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ВЛИЯНИЕ ИНВАЗИИ ТРЕМАТОДАМИ 
BUNOCOTYLE PROGENETICA (HEMIURIDAE) 

И CRYPTOCOTYLE CANCAVUM (HETEROPHYIDAE) 
НА СМЕРТНОСТЬ МОРСКИХ ЛИТОРАЛЬНЫХ МОЛЛЮСКОВ 

HYDROBIA ULVAE (GASTROPODA: PROSOBRANCHIA) 
ПРИ ВОЗДЕЙСТВИИ ЭКСТРЕМАЛЬНО ВЫСОКОЙ ТЕМПЕРАТУРЫ 

© И. А. Левакин 

Изучено влияние инвазии 2 видов трематод (Bunocotyle progenetica — Hemiuridae, 
Bunocotylinae и Cryptocotyle cancavum — Heterophyidae) на жизнеспособность Hydrobia 
ulvae (Gastropoda, Prosobranchia). Сравнивалась смертность зараженных и незаражен-
ных моллюсков после разного по продолжительности (3, 6, 9 и 12 ч) воздействия эк-
стремально высокой температуры (+42 °С). После 12-часового воздействия наблюда-
лась гибель всех особей, участвовавших в эксперименте. Смертность гидробий, зара-
женных В. progenetica, колебавшаяся от 60 до 100 %, оказалась достоверно (р < 0.01) 
выше смертности зараженных О. cancavum и незараженных особей при 3-, 6- и 9-ча-
совом действии высокой температуры. В то же время смертность гидробий, заражен-
ных О. cancavum, оказалась достоверно (р < 0.05) выше смертности незараженных 
особей только после 9-часового воздействия высокой температуры (13.33 и 3.05 % со-
ответственно). Столь существенные отличия во влиянии этих паразитов на термо-
устойчивость хозяина, вероятно, объясняются различиями в локализации, подвижно-
сти и способе питания редий В. progenetica и Cr. cancavum, обусловливающими их раз-
ную патогенность для хозяина. Незначительное снижение устойчивости гидробий 
к перегреванию при инвазии Cr. cancavum, приводящей к кастрации и ускоренному 
росту хозяина, может быть объяснено компенсацией патогенного влияния паразита 
за счет перераспределения части энергии, затрачиваемой фертильной особью на ре-
продукцию. Можно предположить, что отсутствие паразитарной кастрации моллю-
ска в случае инвазии В. progenetica является ключевой особенностью, определяющей 
столь значительное падение его жизнеспособности. Возможно, высокая смертность 
хозяина является адаптивной для паразита с моноксенным жизненным циклом. 

Антагонистический характер взаимоотношений в системах паразит-хо-
зяин нередко выражается в снижении жизнеспособности инвазированного 
животного. Это проявляется, в том числе, при действии на организм хозяи-
на неблагоприятных факторов внешней среды. Очевидно, что снижение 
жизнеспособности и адаптационных возможностей зараженных особей по 
сравнению с незараженными может существенно влиять на реализацию жиз-
ненного цикла паразита. Действительно, снижение устойчивости хозяина к 
действию неблагоприятных факторов внешней среды показано для многих 
систем моллюск-партениты трематод (Vernberg, Vernberg, 1963; Sousa, Glea-
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son, 1989; Галактионов, 1990). Этот эффект может быть выражен в различ-
ной степени в зависимости от особенностей конкретной паразит-хозяинной 
системы. 

Широко распространенный массовый литоральный моллюск-детрито-
фаг — Hydrobia ulvae (Pennant) — служит хозяином для партенит многих ви-
дов трематод, реализующих свои жизненные циклы в экосистемах литора-
ли Белого моря. Среди этих трематод встречаются виды с моноксенными, 
диксенными и триксенными жизненными циклами, партениты которых мо-
гут быть представлены как спороцистами, так и редиями. Последние могут 
быть как хищными гистиофагами, так и малоподвижными гематофагами 
(Gorbushin, 1997). Такое разнообразие партеногенетических поколений и 
типов жизненных циклов трематод, использующих гидробий в качестве 
первых промежуточных хозяев, делает этих моллюсков и их паразитов при-
влекательной моделью для экспериментальных исследований. В частности, 
гидробий уже неоднократно использовали для изучения влияния трематод-
ной инвазии на устойчивость хозяина к воздействию неблагоприятных фак-
торов внешней среды (Бергер, Кондратенков, 1974; Бергер и др., 2001; Га-
лактионов и др., 2002). Как правило, в таких исследованиях оценивается ре-
зистентность зараженных и незараженных особей к действию фактора в 
течение продолжительного времени. Интересным представляется также во-
прос об устойчивости животных к кратковременному воздействию фактора 
такой интенсивности, что при более длительной экспозиции неизбежно на-
ступит гибель животного. Действительно, для литоральных экосистем ха-
рактерны значительные и быстрые изменения значений факторов внеш-
ней среды, в частности температуры. Можно предположить, что ситуации, 
при которых температура будет временно превышать температуры, вы-
зывающие гибель при длительном воздействии, будут складываться чаще, 
чем длительные повышения температуры до сублетального уровня. Возник-
новению этой ситуации может способствовать и то обстоятельство, что 
у многих животных зона верхнего температурного пессимума, отделяющая 
зону оптимальных температур от зоны летальных, может быть весьма узкой. 

Поскольку порог реакции организма и, в частности, порог его гибели 
определяется не только силой воздействия, но и его длительностью, доза 
действующего фактора фиксированной интенсивности может выражаться 
через время, в течение которого оказывается воздействие. Этот подход и 
был использован для изучения влияния инвазии Bunocotyle progenetica (Не-
miuridae, Bunocotylinae) и Cryptocotyle cancavum (Heterophyidae) на смерт-
ность Hydrobia ulvae при воздействии экстремально высокой температуры. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Hydrobia ulvae собирали в сентябре 2003 г. в кутовой части Сухой салмы 
губы Чупа Кандалакшского залива Белого моря (в районе Беломорской Био-
логической Станции Зоологического института РАН). Собранные особи 
акклимировались к стандартным условиям путем содержания в 40 л аквариу-
ме с морской водой при температуре 18—24 °С в течение 3 недель. Замену 
морской воды и пищевого субстрата (растертые зеленые нитчатые водорос-
ли) проводили ежедневно. 

Акклимированных гидробий рассаживали по 25—30 экз. в полузаполнен-
ные морской водой чашки Петри диаметром 9 см и помещали в термостат 
с температурой 42 °С на 3, 6, 9 и 12 ч (251, 250, 530 и 249 особей соответст-

353 



венно). После нагревания моллюсков перемещали в емкости, заполненные 
свежей морской водой, и держали при температуре 15 °С. Через 12 ч воду 
в емкостях с моллюсками меняли и подсчитывали количество подвижных и 
неподвижных особей, которые считались живыми и погибшими соответст-
венно. Для каждой гидробии определяли возраст по линиям зимней останов-
ки роста (Горбушин, 1993), после чего моллюсков вскрывали. При вскры-
тии для каждой особи хозяина отмечали пол, наличие трематодной инвазии, 
а также видовую принадлежность паразита. Во всех случаях использовали 
морскую воду естественной солености (« 24 %о). 

Для оценки влияния трематодной инвазии на устойчивость Н. ulvae 
к временному перегреванию сравнивали доли погибших особей в 3 группах 
моллюсков: незараженных, зараженных В. progenetica и зараженных С. сап-
cavum. Из анализа были исключены 4 особи, зараженные другими видами 
трематод. Статистическая значимость различий определялась при помощи 
точного критерия Фишера для 95 % уровня значимости Все доверительные 
интервалы долей вычислялись по точной формуле Фишера для 95 % уровня 
значимости (Животовский, 1991). 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Общая экстенсивность инвазии моллюсков Н. ulvae трематодами соста-
вила 10.81 % (9.89—13.96 %); зараженность В. progenetica — 2.95 (2—4.19), 
а С. cancavum - 8.46 (9.89-13.96). 

После 12-часового воздействия высокой температуры все моллюски по-
гибли и были исключены из дальнейшего анализа. После 9-часового воз-
действия высокой температуры доля погибших гидробий оказалась досто-
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Смертность моллюсков Hydrobia ulvae, незараженных и зараженных партенитами Bunocotyle pro-
genetica и Cryptocotyle cancavum, после 3-, 6- и 9-часового действия высокой температуры (+42 °С). 

1 — Bunocotyle progenetica, 2 — Cryptocotyle cancavum, 3 — незараженные/uninfected. 

The mortality of Hydrobia ulvae infected with Bunocotyle progenetica and Cryptocotyle cancavum and 
uninfected ones after high temperature (+42 °C) exposure during 3, 6, and 9 hours. 
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верно (р < 0.05) выше доли погибших при менее продолжительном воздей-
ствии - 3 - й 6-часовом. Среди незараженных гибробий смертность пос-
ле 9-часового перегревания оказалась достоверно (р < 0.05) выше смертно-
сти после 3-часового (см. рисунок). Доля погибших гидробий, зараженных 
партенитами трематод, достоверно не возросла с увеличением времени воз-
действия. 

После любой по продолжительности тепловой обработки (кроме 12-ча-
совой) смертность зараженных моллюсков всегда оказывалась достовер-
но (р < 0.01) выше смертности незараженных. Смертность гидробий, зара-
женных В. progenetica, оказалась достоверно (р < 0.01) выше смертности 
зараженных С. cancavum и незараженных особей при 3-, 6- и 9-часовом дей-
ствии высокой температуры. В то же время смертность гидробий, заражен-
ных С. cancavum, была достоверно (р < 0.05) выше смертности незара-
женных особей только после 9-часового воздействия высокой температу-
ры (см. рисунок). Достоверного влияния пола и возраста гидробий на их 
смертность обнаружено не было. 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Незараженные гидробии демонстрируют высокую устойчивость к крат-
ковременному действию при температуры (см. рисунок). Однако темпера-
тура 42 °С является, по-видимому, летальной для Н. ulvae — уже через 
12 ч действия этой температуры наблюдается тотальная гибель моллюсков. 
С увеличением времени воздействия смертность гидробий, свободных от за-
ражения, возрастает, а отсутствие подобного эффекта у моллюсков, зара-
женных партенитами трематод, по-видимому, объясняется недостаточным 
для такого анализа объемом выборки. 

Повышенная смертность зараженных гидробий в поставленном нами 
эксперименте во многом определялась высокой смертностью особей, инва-
зированных В. progenetica. Зараженные этим паразитом моллюски погибали 
при дозе воздействия, не вызывавшей гибели особей, зараженных С. canca-
vum. Так, на сроке 3 ч с начала эксперимента все погибшие моллюски 
оказались заражены В. progenetica, а доля инвазированных этим паразитом 
особей в группе погибших после 6- и 9-часовой экспозиции составила 60 
и 44.12 % соответственно. Смертность гидробий, зараженных С. cancavum, 
превышала смертность незараженных моллюсков только при высоких дозах 
воздействия. Таким образом, можно сделать вывод, что инвазия В. progene-
tica оказывает на жизнеспособность Н. ulvae значительно более сильный не-
гативный эффект, чем заражение С. cancavum. 

Полученные данные хорошо согласуются с традиционным представле-
нием о снижении негативного воздействия на хозяина при уменьшении 
подвижности партенит и переходе от гистиофагии к гематофагии, при ко-
торых предполагается снижение энергетических затрат хозяина на регене-
рацию поврежденных органов и тканей, а также на компенсацию патофи-
зиологических изменений, вызванных присутствием паразита (Галактионов, 
Добровольский, 1998). Судя по устойчивости зараженных гидробий к пере-
греванию, очень подвижные редии-гистиофаги В. progenetica наносят значи-
тельно больший вред организму хозяина, нежели малоподвижные редии-ге-
матофаги С. cancavum. 

Важным фактором, влияющим на жизнеспособность моллюска при тре-
матодной инвазии, является также локализация паразита (Горбушин, 2000). 
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С этой точки зрения паразитирующие в районе мантийного комплекса ор-
ганов партениты В. progenetica должны оказывать большее влияние на хозяи-
на, чем редии С. cancavum, скопление которых замещает собой гонаду и ча-
стично печень моллюска. 

Паразитарная кастрация — типичное явление в системе моллюск-парте-
ниты трематод. В ряде случаев трематодная инвазия вызывает также и ги-
гантизм — ускоренный рост хозяина. Гипотеза Соуса (Sousa, 1983) связыва-
ет эти явления, объясняя гигантизм кастрированных вследствие трематод-
ной инвазии моллюсков перераспределением части не утилизированного 
паразитом репродуктивного потенциала хозяина в рост моллюска. К насто-
ящему времени накоплено большое количество данных, подтверждающих 
эту гипотезу — гигантизм наблюдается только в таких паразит-хозяинных 
системах, для которых характерен относительно низкий уровень антагониз-
ма, а хозяинный компонент представлен моллюском с высоким энергетиче-
ским вкладом в размножение (Rothschild, 1941; McClelland, Bourns, 1969; 
Fish, Fish, 1974; Fernandez, Esch, 1991; Mouritsen, Jensen, 1994; Gorbushin, 
1997). Именно к этому типу относится система С. cancavum—Н. ulvae, в ко-
торой наблюдается и паразитарная кастрация, и гигантизм. В то же вре-
мя заражение гидробий партенитами В. progenetica не приводит к кастра-
ции (Gorbushin, 1997). Если следовать логике «энергетической» гипотезы, 
то обеспечение потребностей паразита в этом случае происходит в большей 
мере за счет тех ресурсов, которые идут на поддержание жизнеспособно-
сти моллюска-хозяина, поскольку он продолжает инвестировать ресурсы в 
процесс размножения. Одно лишь это обстоятельство способно привести 
к значительному ограничению адаптационного потенциала хозяина при за-
ражении В. progenetica по сравнению с инвазией партенитами трематод, вы-
зывающими кастрацию моллюска. 

Существенные различия во влиянии инвазии В. progenetica и С. cancavum 
на жизнеспособность гидробий при перегревании также хорошо согласуют-
ся с особенностями жизненных циклов этих трематод. В моноксенном жиз-
ненном цикле В. progenetica развитие марит протекает внутри редий, парази-
тирующих в гидробиях. Поэтому гибель моллюска-хозяина служит необхо-
димым условием дисперсии инвазионного начала (яиц с мирацидиями) и 
завершения жизненного цикла. С другой стороны, длительное существова-
ние хозяина, зараженного С. cancavum и выделяющего во внешнюю среду 
церкарий, должно повышать вероятность реализации жизненного цикла 
этого паразита. 

Работа выполнена при поддержке научной программы «Университеты 
России» (проект УР 07.01.027) и ИНТАС (проект 2001/210). 
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THE INFLUENCE OF INFECTIONS WITH TREMATODES 
BUNOCOTYLE PROGENETICA (HEMIURIDAE) 

AND CRYPTOCOTYLE CANCAVUM (HETEROPHIIDAE) 
ONTO MORTALITY OF LITTORAL MOLLUSCS 

HYDROBIA ULVAE (GASTROPODA: PROSOBRANCHIA) 
IN CONDITION OF EXTREMELY HIGH TEMPERATURE 

I. A. Levakin 

Key words'. Trematoda, Bunocotyle progenetica, Cryptocotyle cancavum, Gastropoda, Hydro-
bia ulvae, host mortality, temperature. 

S U M M A R Y 

The effect of invasion of two trematode species, Bunocotyle progenetica (Hemiuridae: 
Bunocotylinae) and Cryptocotyle cancavum (Heterophiidae) on the host vitality is estima-
ted. The mortality of infected and uninfected individuals of Hydrobia ulvae after different 
exposure time (3, 6, 9 and 12 hours) under extremely high temperature (+42 °C) was com-
pared. The total death of the host was observed after 12 hours of experiment. The death 
rate of molluscs infected with B. progenetica ranged from 60 to 100 % and was significantly 
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higher (p < 0.01) than mortality of individuals infected with C. cancavum and uninfected 
snails in each case of exposure (3, 6 and 9 hours). At the same time the mortality of indivi-
duals infected with C. cancavum was significantly higher (p < 0.05) than the mortality 
of uninfected snails only after 9 hours of exposure (13.3 and 3.1 %, respectively). Diffe-
rence in pathogen effects B. progenetica and C. cancavum is expressed in different tempera-
ture resistance of the host that may be explained by different localisation of redia, their mo-
tile activity and manner of feeding. Besides, the invasion by C. cancavum causes the sterili-
zation and accelerated growth of hosts. Low decreasing of the resistance to overheating in 
snails infected with this trematode could be explained by a compensation effect of this in-
fection. This compensation realizes due to the redistribution of some part of the reproduc-
tive energy after the sterilization. An absence of parasitic castration in the case of infection 
with B. progenetica is a key reason of such considerable declining of their vitality. High le-
thality of the host appears to be adaptive for the parasite with the monoxenous life cycle. 

358 


