови-
ях самого крупного из числа верхневолжских 
Рыбинского вдхр., где C.  cultriventris, как и 
на начальных этапах натурализации, предпо-
читает нереститься в небольших по площади 
речных плёсах, она проявляет относительно 
слабую в масштабах водоёма миграционную 
активность. В данном случае регистрация ме-
тацеркарий A. muehlingi может послужить не 
только биологическим индикатором для вы-
явления сравнительно редких случаев массо-
вых миграций этого вида рыб, но и индикато-
ром появления новых локальных поселений 
моллюска L. naticoides. 

Многие особенности паразитарных си-
стем A. muehlingi в бассейне Верхней Волги 
зависят от гидрологических особенностей 
конкретного водоёма. Хотя сравниваемые в 
данной статье два водохранилища территори-
ально близки, они относятся к принципиаль-
но разным гидрологическим типам. Самое 
северное в волжском каскаде Рыбинское вдхр. 
– довольно крупный слабопроточный водоём 
озёрного типа [The river Volga…, 1979]. При 
нормальном подпорном уровне (отметка 102.0 
м БС) площадь его водного зеркала достигает 
~4550 км2. Помимо собственно озеровидной 
центральной части шириной до 56 км, гидро-
логи выделяют обособленные Моложский и 
Шекснинский плёсы и неширокий Волжский 
плёс между плотиной Угличской ГЭС и цен-
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тральной частью водохранилища. Хотя пес-
чаные отложения, в принципе пригодные для 
обитания моллюска L.  naticoides, занимают 
значительную часть дна водоёма, постоянные 
поселения этого моллюска до настоящего 
времени зарегистрированы гидробиологами 
только для относительно небольшого по пло-
щади Волжского плёса [Структура и функци-
онирование…, 2018; Tyutin et al., 2022, 2023b, 
2024]. Летом 2019 г. в этом участке водоёма 
метацеркариями A. muehlingi оказались зара-
жёнными около половины из исследованных 
сеголетков плотвы Rutilus rutilus (Linnaeus, 
1758) [Tyutin et al., 2022]. Следующее за Ры-
бинским вдхр. в волжском каскаде Горьков-
ское вдхр. – не столь крупный водоём до-
линного типа с общей площадью ~1591 км2 

[The river Volga…, 1979; Izyumova, 1987]. По 
режиму проточности в Горьковском вдхр. до 
сих пор чётко выделяется только близкий к 
речному типу верхний участок. В средней ча-
сти водоёма проточность постепенно умень-
шается, а в приплотинной части образуется 
относительно небольшое озеровидное рас-
ширение (так называемое Юрьевецкое). Весь 
средний участок этого водохранилища по ги-
дрологическим характеристикам может быть 
отнесён к переходному типу и характеризу-
ется явно выраженным мозаичным характе-
ром распространения поселений моллюска 
L. naticoides [Tyutin et al., 2023a, 2024]. 

Для экосистем верхневолжских водохра-
нилищ, где число видов и плотность попу-
ляций пелагических карповых рыб относи-
тельно невелики [The river Volga…, 1979; 
Izyumova, 1987; Рыбы Рыбинского…, 2015; 
Структура и функционирование…, 2018; 
Gerasimov et al., 2023a, 2023b], роль разновоз-
растных группировок C. cultriventris в парази-
тарных системах, формируемых A. muehlingi, 
мы оцениваем как весьма важную. Учитывая, 
что формирование постоянной популяции 
C.  cultriventris в Горьковском вдхр. началось 
в 1984 г., а начало проникновения в Рыбин-
ское вдхр. отмечено только в 1993 г., можно 
предположить, что этот вид, ставший в обоих 
водохранилищах первым представителем се-
мейства Clupeidae, способствует сохранению 
внутрипопуляционного генетического разно-
образия A.  muehlingi. Тем не менее к числу 

принципиальных особенностей Рыбинского 
вдхр. следует отнести то, что в нём заметный 
вклад в поддержание численности гемипо-
пуляции метацеркарий A. muehlingi с самого 
начала формирования паразитарной системы 
вносят некоторые виды карповых рыб [Струк-
тура и функционирование…, 2018]. В целом, в 
пределах ареала трематоды A. muehlingi, наи-
более распространёнными вторыми промежу-
точными хозяевами можно считать предста-
вителей семейства Cyprinidae, для которых не 
выявлено достоверных случаев абсолютной 
резистентности к заражению этой трематодой 
[Ivanov, 2008; Sándor et al., 2017]. Важно так-
же отметить, что в Западной Европе для ме-
тацеркарий трематод рода Apophallus в ряде 
случаев отмечали довольно высокую степень 
морфологической и генетической изменчи-
вости. Помимо соответствующих типовым 
описаниям видов A.  muehlingi и A. donicus, 
у карповых рыб регистрировали, например, 
формы метацеркарий, генетически близкие 
виду A. muehlingi, но морфологически более 
сходные с метацеркариями A. donicus [Sándor 
et al., 2017]. В нашем материале все выявлен-
ные в выборках C.  cultriventris (как из Ры-
бинского, так и из Горьковского водохрани-
лища) экземпляры метацеркарий оказались 
соответствующими типовым морфологиче-
ским описаниям A. muehlingi [Odening, 1970; 
Определитель…, 1987]. При этом полностью 
развитые метацеркарии не имели существен-
ной вариабельности даже у разновозрастных 
особей C.  cultriventris, отловленных вблизи 
водозабора и зоны влияния подогретых сбро-
сных вод Костромской ГРЭС. 
 

Заключение
Рассматривая многолетнюю динамику раз-

вития очагов апофаллёза и локальные особен-
ности заражённости Clupeonella cultriventris 
в разных точках Рыбинского и Горьковского 
водохранилищ, можно отметить, что многие 
различия определяются очаговым характе-
ром распространения единственного пер-
вого промежуточного хозяина трематоды 
Apophallus muehlingi – моллюска Lithoglyphus 
naticoides. В силу невысокой приживаемости 
метацеркарий A.  muehlingi различия по сте-
пени заражённости между выборками сего-
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летков C.  cultriventris в некоторых участках 
водоёмов следует связывать не непосред-
ственно с гибелью части рыб под влиянием 
паразита, а с воздействием какого-либо до-
полнительного фактора. Для пелагических 
группировок C. cultriventris в качестве одного 
из таких факторов важно учитывать воздей-
ствие рыб-ихтиофагов, способных в некото-
рых точках водоёмов массово выедать самые 
слабые и малоактивные экземпляры сеголет-
ков-аутсайдеров. Помимо того, показатели 
заражённости C.  cultriventris в конкретных 
локальных биотопах в значительной степе-
ни могут зависеть от степени выраженности 
нагульных или нерестовых миграций наибо-
лее активных особей. Следует отметить, что 
использование выборок взрослых особей 
C. cultriventris как для оценки степени неод-
нородности группировок хозяина, так и при 
оценке миграционной активности затруднено 
явным избеганием охвата пелагическим тра-
лом, свойственным слабо заражённым экзем-
плярам. Не исключено, что поздней осенью 
уменьшение интенсивности заражения ме-
тацеркариями A.  muehlingi в группах самых 
крупных особей C.  cultriventris отчасти мо-
жет быть связано с естественной возрастной 
смертностью наиболее физиологически или 
иммунологически ослабленных после нере-
ста экземпляров. Учитывая вышеизложенное, 
дальнейший комплексный экологический мо-
ниторинг верхневолжских очагов апофаллёза 
представляется нам актуальным. 
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The authors used metacercariae of the trematode Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 1899) to assess the 

migration activity of fingerlings and adults of the thermophilic freshwater form of the Black and Caspian 
Sea sprat Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) naturalized in the upper Volga basin. In the limnic 
conditions of a large lake-like reservoir (the Rybinsk Reservoir), C. cultriventris showed relatively weak 
feeding migrations, which is probably due to the need to form local subpopulation spawning groups in small 
river reaches. This resulted to the minimal contacts with littoral settlements of the first intermediate host of 
the trematode, the Ponto-Azov prosobranch mollusk Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828), in 2020 
the prevalence of metacercariae in the central part of the Rybinsk Reservoir was only 1.75% in fingerlings 
and only 2.65% in adult individuals. In 2020, under lotic conditions of the upper section of the Gorky Res-
ervoir, classified as a valley type, the prevalence of metacercariae in fingerling samples varied from 38.46 to 
48.95%. This is partially explained by the fact that, in this reservoir, juveniles of C. cultriventris (relatively 
large dominant individuals) have the ability to make long-distance feeding migrations already in the first 
months of their life. Based on the example of the middle section of the Gorky Reservoir, this paper examines 
the possibility of using A. muehlingi as a biological indicator for identifying the physiologically weakest 
individual-outsiders in fish samples. In the largest foci of apophallesis, formed in the middle section of the 
reservoir, the prevalence of metacercariae did not exceed 68.97% in fingerlings, whereas it reached ~100.00% 
in adult individuals of C. cultriventris. Large age differences, in terms of the prevalence of metacercariae, 
can be associated with the selective consumption of the most infected and physiologically relatively weak 
fingerling-outsiders by pelagic ichthyophages. Maximally infected (> 50 specimens of metacercariae) fin-
gerlings of C. cultriventris were absent in pelagic trawl catches within the heated discharge water zone of 
the Kostroma State District Power Plant, but were found in samples collected on the water intake protective 
grates of the power plant, i.e. among the individuals least prone to migration and not subject to serious 
pressure from pelagic ichthyophagous fish. 

Keywords: invaders, freshwater form of the Black and Caspian Sea sprat, parasites, foci of apophallesis, 
Rybinsk Reservoir, Gorky Reservoir. 


