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Современные методы исследований экосистем водохранилищ основаны на интегрированных данных о струк-
туре сообществ и популяций гидробионтов. Эффективным способом изучения изменений структуры и характера 
функционирования водных экосистем является анализ совокупностей паразитов рыб. В работе представлены ре-
зультаты исследований динамики фауны кишечных гельминтов Perca fluviatilis и его взаимосвязей с некоторыми 
кормовыми объектами (зоопланктон, чужеродные виды рыб) в Саратовском водохранилище. Показана возможность 
практического применения гельминтов хищных рыб, занимающих верхний уровень трофических цепей, в качестве 
«биологических маркеров», позволяющих определить степень участия видов-инвайдеров в трофических цепях  
и сукцессионных изменениях биоценоза. На основе комплексного анализа паразитологических и гидробиологических 
данных определены тенденции и специфика 30-летнего периода сукцессии экосистемы Саратовского водохранили-
ща, связанной с распространением чужеродных видов. Этот процесс включает поэтапное вселение, натурализацию, 
нарастание численности видов-инвайдеров, активизацию их участия в трофических цепях гидробионтов, изменение 
экологии рыб и паразитов. Прогнозируется нарастание численности отдельных чужеродных видов и связанные  
с ним изменения в экологии видов-хозяев, структурно-функциональные перестройки популяций, сообществ (рыбы, 
зообентос, зоопланктон, паразиты).
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Modern methods of research on reservoir ecosystems are based on integrated data on the structure of communi-
ties and populations of hydrobionts. An effective way of studying changes in the structure and functioning of aquatic 
ecosystems is to analyze the collections of fish parasites. The work presents the results of studies of the dynamics of the 
fauna of intestinal helminths Perca fluviatilis and its relationships with some fodder objects (zooplankton, alien fish 
species) in the Saratov reservoir. The possibility of practical use of helminths of predatory fish occupying the upper 
level of trophic chains as “biological markers” is shown, which allow determining the degree of participation of invader 
species in trophic chains and successional changes in biocenosis. Based on a comprehensive analysis of parasitological 
and hydrobiological data, the trends and specifics of the 30-year period of succession of the Saratov reservoir ecosystem 
associated with the spread of alien species were determined. This process includes phased introduction, naturalization, an 
increase in the number of invader species, the activation of their participation in the trophic chains of hydrobionts, and a 
change in the ecology of fish and parasites. An increase in the number of individual alien species and related changes in 
the ecology of host species, structural and functional restructuring of populations and communities (fish, zooplankton, 
zoobenthos, parasites) are predicted.

Keywords: parasites on perch, crustacean, water ecosystem transformation, reservoir, biological markers, alien species.

doi: 10.25750/1995-4301-2021-3-031-037

ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫ ЭКОЛОГИИ



32
Теорeтическая и прикладная экология. 2021. № 3 / Theoretical and Applied Ecology. 2021. No. 3

Экологические сукцессии являются 
естественным процессом, протекающим под 
действием комплекса природных постоянно 
и периодически действующих факторов [1]. 
Экосистемы волжских водохранилищ, кроме 
природных факторов, испытывают мощное 
антропогенное воздействие, изменяющее усло-
вия обитания организмов [2] и приводящее 
к антропогенным сукцессиям. В последние 
три десятилетия экосистема Саратовского 
водохранилища формировалась в условиях 
вселения чужеродных видов гидробионтов 
в сообщества фито- и зоопланктона, макро-
зообентоса, рыб и паразитов [3]. На фоне 
увеличения числа чужеродных видов-хозяев 
количество новых видов паразитов в бассейне 
Волги с начала 2000-х гг. выросло в три раза 
[4]. Успех вселения чужеродных видов во 
многом зависит от степени антропогенного 
нарушения экосистемы [5]. Инвазионные 
виды включаются в трофические связи ком-
понентов биоценоза, изменяют среду обитания 
организмов и экосистему в целом [6, 7]. Инва-
зии вселенцев относят к ключевым факторам 
трансформации экосистем [8]. Изменения 
паразитофауны рыб происходят в процессе 
экологической сукцессии водоёма и зависят, 
в том числе, от степени антропогенного воз-
действия [9]. Гельминты рыб представляют 
интерес в качестве теста для оценки экологии 
хозяев и состояния водоёмов, степени и харак-
тера структурно-функциональных изменений 
в водных экосистемах [10–12].

Речной окунь Perca fluviatilis Linnaeus, 
1758 – распространённый палеарктический 
вид, обычный для Саратовского водохрани-
лища [13]. Для водных объектов Австралии 
[14] и некоторых других территорий он явля-
ется видом-интродуцентом. Особенности его 
биологии и экологии изучены для водоёмов 
Европы, Европейской части России [15–17].  
P. fluviatilis способен к освоению различных 
биотопов и смене типов питания на разных 
этапах онтогенеза: молодь является зооплан-
ктофагом, подрастая – переходит к эврифагии, 
взрослый окунь хищничает, способен к кан-
нибаллизму [18]. Широкое распространение 
и биологические особенности позволяют ис-
пользовать вид в качестве тест-объекта для 
оценки состояния водоёмов [19, 20]. Фауна 
паразитов P. fluviatilis исследована в разнотип-
ных водоёмах России и Европы [21–23]. На ви-
довой состав гельминтов P. fluviatilis оказывает 
влияние богатство ихтиофауны водоёма [24].

Цель работы – обобщить результаты ис-
следований динамики фауны кишечных гель-

минтов P. fluviatilis и его взаимосвязей с неко-
торыми кормовыми объектами (зоопланктон, 
чужеродные рыбы) в условиях многолетней 
сукцессии экосистемы водохранилища.

Тенденции и этапы сукцессионных 
изменений экосистемы  

Саратовского водохранилища, 
связанных с чужеродными видами 

Исследования фауны кишечных гельмин-
тов, взаимосвязей P. fluviatilis и его паразитов 
с организмами зоопланктона на среднем участ-
ке водохранилища с учётом литературных 
[25], архивных (ИЭВБ РАН) и оригинальных 
данных [26] охватывают почти 30-летний 
период времени (1990–2016 гг.). Отмечены 
значительные изменения в заражённости  
P. fluviatilis паразитами. Из первоначального 
(1990–1992 гг.) состава к 2016 г. сохранилось 
7 видов. В период 1990–1996 гг. отмечена дву-
кратная смена вида-доминанта: Camallanus 
truncatus (Rudolphi), Bunodera luciopercae 
(Muller), Camallanus lacustris (Zoega). Нема-
тода C. lacustris с 1996 г. сохраняет доминиру-
ющее положение. Также дважды кардинально 
изменился качественный и количественный 
состав гельминтов, произошли структурные 
перестройки в условно выделенных 4 груп-
пах паразитов – основные, сопутствующие, 
редкие, единичные. Из 5 основных видов 
4 сохранили этот статус в течение периода 
исследований. Исключение составил перво-
начальный доминант – нематода C. truncatus, 
которая с 2013 г. отнесена к сопутствующим 
видам. Формирование фауны кишечных 
гельминтов P. fluviatilis во времени проходило 
в 3 этапа, характеризующихся разными со-
ставами паразитов. На первом этапе (1990–
1992 гг.) фауна гельминтов менее разнообразна 
и представлена 9 видами, в том числе 5 основ-
ными. Не обнаружена зарегистрированная 
А.В. Бурякиной [25] нематода Cucullanellus 
minutus (Rudolphi) [27]. Второй этап включает 
1996–2009 гг., когда у P. fluviatilis зареги-
стрировано 14 таксонов (12 идентифициро-
ваны до вида). За 20-летний период видовое 
разнообразие фауны кишечных гельминтов  
P. fluviatilis увеличилось примерно в 1,5 раза 
за счёт включения новых сопутствующих, 
редких и единичных видов, аборигенных для 
Саратовского водохранилища. На третьем 
этапе (с 2012 г.) у P. fluviatilis формируется 
современный состав паразитов, включающий 
13 таксонов (12 идентифицированы до вида). 
Изменения состава гельминтов обусловлены 
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заменой или выпадением (частичным или 
полным) видов во всех 4 группах, включая 
основные. Состав паразитов окуня пополнился 
двумя чужеродными видами: Nicolla skrjabini 
Iwanitzky и Bothriocephalus acheilognathi 
Yamaguti. Сукцессия экосистемы – последо-
вательность сообществ, сменяющих друг друга 
на данном участке водоёма. Паразитологи-
ческие данные показывают, что изменения 
состава и взаимосвязей элементов (рыбы, 
зоопланктон, макрозообентос, паразиты) био-
ценоза Саратовского водохранилища проис-
ходили поэтапно.

К основным факторам, определяющим со-
став фауны гельминтов рыб, относятся в числе 
прочих спектр их питания и состояние кормо-
вой базы водоёма [28]. Циркуляция гельмин-
тов в экосистеме во многом обусловлена изме-
нениями в пищевых цепях гидробионтов [29, 
30]. Важным ресурсом P. fluviatilis на разных 
этапах онтогенеза является зоопланктон [26]. 
Группа планктонных ракообразных – про-
межуточных хозяев гельминтов P. fluviatilis, 
представлена широко распространёнными, ти-
пичными для данного участка водохранилища 
видами. Их численность достаточно высока, 
стабильна в межгодовом аспекте, что находит 
отражение в динамике заражения окуня па-
разитами. Обнаружены положительные кор-
реляционные связи между экстенсивностью 
инвазии P. fluviatilis паразитами и развитием 
видов зоопланктона – промежуточных хозяев 
гельминтов [26]. Это с высокой вероятностью 
свидетельствует о включении данных планк-
тонных ракообразных в спектр питания окуня 
и их значимой роли в жизненных циклах па-
разитов. Межгодовая динамика взаимосвязей 
«P. fluviatilis – зоопланктон – гельминты» 
согласуется с этапами формирования состава 
паразитов на данном участке водохранилища. 
В начале 1990-х гг. с планктонными рако-
образными были ассоциированы жизненные 
циклы 78% видов кишечных гельминтов 
P. fluviatilis [25]. К 1996–2009 гг. доля видов, 
связанных с зоопланктоном, снизилась до 
50%, на современном этапе (с 2012 г.) она со-
ставляет 67% [26].

В последние два десятилетия к факторам, 
определяющим разнообразие фауны кишеч-
ных гельминтов P. fluviatilis, добавился но-
вый – расселение в водохранилище чужерод-
ных видов [3]. В настоящее время ихтиофауна 
Саратовского водохранилища представлена  
56 видами, из которых 20 – являются чужерод-
ными для водоёма. Бычок-кругляк Neogobius 
melanostomus (Pallas) обнаружен здесь с конца 

1960-х – начала 1970-х гг. [31], бычок-головач 
Neogobius iljini (Vasiljeva et Vasiljev) и бычок-
цуцик Proterorhinus marmoratus (Pallas) за-
регистрированы в водохранилище с 1982 г. 
[32]. По нашим наблюдениям с конца 1990-х 
P. fluviatilis годов чаще включает в рацион 
питания бычков понто-каспийского комплек-
са, что нашло отражение в заражённости его 
кишечными гельминтами. Примером воздей-
ствия чужеродных видов на фауну гельминтов  
P. fluviatilis является исчезновение из её со-
става после 2013 г. цестоды Triaenophorus 
nodulosus (Pallas). Причиной послужило ак-
тивное включение в спектр питания щуки (об-
лигатный окончательный хозяин) в качестве 
дополнительного хозяина бычков-вселенцев –  
N. iljini, N. melanostomus, P. marmoratus, за-
ражённых чужеродной цестодой Triaenophorus 
crassus Forel, 1868 [33]. Это привело к замене 
T. nodulosus на T. crassus у щуки Esoxs lucius L. 
и, вследствие этого, к исчезновению паразита 
у P. fluviatilis. Численность планктонных 
ракообразных – промежуточных хозяев  
T. nodulosus в водохранилище по нашим 
данным высока. Несмотря на это произошёл 
разрыв жизненного цикла T. nodulosus на 
уровне окончательного и дополнительного 
хозяев (щука и окунь), вследствие измене-
ния их трофических связей. В результате на 
данном участке водоёма произошла замена 
одного очага триенофороза, образованного  
T. nodulosus, на другой – с участием чужерод-
ной нематоды T. crassus.

По литературным сведениям [34], ещё  
в 1980-х гг. характерной особенностью ихтио-
ценоза Саратовского водохранилища в трофи-
ческом аспекте являлся тот факт, что основной 
поток вещества и энергии осуществлялся по 
схеме «бентос – бентофаги – хищные рыбы». 
Значительно меньший поток проходил через 
связи «зоопланктон  – планктофаги – хищные 
рыбы». С начала 2000-х гг. в водохранилище 
складываются более благоприятные условия 
для развития донных сообществ [35]. В на-
стоящее время увеличение в фауне гельминтов 
P.  fluviatilis числа видов, ассоциированных 
с бентосом и донными рыбами-бентофагами, 
является свидетельством биотопической бли-
зости окуня с придонными местообитаниями. 
Паразитологические данные указывают на 
установление в последнее десятилетие более 
тесных экологических связей окуня с компо-
нентами сообщества макрозообентоса, в том 
числе с его чужеродной составляющей (рис. 1).

Это определяет поведенческую стратегию 
P. fluviatilis и характеризует его в последнее 
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10-летие в большей степени как обитателя при-
донных биотопов, хотя вид не является типич-
ным бентофагом. В отношении сообщества зоо-
планктона наблюдается противоположная тен-
денция некоторого ослабления взаимодействий 
с отдельными его компонентами – промежуточ-
ными хозяевами гельминтов. Это подтверждает-
ся снижением доли видов кишечных гельминтов 
P. fluviatilis, развитие которых ассоциировано 
с зоопланктоном, примерно в 1,5 раза в 1996–
2009 гг. по сравнению с началом 1990-х гг. Имен-
но следствием изменения экологии P. fluviatilis 
стала двукратная смена вида-доминанта, 
которая является косвенным подтверждением 
структурных преобразований в биотической 
составляющей экосистемы водохранилища. 
Доминирование C. lacustris в течение послед-
них 20 лет обусловлено двумя факторами:  
1) массовостью и доступностью промежуточных 
хозяев паразита – планктонных ракообразных; 
2) укреплением трофических и биотопических 
связей P. fluviatilis с чужеродными бычками 
понто-каспийского комплекса. При наличии  
и широком распространении в водохранилище 
одних и тех же видов планктонных ракообраз-
ных – промежуточных хозяев C. lacustris (ста-
бильно доминирующий вид) и C. truncatus (пер-
воначальный доминант), динамика заражения 
окуня паразитами развивается в противофазе, 
в том числе вследствие включения чужеродных 
рыб в жизненные циклы этих нематод.

Прогноз изменений в экосистеме 
Саратовского водохранилища

Зарегулирование Волги нарушило при-
вычной ход реки, коренным образом изме-

нило её свойства, многократно увеличило 
нагрузку на водные ресурсы [36–38]. По про-
шествии более, чем 10 лет после образования 
водохранилищ состав паразитов рыб в них 
постепенно стабилизировался, сформирова-
лись достаточно устойчивые паразитарные 
системы [39]. По наблюдениям автора рабо-
ты [34] в конце 1980-х гг. бычки-вселенцы 
уже являлись звеном трофических цепей 
рыб, но это не нашло значимого отражения 
в заражённости окуня. Паразитологические 
данные свидетельствуют о том, что с начала  
2000-х  гг. экспансия видов-вселенцев при-
няла широкомасштабный характер. Скорость 
сукцессионных процессов в экосистеме, обу-
словленных увеличением численности отдель-
ных видов-интродуцентов, нарастает. Состав 
фауны кишечных гельминтов P. fluviatilis 
даёт пролонгированный ответ на изменение 
условий обитания в водоёме. На 1-м этапе 
сукцессионных изменений она реагировала на 
происходящие в экосистеме водохранилища 
процессы с некоторым запозданием, на 2-м –  
переходном этапе – отразила трансформа-
цию трофических связей гидробионтов как 
результат включения в них видов-вселенцев, 
на 3-м этапе – состав гельминтов и показате-
ли заражения P.  fluviatilis свидетельствуют 
о нарастании скорости процессов, связанных 
с инвазиями в экосистеме водоёма.

Прогнозируется активизация участия 
видов-вселенцев (организмы бентоса, рыбы, 
паразиты) в трофических цепях биоценоза во-
доёма, расширение круга их потребителей/хо-
зяев, дальнейшие структурные изменения их-
тио-, паразитоценоза, сообществ зоопланкто-
на, макрозообентоса. Наблюдается тенденция 

Bentos CrustaceaPerca
fluviatilis

Gobiidae

Рис. Пути инвазии Perca fluviatilis кишечными гельминтами:
→ − показано проникновение гельминтов,  − изменения типа питания Perca fluviatilis

Fig. Routes of invasion of Perca fluviatilis by intestinal helminths:
→ − penetration of helminths is shown,  − Perca fluviatilis nutrition type change
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распространения опасных или чужеродных 
[39] паразитов рыб в биоценозе Саратовского 
водохранилища, а также паразитов, заканчи-
вающих жизненный цикл в млекопитающих, 
представляющих потенциальную опасность 
для человека. Гельминты хищных рыб, зани-
мающих верхний уровень трофических цепей, 
могут эффективно использоваться в качестве 
«биологических маркеров», позволяющих 
определить степень участия видов-инвайдеров 
(беспозвоночные, паразиты, рыбы), а также 
паразитов, патогенных для рыб и человека,  
в трофических цепях биоценоза.

Заключение

Саратовское водохранилище является 
уникальным по своим характеристикам во-
доёмом, условия обитания гидробионтов в ко-
тором отличаются от любой речной и озёрной 
экосистемы. После его заполнения (1968 г.)  
состав биоценоза, в том числе паразитов, 
претерпел значительные изменения. Ещё в кон-
це 1980-х гг. в водоёме создались условия, 
более благоприятные для обитания мелких 
непромысловых рыб, в основном бычков 
понто-каспийского комплекса, являющихся 
преимущественно бентофагами. Эти виды  
в условиях данного водоёма эффективно 
используют кормовые ресурсы и лучше обе-
спечены пищей. Неприхотливость к условиям 
нагула обусловливает высокий темп роста, что 
ведёт к быстрому наращиванию численности. 
К началу 2000-х гг. рыбы сем. ����������������Gobiidae��������, благо-
даря высокому адаптационному потенциалу 
и экологической пластичности, агрессивной 
жизненной стратегии закончили период на-
турализации. В настоящее время они заняли 
значимые позиции в трофических цепях 
биоценоза водохранилища и продолжают 
наращивать численность. Северный вселе-
нец – ротан Perccottus glenii Dybowski быстро 
освоил пойменные озёра, небольшие мало-
проточные реки, относящиеся к водостоку 
Саратовского водохранилища. Этот эврифаг 
также включился в трофические цепи биоце-
ноза водоёмов-реципиентов и стал каналом за-
носа чужеродной фауны паразитов. Ещё один 
вид-интродуцент – черноморско-каспийская 
тюлька Clupeonella cultriventris (Nordmann), 
также закончил период натурализации и за-
нял важное место в трофических цепях как 
типичный зоопланктофаг и кормовой объект 
некоторых хищных рыб. В начале 1990-х гг.  
C. cultriventris стала промысловым видом 
в водохранилище. 

В последнее десятилетие особенно замет-
но действие двух факторов, в значительной 
степени определяющих структуру биоценоза 
водоёма: 

– исторически сложившийся, постоянно 
действующий (const) – развитие нативных 
видов планктонных ракообразных – про-
межуточных хозяев паразитов. Количество 
видов-вселенцев в сообществах зоопланктона 
водохранилища растёт, но их местообитание – 
пелагиаль – не всегда доступно для бóльшей 
части рыб-зоопланктофагов;

– переменный (variable) – вселение, на-
турализация, включение в трофические цепи 
рыб и нарастание численности чужеродных 
видов гидробионтов (рыбы, беспозвоночные, 
паразиты). 

Виды-вселенцы – бычки сем. Gobiidae, 
обладающие наибольшим инвазионным по-
тенциалом, ротан, тюлька, моллюски включи-
лись в жизненные циклы 6 (7) видов кишеч-
ных гельминтов окуня. Чужеродная цестода 
B. acheilognathi использует в жизненном ци-
кле типичные виды зоопланктона. Стратегия 
вселения чужеродных видов гидробионтов в 
экосистему Саратовского водохранилища со-
ответствует закономерностям, определённым 
В.А. Догелем: происходит обеднение фауны 
паразитов рыб, занос чужеродных паразитов, 
использование аборигенных видов хозяев 
в жизненных циклах паразитов-вселенцев. 
Отмечены изменения в жизненных циклах 
типичных паразитов P. fluviatilis за счёт вклю-
чения в них чужеродных видов гидробионтов.  
В фауне кишечных гельминтов окуня реги-
стрируются обратимые (основной – сопутству-
ющий вид) и необратимые (сопутствующий – 
редкий вид) внутриструктурные перестройки.
Влияние экологии рыб на формирование фау-
ны их кишечных гельминтов – естественный 
процесс, отображающий взаимосвязи орга-
низма со средой обитания. Динамика состава 
кишечных гельминтов окуня является кос-
венным свидетельством успешного окончания 
периода натурализации отдельных чужерод-
ных видов гидробионтов – в настоящее время 
структурообразующих элементов ихтио- и 
паразитоценозов, сообществ макрозообентоса. 
Комплексное исследование с использованием 
паразитологических и гидробиологических 
данных позволило выявить наличие поэтапно 
протекающей структурно-функциональной 
трансформации экосистемы водохранилища, 
обусловленной перестройкой трофических 
связей рыб в связи с вселением чужеродных 
видов гидробионтов.
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