
ПАРАЗИТОЛОГИЯ, 46, 6, 2012 

УДК: 57.055 576.8 594 

ПОДДЕРЖАНИЕ РЕПРОДУКТИВНОГО ПОТЕНЦИАЛА 
ПОПУЛЯЦИИ МОЛЛЮСКА-ХОЗЯИНА LITTORINA SAXATILIS 
ЗА СЧЕТ НЕРАВНОМЕРНОСТИ РАСПРЕДЕЛЕНИЯ ТРЕМАТОД: 

«ТРУЖЕНИЦЫ» И «БЕЗДЕЛЬНИЦЫ» В ПОПУЛЯЦИИ МОЛЛЮСКОВ 

© А. И. Гранович,1* Е. Б. Ягунова,1 И. М. Соколова2 

'* Кафедра зоологии беспозвоночных, 
Санкт-Петербургский государственный университет 

Университетская наб., 7/9, С.-Петербург, 199034 
E-mail: granovitch@mail.ru 

2 Department of Biology, University of North Carolina at Charlotte 
9201 University City Blvd., Charlotte, Nc 28223, U. S. A. 

Поступила 11.09.2012 

Взаимодействие паразитов и их хозяев в паразитарных системах может приводить 
к формированию адаптаций на популяционном уровне. Наиболее отчетливо они про-
являются в тех системах, где паразиты существенно влияют на репродуктивные спо-
собности особей хозяев. Такое влияние мы наблюдаем в случае трематод, вызываю-
щих полную паразитарную кастрацию своих промежуточных хозяев — гастропод. 
Исследовано 19 популяций моллюска Littorina saxatilis в Белом море с зараженно-
стью трематодами от <1 до 30—50 %. В двух из этих популяций (RI и KLN) проведен 
долговременный (15—20 лет) мониторинг. Анализ показал, что: 1) средний возраст 
репродуктивных самок не коррелирует с уровнем зараженности популяции тремато-
дами; 2) соотношение полов смещено в сторону преобладания самок; 3) имеется тенден-
ция к большей зараженности самок по сравнению с самцами; 4) доля незараженных про-
дуктивных самок — «тружениц» — в младших возрастных категориях (2—4 года) не 
коррелирует с уровнем зараженности популяции. Доля молодых не зараженных и не 
размножающихся самок — «бездельниц» — меньше в сильно зараженных популяциях 
L. saxatilis, однако в пределах каждой из высокозараженных популяций (RI и KLN) 
доля «бездельниц» не связана с варьированием уровня зараженности. Таким образом, 
поддержание относительно стабильной доли незараженных репродуктивных самок — 
«тружениц» — независимой от уровня зараженности популяции можно считать од-
ним из механизмов, компенсирующих воздействие паразита на популяцию хозяина. 

Ключевые слова: трематоды, Littorina, репродуктивный потенциал популяции, си-
стема паразит—хозяин. 

Коэволюционные взаимодействия приводят к ощутимым изменениям 
в характеристиках жизненных циклов паразитов и их хозяев. Под действи-
ем паразитов могут возникать «деформации» характеристик жизненного 
цикла хозяина, популяции которого обитают в условиях сильного зараже-
ния (Minchella, 1985; Lafferty, 1993b; Jokela, Lively, 1995; Sorensen, Minc-

444 

mailto:granovitch@mail.ru


hella, 1998; Hurd, 2001; Hurd et al., 2001; Restif, Koella, 2003; Granovitch et 
al., 2009). Наиболее значимыми считаются те изменения в особенностях 
жизненного цикла хозяина, которые непосредственно связаны с системой 
воспроизводства его популяции. 

Хорошо известно, что паразиты во многих случаях снижают плодови-
тость зараженных особей вплоть до полной паразитарной кастрации зна-
чительной части особей популяции хозяина (Granovitch et al., 2000; Nego-
vetich, Esch, 2008; Antonovics, 2009; Lafferty, Kuris, 2009). При этом наблю-
дается успешное воспроизводство зараженных популяций хозяев в 
природных сообществах. Закономерно возникает вопрос о вероятных ме-
ханизмах, компенсирующих негативное воздействие паразитов и поддер-
живающих репродуктивный потенциал таких популяций хозяина. Пони-
мание этих механизмов необходимо для объяснения причин устойчивости 
паразитарных систем в целом как функциональных элементов в структуре 
сообщества (Гранович, 1996; Granovitch, 1999). 

Высокая зараженность трематодами многих популяций литоральных 
моллюсков рода Littorina, наблюдаемая на протяжении многих лет (Grano-
vitch et al., 2000), сопряжена с паразитарной кастрацией значительной час-
ти особей популяции хозяина. В то же время численность сильно и слабо 
зараженных популяций хозяев в последовательные годы варьирует в сход-
ных пределах. Таким образом, наблюдается успешное воспроизводство 
даже наиболее высокозараженных популяций моллюсков. Один из меха-
низмов, позволяющих «компенсировать» негативное воздействие парази-
тарной кастрации для воспроизводства популяции, обсуждался нами ра-
нее. Это увеличение плодовитости оставшихся незараженными особей хо-
зяина в популяциях литторин, характеризующихся высокими значениями 
экстенсивности инвазии (Granovitch et al., 2009). 

Поддержание репродуктивного потенциала высокозараженных популяций 
хозяина может достигаться и иными популяционными средствами. Накоплен 
значительный объем данных, свидетельствующих о неравномерности распре-
деления трематод в популяциях хозяев, т. е. о разном уровне зараженности 
отдельных внутрипопуляционных групп особей (возрастных групп хозяев, 
самцов и самок, генетически различных групп по признакам устойчивости к 
паразитам и др.) (Lafferty, 1993а, Ь; Гранович, Горбушин, 1995; Jokela, Levely, 
1995; Curtis, 1996, и др.). Такая неравномерность распределения паразитов в 
популяции хозяина — одна из ключевых предпосылок, позволяющих моде-
лировать динамически стабильные взаимодействия популяций паразита и хо-
зяина (Anderson, 1982; Janovy, Kutish, 1988; Pakala, Dobson, 1988). 

Существенная неравномерность зараженности трематодами различных 
внутрипопуляционных групп особей яйцеживородящего раздельнополого ли-
торального моллюска Littorina saxatilis (Olivi) была нами показана ранее (Гра-
нович и др., 1987; Гранович, Горбушин, 1995). Помимо этого известно, что в 
разных популяциях литторин существенно варьирует доля участвующих в 
размножении особей и доля особей, которые в размножении не участвуют 
(Гранович, Сергиевский, 1990; Соколова, 1995; Sokolova, 1995). Мы предпо-
лагаем, что такое варьирование является одним из популяционных механиз-
мов регуляции в системах паразит—хозяин. Для доказательства этого пред-
положения мы используем внутри- и межпопуляционные сравнения по посе-
лениям Littorina saxatilis с широким спектром значений зараженности. 
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М А Т Е Р И А Л И М Е Т О Д И К А 

Для межпопуляционного анализа мы используем материал, собранный 
однократно в период 1982—2002 г. в 19 популяциях L. saxatilis в губе Чупа 
и в Северном Архипелаге Кандалакшского залива Белого моря (рис. 1, по-
пуляции 12—15, 17, 24, 51—53, 55—59, 61—63, RI и KLN). Обозначения 
популяций и подробное описание точек сбора материала приведены в пре-

Рис. 1. Точки сбора материала в Кандалакшском заливе Белого моря. 
А — Губа Чупа; Б — Северный Архипелаг. Черные круги — точки, в которых сбор материала произво-
дился однократно. Звездочки — точки (KLN и RI), в которых проводился долговременный мониторинг. 

Location of study sites in the Kandalaksha Bay, White Sea, Russia. 
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дыдущих работах (Granovitch et al., 2000, 2009). Сбор моллюсков произво-
дили с фукоидов во время отлива. Выбор популяций для анализа опреде-
лялся достаточной величиной выборки моллюсков для надежного опреде-
ления долей внутрипопуляционных групп особей (см. ниже). 

Общие особенности обработки выборок, методы определения пола, 
возраста, размера моллюсков, а также наличия эмбрионов в выводковой 
сумке плодовитых самок были описаны ранее (Granovitch et al., 2009). За-
раженность определяли при вскрытии под бинокулярным микроскопом. 
Всего обнаружено 11 видов трематод. Более подробные сведения о видо-
вом составе паразитов и особенностях экстенсивности инвазии отдельны-
ми видами опубликованы ранее (Granovitch et al., 2000, 2009). Для каждой 
популяции вычисляли показатель общей зараженности (экстенсивность 
инвазии суммарно всеми видами трематод), поскольку паразитарную каст-
рацию особи хозяина вызывает заражение любым из обнаруженных видов 
трематод (табл. 1 ,А). 

Т а б л и ц а 1, А 

Littorina saxatilis. Даты сбора материала, размер выборки, зараженность трематодами, 
количество особей в каждой из шести основных категорий 

для каждой точки сбора материала, 
а также в последовательные годы для популяций RI и KLN 

T a b l e 1, A. Dates of collection, sample size, total trematode prevalence, and adundance 
of snails in each of the six demographic groups in the studied L. saxatilis populations 

Популяция Дата сбора Число Зараженность, 
% 

Число моллюсков 
в каждой категории Популяция материала моллюсков 

Зараженность, 
% 

M l М1+ F+1 F I F+ 1+ F 1+ 

Межпопуляционный анализ 

17 20.06.1984 175 0.6 86 1 24 64 0 0 
12 22.07.1983 395 1.8 168 3 105 115 0 4 
15 16.06.1984 174 4.6 63 3 26 77 0 5 
63 21.08.1986 54 5.6 15 0 10 26 0 3 
24 25.06.1986 55 7.3 27 3 9 15 0 1 
13 09.06.1984 108 9.3 50 2 16 32 0 8 
58 02.09.1984 37 10.8 16 2 3 14 0 2 
53 31.08.1984 120 14.2 47 8 17 39 2 7 
51 16.08.1983 197 14.7 81 9 43 44 0 20 
55 03.09.1984 66 19.7 29 5 14 10 2 6 
14 16.06.1984 158 21.5 42 9 30 52 8 17 

KLN 20.08.1982 275 24.4 85 30 52 71 2 35 
61 21.08.1986 71 25.4 23 8 18 12 0 10 
57 03.09.1984 37 27.0 11 1 7 9 2 7 
62 21.08.1986 53 34.0 13 5 6 16 1 12 
59 31.08.1984 47 42.6 14 8 7 6 1 11 
52 17.08.1983 207 43.5 54 32 27 36 9 49 
RI 03.08.1982 590 44.6 172 94 44 161 9 167 
56 02.09.1984 44 45.5 10 6 5 9 0 14 
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Т а б л и ц а I, А (продолжение) 

Популяция Дата сбора 
материала 

Число 
моллюсков 

Зараженность, 
% 

Число моллюсков 
в каждой категории Популяция Дата сбора 

материала 
Число 

моллюсков 
Зараженность, 

% 
M l MI+ F+1 F I F+ U F 1+ 

Внутрипопуляционный анализ 

KLN 20.08.1982 275 22.9 85 30 52 71 2 35 
KLN 31.07.1983 699 28.6 227 79 138 133 9 113 
KLN 06.08.1984 313 43.1 80 55 56 42 14 66 
KLN 24.08.1985 375 29.6 121 50 62 81 6 55 
KLN 02.07.1986 182 43.4 45 31 13 45 8 40 
KLN 10.07.1987 168 50.3 40 47 18 26 3 34 
KLN 07.07.1988 170 62.4 31 42 10 23 8 56 
KLN 21.08.1989 201 43.3 56 41 21 37 3 43 
KLN 06.08.1990 150 58.9 22 41 23 15 3 46 
KLN 12.09.1991 83 57.8 15 23 15 5 4 21 
KLN 19.08.1992 173 41.7 43 35 18 22 13 42 
KLN 16.08.1993 78 69.6 12 22 7 5 7 25 
KLN 30.06.1994 127 69.5 15 36 12 11 3 50 
KLN 29.06.1995 150 75.8 14 57 8 13 10 48 
KLN 29.06.1996 109 58.7 27 27 12 6 12 25 
KLN 22.06.1997 162 64.2 22 52 12 22 7 47 
KLN 11.07.2001 123 31.9 39 20 26 16 2 20 
KLN 23.07.2002 194 34 66 36 43 15 2 32 

RI 03.08.1982 590 48.8 146 82 52 129 11 170 
RI 15.08.1983 1258 63.6 212 330 94 150 28 444 
RI 05.09.1984 69 56.6 138 140 37 126 13 239 
RI 03.09.1985 758 50.9 155 136 51 166 14 236 
RI 16.08.1986 647 41.7 172 94 44 161 9 167 
RI 08.08.1987 517 46.2 136 103 49 95 14 120 
RI 09.08.1988 825 42.9 225 158 67 178 7 190 
RI 10.08.1989 725 46.9 172 151 44 169 6 183 
RI 14.08.1991 434 50.3 87 84 47 79 5 132 
RI 07.08.1992 436 52.8 88 94 52 66 13 123 
RI 25.08.1993 321 59.6 68 90 17 40 6 100 
RI 09.08.1994 564 65.5 90 141 37 66 13 217 
RI 05.08.1995 622 56.8 121 146 66 76 14 199 
RI 08.08.1996 666 51.1 143 139 103 78 11 192 
RI 04.08.1997 570 46.2 133 119 93 85 16 124 

П р и м е ч а н и е . Обозначения популяций — см. рис. 1,А, Б. 

После определения пола моллюсков самцов и самок маркировали лите-
рами Ми F соответственно. Символами /,(/_) обозначали зараженных (не-
зараженных) особей. Плодовитым самкам (т. е. самкам с эмбрионами в вы-
водковой сумке) к обозначению F добавляли символ «+», а самкам без эм-
брионов — символ «-». Таким образом, каждая особь хозяина по 
результатам вскрытия была отнесена к одной из следующих шести катего-
рий: незараженные трематодами самцы (ML), зараженные трематодами 
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Т а б л и ц а 1, Б 

Принятые в статье обозначения 

T a b l e 1, Б. The abbreviations fot the demographic groups of mollusks 

П р и м е ч а н и е . Индекс (D)^ означает, что в данной категории рассматриваются только особи 
возраста к. 

самцы (MI+), иезаражеиные самки без эмбрионов (FI.), незараженные сам-
ки с эмбрионами (F+I_), зараженные самки без эмбрионов (F/+), заражен-
ные самки с эмбрионами {F+I+). Список обозначений приведен в табл. 1 , 5 . 
Количество особей этих категорий моллюсков в каждой из популяций 
приведено в табл. 1, А. Если рассматриваются особи только одного возрас-
та, то к обозначению категории добавляется индекс к [например (FI+)5] — 
все зараженные самки возраста 5. 

Влияние зараженности на структуру популяции оценивали, применяя 
последовательно 3 уровня детализации. Во-первых, рассмотрели, как свя-
заны с зараженностью популяции «макрохарактеристики» ее структуры. 

1. Соотношение полов (отношение F/N, M/N, N.— объем выборки). 
2. Экстенсивность инвазии самцов и самок (отношения FI+/F, MIJM). 
3. Соотношение 6 основных категорий особей (отношения MIJN, 

MJN, FJJN, F+IJN, FJJN, FJJN). 
Во-вторых, поскольку именно самки определяют успешность воспроиз-

водства популяции хозяина, подробно проанализировали состав самок в 
популяциях разной зараженности. 

4. Возрастной состав самок. 
5. Экстенсивность инвазии самок разных возрастов, т. е. отношения 

(FIJF)k для каждого возраста к. 
И наконец, на третьем уровне детализации рассмотрели относительное 

количество незараженных самок в популяции с различной экстенсивно-
стью инвазии. 

6. Участие в репродукции незараженных самок разных возрастов (отно-
шения (FJJF)k(FJJF)k) для самок каждого возраста к. 

7. Средний возраст репродуктивных незараженных самок, т. е. самок 
категории FJ. 

Затем те же три ступени анализа выполнили по материалам долговре-
менных мониторингов, проводившихся в двух популяциях. Для такого 
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N — количество собранных моллюсков 

М — самцы F — самки 

1+ — зараженные MI+ — зараженые FI+ — зараженные F+1+ — зараженые F_ 1+ — заражен-
моллюски самцы самки самки с эмбри- ные самки без 

онами в вывод- эмбрионов в вы-
ковой сумке водковой сумке 

/_ — незаражен- ML— незаражен- FL — незаражен- F+ L — незаражен-F_ L — незаражен-
ные моллюски ные самцы ные самки ные самки с эм- ные самки без 

брионами в вы- эмбрионов в вы-
водковой сумке, водковой сумке, 
«труженицы» «бездельницы» 

F+ — репродуктив-F- — нерепродук-
ные самки тивные самки 



внутрипопуляционного анализа были выбраны популяции KLN (Губа 
Чупа, рис. 1, А) и RI (район Северного Архипелага, рис. 1, Б). Сборы про-
водили ежегодно в период 1982—1997 г. в популяции R I h b период 
1982—2002 г. в популяции KLN. Популяции RI и KLN существенно раз-
личаются по динамике экстенсивности инвазии. В одной точке (RI) на-
блюдается периодическая динамика. В другой (KLN) — рост зараженно-
сти или периодичности с периодом большим, чем время наблюдения (по-
дробнее см.: Granovitch et al., 2009). 

Исследуемые в работе величины преимущественно являются долями 
(доля самок/самцов в популяции, доли 6 перечисленных выше категорий, 
доли самок отдельных возрастов). Величина «зараженность популяции» 
также является долей — равна доле зараженных особей в популяции. Рас-
пределения этих величин далеки от нормальных, что делает невозможным 
применение параметрических критериев. Поэтому для сравнения долей 
самцов и самок и для сравнения их зараженностей мы использовали крите-
рий Вилкоксона для зависимых выборок; связь между зараженностью по-
пуляции и долями различных категорий особей протестирована ранговым 
коэффициентом корреляции Спирмена. 

Р Е З У Л Ь Т А Т Ы 

Межпопуляционный анализ 
1. Доля самок в изученных популяциях литторин обычно несколько боль-

ше доли самцов (критерий Вилкоксона: Т = 11, Z = 3.38, р = 0.0007) и 
варьирует в относительно широких пределах (46—72 %). Доля самок не 
связана с зараженностью популяции (R = 0.343, р > 0.1). 

2. Зараженность в рассматриваемых популяциях меняется от очень низкой 
(всего 0.6 % в популяции 17) до 45.5 % (популяция 56). При этом самки 
заражены сильнее самцов (табл. 2, строка 1). Заметим, что в наименее 
зараженных популяциях самцы и самки заражены в равной степени, эф-
фект большей зараженности самок проявляется в популяциях с более 
высокой экстенсивностью инвазии (рис. 2, А). 

Т а б л и ц а 2 

Сравнение зараженности трематодами самок и самцов 

T a b l e 2. Trematode prevalences of Littorina saxatilis males and females 

п Z Р 

Межпопуляционный анализ 19 2.45 0.014 
Внутрипопуляционный анализ RI 15 3.18 0.001 

KLN (все данные) 18 0.54 0.586 
KLN (годы с зараженностью < 50 %) 8 1.82 0.069 

П р и м е ч а н и е , n — количество выборок, участвующих в анализе (число точек для межпопу-
ляционного анализа и количество лет наблюдения для внутрипопуляционного анализа), Z — значе-
ния теста Вилкоксона для зависимых выборок, р — уровень значимости. Выделены значения р < 0.05. 

450 



3. Как и следовало ожидать, доли всех трех категорий зараженных особей 
(отношения MIJN, F UN, FJJN) проявляют сильную положительную 
корреляцию с общей зараженностью популяций (табл. 3, строка 1). 
С незараженными особями ситуация сложнее. Доля здоровых самцов 
(MIJN) и доля здоровых самок, не принимающих участия в размноже-
нии ( F J J N ) , отрицательно скоррелированы с уровнем зараженности. 
Доля чрезвычайно важной для успешного воспроизводства популяции 
категории самок FJJN (незараженные плодовитые самки) в разных по-
пуляциях колеблется от 7 до 27 %, однако наблюдаемое варьирование в 
отличие от всех остальных случаев не связано с уровнем зараженности 
популяции (табл. 3, строка 1; рис. 2, Б). 

4. Возрастной состав самок в более и менее зараженных популяциях раз-
личается. В более зараженных популяциях меньше доля самых молодых 
(двухлетних) самок (табл. 4, строка 1). Доли трехлетних, четырехлетних 
и более старших самок в популяциях разной зараженности существенно 
не различаются. Однако доля старших самок в целом (возраста 4 года и 
выше) увеличивается в более зараженных популяциях (коэффициент 
ранговой корреляции составляет 0.398 и является значимым при р < 0.1). 

5. Все возрастные когорты самок одинаково «откликаются» на уровень за-
раженности популяции: в более зараженных популяциях выше заражен-
ность самок каждого возраста (табл. 5, строка 1). 

6. Как уже было показано (см. предыдущий пункт), в пределах каждого 
возраста экстенсивность инвазии самок выше в популяциях с более вы-
сокой зараженностью. При этом соотношение участвующих и не участ-
вующих в размножении незараженных самок каждого возраста, т. е. долей 
(FJJF)k и ( F J J F ) k различно для разных возрастных групп и в популяци-
ях с разным уровнем экстенсивности инвазии. На рис. 2, В показано, как 
связаны эти доли с зараженностью популяции и с возрастом хозяина. 
Коэффициент корреляции доли незараженных плодовитых самок с зара-
женностью популяции отрицательный (р < 0.05) для самок старших воз-
растов. То есть в более зараженных популяциях меньше доля незара-
женных самок возраста от 5 лет и старше, участвующих в размножении. 
Доля более молодых репродуктивных незараженных самок (возрастов 
2—4) не связана с зараженностью. Противоположные тенденции на-
блюдаются для не размножающихся незараженных самок. Их доля сре-
ди самок младших возрастов уменьшается в более зараженных популя-
циях, а среди старших остается неизменной. 
Итак, среди молодых незараженных самок доля размножающихся при-

мерно одинакова во всех популяциях (независимо от уровня зараженно-
сти), а в более старших возрастах эта доля снижается с увеличением зара-
женности популяции. 
7. Средний возраст размножающихся самок в исследованных популяциях 

различен. Однако эти различия не связаны с уровнем зараженности попу-
ляции — коэффициент корреляции среднего возраста размножающихся са-
мок и уровня зараженности популяции составляет всего 0.122 (р >0.1). 

Внутрипопуляционный анализ 
1. Как и в межпопуляционном анализе, практически на всем протяжении 

исследований доля самок в обеих популяциях немного превышала долю 
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Рис. 2. Влияние зараженности трематодами на различные внутрипопуляционные группы Littorina saxatilis. 
А, Г, Ж. — зараженность самок и самцов при различных значениях зараженности популяции. Б, Д, 3 — доли различных категорий незараженных моллюсков (MIJN, 
FJJN, FJJN) в популяции при различных значениях зараженности популяции. В, Е, И— значения рангового коэффициента корреляции между долями двух категорий 
незараженных самок среди самок каждого возраста — долями (FJJF)k, (FJ /F)t и зараженностью самок данного возраста (FJJFСплошные линии на чертеже соответ-
ствуют критическому значению коэффициента корреляции при р = 0.05. А, Б, В — результаты межпопуляционного анализа; Г,Д,Е — результаты внутрипопуляционно-

го анализа (популяция RI); Ж, 3, И — результаты внутрипопуляционного анализа (популяция KLN). 

Relationships between the overall trematode infection, infectionprevalence ofmales and females and relative abundance of different demographic groups in Lit-
torina saxatilis populations. 
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Т а б л и ц а 3 

Раговые корреляции доли каждой из шести категорий моллюсков 
с экстенсивностью инвазии в популяции 

T a b l e 3. Spearman rank correlations of the proportions of each of the six demographic 
groups with the overall trematode prevalence in L. saxatilis populations 

Группы особей-хозяев Ш+ F 1+ F+I+ Ml F I F+I 

Межпопуляционный анализ 
Внутрипопуляцион- RI 

ныи анализ KLN 

0.874 
0.814 
0.924 

0.982 
0.854 
0.955 

0.578 
0.411 
0.709 

-0 .758 
-0 .893 
-0 .926 

-0 .684 
-0 .771 
-0 .581 

-0 .296 
-0 .279 
-0 .763 

П р и м е ч а н и е . Выделены значения коэффициентов корреляции при р < 0.05. 

самцов (для популяции RI Т = 0.00, Z = 3.408, р = 0.0007; для популяции 
KLN Т = 8.00, Z = 3.375, р = 0.0007). Доля самок в популяции RI состав-
ляла 51—62 % и 48—60 % в популяциях KLN. Соотношение полов не 
связано с уровнем зараженности популяции (R = 0.021, р > 0.05 для по-
пуляции RI, R = 0.115, р > 0.05 для популяции KLN). 

2. Экстенсивность инвазии в популяции RI периодическая, колеблется в 
диапазоне 42—66 %. При этом зараженность самок постоянно выше, 
чем зараженность самцов (табл. 2, строка 2; рис. 2, Г). Зараженность по-
пуляции KLN увеличилась за время мониторинга от 24 до 77 %. Эффект 
большей зараженности самок в этой популяции не выявлен (табл. 2, 
строка 3; рис. 2, Ж). Однако, если в этой популяции сравнить заражен-
ности самцов и самок только в годы, когда экстенсивность инвазии по-
пуляции не превышала 50 %, то тенденция к большей зараженности са-
мок прослеживается (табл. 2, строка 4). 

3. Соотношения долей 6 категорий особей при разных значениях заражен-
ности в пределах популяции оказались схожими с аналогичными резуль-
татами, полученными при межпопуляционном анализе. Как и при меж-
ггопуляционном анализе, при внутрипопуляционных наблюдениях ока-
залось, что доля зараженных самцов и доля зараженных нерепродуктив-
ных самок увеличиваются с ростом зараженности популяций (табл. 3, 

Т а б л и ц а 4 

Связь между экстенсивностью инвазии и возрастной структурой самок в популяции 

T a b l e 4. Spearman rank correlations of the proportions of age groups of females 
witn the overall trematode prevalence in L. saxatilis populations 

Возраст самок 

2 3 4 5 и старше 

Межпопуляционный анализ -0 .421 -0 .041 0.267 0.372 
Внутрипопуляци- RI -0 .450 -0 .282 0.361 0.589 

онныи анализ KLN -0 .013 - 0 . 3 5 -0 .480 0.437 

П р и м е ч а н и е . Приведены ранговые коэффициенты корреляции между долями самок каждо-
го возраста и экстенсивностью инвазии в популяции. Выделены значения коэффициентов корреля-
ции при р < 0.05. 
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Т а б л и ц а 3 

Связь между экстенсивностью инвазии в популяции 
и зараженностью самок разных возрастов 

T a b l e 5. Spearman rank correlations of the population prevalence with the prevalence 
of females of different ages in L. saxatilis populations 

Возраст самок 

2 3 4 5 и старше 

Межпопуляционный анализ 0.684 0.819 0.809 0.824 
Внутрипопуляци- RI 0.386 0.361 0.586 0.833 

онныи анализ KLN -0 .293 0.325 0.708 0.938 

П р и м е ч а н и е . Приведены коэффициенты ранговой корреляции. Выделены значения коэффи-
циентов корреляции при р < 0.05. 

строки 2, 3). В одной из двух изученных популяций (в популяции KLN) 
обнаружена также достоверная положительная корреляция зараженно-
сти популяции и доли зараженных самок, еще сохранивших эмбрионы в 
выводковой сумке. В популяции RI коэффициент корреляции доли зара-
женных плодовитых самок с зараженностью положителен, но значимой 
величины не достигает. В обеих популяциях, так же как при межпопуля-
ционном анализе, значимые отрицательные корреляции с уровнем зара-
женности обнаружены для доли незараженных самцов и доли незара-
женных не размножающихся самок (табл. 3, строки 2, 3, рис. 2 ,Д , 3). 

В популяции RI, как и в случае межпопуляционного анализа, доля незара-
женных плодовитых самок не коррелирует с зараженностью. Доля этой 
группы в популяции в разные годы составляет от 5 до 16 %. А вот в по-
пуляции KLN имеется значимая отрицательная корреляция между до-
лей незараженных плодовитых самок и зараженностью популяции — 
этим результаты внутрипопуляционного анализа популяции KLN суще-
ственно отличаются от результатов межпопуляционного анализа. Если в 
анализе учитывать только годы, когда зараженность не превосходила 
50 %, то корреляция становится слабее (0.05 < р < 0.1) и даже выходит 
за формальные границы уровня значимости. 

4. Изменения возрастного состава самок в пределах популяции при разных 
уровнях экстенсивности инвазии аналогичны различиям возрастной 
структуры, выявленным при межпопуляционном анализе. При увеличе-
нии значений зараженности в популяции увеличивается доля старших 
самок (возраста 5 лет и старше) и уменьшается суммарная доля молоди. 
В популяции RI уменьшение доли молоди проявляется преимуществен-
но в уменьшении доли двухлетних моллюсков, а в популяции KLN — 
преимущественно в уменьшении доли четырехлетних моллюсков 
(табл. 4, строки 2, 3). 

5. С ростом зараженности популяции существенно увеличивается зара-
женность лишь самок старших возрастов (от 4 лет и старше) (табл. 5, 
строки 2, 3). Зараженность трехлетних самок связана с зараженностью 
популяции в меньшей степени: полученные коэффициенты корреляции 
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значимы лишь при 0.1 < р < 0.2. Отметим, что в высоко зараженной по-
пуляции KLN изменения зараженности двухлетних самок практически 
не связаны с динамикой экстенсивности инвазии популяции. 

6. Анализ связи уровня зараженности популяции и долей незараженных 
самок среди самок каждого возраста — отношения (F,IJF) k и ( F J J F ) k 
дал сходные результаты для обеих популяций (рис. 2,Е, И). Доля репро-
дуктивных незараженных самок среди более молодых самок не зависит 
от динамики экстенсивности инвазии популяции. При увеличении зара-
женности популяции уменьшается доля репродуктивных самок лишь в 
самой старшей возрастной когорте. Аналогичная тенденция отмечена и 
для незараженных и не размножающихся самок (рис. 2, Е, И). Важно 
подчеркнуть, что результат по этой группе самок противоположен полу-
ченному межпопуляционным анализом (рис. 2, В). Таким образом, 
внутрипопуляционный анализ свидетельствует, что варьирование доли 
младших незараженных самок (как размножающихся, так и неплодови-
тых) не связано с уровнем зараженности популяции. При этом наблюда-
ется уменьшение доли незараженных и не размножающихся самок стар-
шего возраста в годы максимальной зараженности популяции. 

7. Средний возраст размножающихся самок, как и при межпопуляционном 
исследовании, не связан с изменением уровня зараженности популя-
ций — ранговый коэффициент корреляции этих величин составляет 
-0.068 и -0.189 для популяций RI и KLN соответственно (в обоих случа-
ях р > 0.05). 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Все рассмотренные нами параметры популяций можно условно разде-
лить на 2 группы: параметры популяции, связанные с зараженностью, и 
параметры популяции, инвариантные относительно зараженности. Эти две 
группы параметров представлены в табл. 6. 

Обратим внимание на значительное совпадение результатов внутри- и 
межпопуляционного анализа. 
1. В более зараженных популяциях, а также при увеличении зараженности 

в пределах популяции, больше доли трех категорий зараженных особей 
(MI+, FJ+, F /+) и меньше доли двух категорий незараженных (ML, FJ_) 
(табл. 6, строки 1, 2). Однако доля плодовитых самок FJ_ не связана с 
зараженностью (табл. 6, строка 9). 

2. Популяции с большей зараженностью характеризуются более высокой 
экстенсивностью инвазии всех возрастных когорт самок (табл. 6, стро-
ка 3). Однако в пределах популяции зараженность самок младших воз-
растов не связана с зараженностью (табл. 6, строка 3). Более того, доля 
плодовитых среди молодых самок не связана с уровнем зараженности 
популяции (табл. 6. строка 11) ни на внутри-, ни на межпопуляционном 
уровне. Доля плодовитых самок с ростом зараженности популяции уме-
ньшается лишь среди самок старшего возраста (табл. 6, строка 5). 

3. В более зараженных популяциях, а также при увеличении зараженности 
в пределах популяции не меняется доля молодых самок (табл. 6, стро-
ка 6). При этом средний возраст плодовитых самок не связан с заражен-
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Т а б л и ц а 6 

Связь изученных демографических параметров популяции L. saxatilis с зараженностью 

T a b l e 6. The proportions of different intrapopulation groups 
of host with increasing trematode prevalence 

ностью (табл. 6, строка 12) ни на внутри-, ни на межпопуляционном 
уровнях. 

4. Во всех популяциях доля самок выше доли самцов, а зараженность са-
мок несколько выше зараженности самцов (табл. 6, строки 7, 8). 

Среди сформулированных выше тезисов 1—4 есть и тривиальные, и хо-
рошо известные. Так, увеличение долей зараженных категорий особей и 
увеличение зараженностей отдельных возрастных групп являются очевид-
ным следствием увеличения экстенсивности инвазии популяции и не тре-
буют отдельного обсуждения. Сдвиг соотношения полов в сторону преоб-
ладания самок отмечался ранее в популяциях разных видов литторин 
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Межпопу ляци- Внутрипопуля-
онный анализ ционный анализ 

Демографические параметры, которые связаны с экстенсивностью инвазии 

1 Доли зараженных самцов и зараженных самок в по- т т* 
пуляции — MIJN, F+I+/N и FJJN 

2 Доли незараженных самцов и не зараженных не- i i 
репродуктивных самок («бездельниц») в популя-
ции — MIJN и FJJN 

3 Зараженность самок каждого возраста — (F/+/F)k t 1 ** 

4 Доля нерепродуктивных незараженных самок («бездель- i i 
ниц») среди молодых самок — (FJJF)2 и (FJJF)3 

5 Доля плодовитых незараженных самок («тружениц») i i 
среди самок старших возрастов — ( F J J F ) > = 5 

Инвариантные демографические параметры (не связаны с экстенсивностью инвазии) 

6 Доля молодых (2, 3-летних) самок среди всех самок 
в популяции 

7 Смещенное соотношение полов (доля самок превы-
шает долю самцов) 

8 Дифференциальная зараженность полов (более вы-
сокая зараженность самок во всех популяцих во 
все годы наблюдений) 

9 Доля незараженных плодовитых самок («труже- Не связаны с зараженностью 
ниц») в популяции — F+IJN 

10 Доля нерепродуктивных незараженных самок («без-
дельниц») среди старших самок — (FJJF)> = 4 

11 Доля незараженных размножающихся самок («тру-
жениц») среди молодых самок — (F+IJN)2—4 

12 Средний возраст незараженных плодовитых самок 
(«тружениц») 

П р и м е ч а н и е . Направление изменений параметра при увеличении зараженности популяции 
обозначается стрелкой (1 — уменьшается, 1 — увеличивается). * — за исключением доли F+I+/N в 
популяции RI; ** — только для старших возрастов. 



(Reid, 1996). Наши данные свидетельствуют о том, что этот параметр не 
связан с внутрипопуляционным изменением зараженности. При исследо-
вании популяций некоторых видов гастропод также был отмечен феномен 
большей зараженности трематодами самок (Гранович, Горбушин, 1995). 
Отмеченная нами дифференциальная зараженность самцов и самок более 
характерна для популяций с более высокой зараженностью, но, по-видимо-
му, не проявляется в случае экстремально высокой экстенсивности инвазии. 

Отдельного упоминания заслуживает тезис об отсутствии связи средне-
го возраста размножающихся самок и уровня зараженности популяции. 
Это не соответствует нашим более ранним предположениям (Granovitch et 
al., 2009), а также имеющимся данным о более раннем вступлении в раз-
множение моллюсков Cerithidea californica и Potamopyrgus antipodcirum в 
популяциях с высокой экстенсивностью инвазии (Jokela, Lively, 1995; Laft-
ferty, 1993b) и в целом представлениям о снижении репродуктивного воз-
раста как одной из стратегий оптимизации жизненного цикла в условиях 
высокой смертности взрослых организмов (Gasser et al., 2000; Arendt, Rez-
nick, 2005). 

Неожиданным (и наиболее значимым!) результатом в ряду рассматри-
ваемых связей представляется независимость доли плодовитых незара-
женных самок от уровня зараженности популяции. Именно плодовитые 
незараженные самки определяют успешность воспроизводства популяции 
хозяина. Наблюдаемую «устойчивость» относительной величины этой 
группировки можно трактовать как способ поддержания репродуктивного 
потенциала популяции. Подчеркнем, что отмеченная «устойчивость» до-
стигается за счет размножающихся самок младших возрастных групп. 
Варьирование их относительной численности не связано с величиной за-
раженности. Проведенный внутрипопуляционный анализ показывает, что 
увеличение экстенсивности инвазии популяции в последовательные годы 
приводит к уменьшению доли размножающихся самок лишь старших воз-
растных групп. То есть «волна инвазии» захватывает преимущественно 
старших репродуктивных самок. 

В связи с этим обратим внимание на единственное, но весьма сущест-
венное различие результатов межпопуляционного и внутрипопуляционно-
го анализов. Оно касается категории самок, не участвующих в размноже-
нии, но при этом не зараженных трематодами (группа FJ_) (табл. 6, строки 
4, 10). В пределах популяции, как и в случае с плодовитыми самками, уве-
личение зараженности приводит к уменьшению доли этой группы особей 
среди старших самок. Их доля среди молодых самок не меняется. А при 
межпопуляционном анализе мы видим обратную ситуацию: в более зара-
женных популяциях доля не размножающихся среди молодых самок ока-
зывается меньше, а среди старших — не изменяется. Мы предполагаем, 
что доля этих особей, обнаруживаемая в популяции в момент сбора мате-
риала, определяется не уровнем зараженности популяции в этот момент, а 
средним уровнем зараженности популяции (если зараженность низка — 
этих особей достаточно много, если велика — относительно мало). Не раз-
множающиеся незараженные самки являются, по-видимому, своеобраз-
ным популяционным «резервом», величина которого определяется сред-
ним уровнем зараженности популяции, но не текущим уровнем ее зара-
женности, а их долю можно рассматривать как популяционный инвариант. 
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Изложенные выше наблюдения по представленности в популяциях 
двух групп половозрелых незараженных самок (категорий FI и FJ_ — 
назовем их «бездельницами» и «труженицами» соответственно) позволя-
ют нам сформулировать гипотезу компенсации воздействия паразита на 
популяцию. 

Доля «тружениц» в популяции не связана с зараженностью — это клю-
чевая популяционная инварианта (и при динамике одной популяции, и при 
сравнении разных популяций). «Бездельницы» представляют собой свое-
образный «популяционный резерв». Большая зараженность самок в высо-
козараженных популяциях достигается за счет уменьшения объема этого 
популяционного резерва. 

В популяциях с высокой экстенсивностью инвазии количество «бездель-
ниц» минимально, большинство самок в младших возрастных группах 
либо заражены, либо имеют эмбрионы в выводковой сумке. Наоборот, в 
условиях слабой зараженности среди младших самок, помимо «труже-
ниц», присутствует большое количество «бездельниц» — половозрелых 
особей, которые не заражены и тем не менее не принимают участия в раз-
множении. В пределах популяции соотношение «тружениц» и «бездель-
ниц» среди молодых особей не связано с зараженностью — это внутрипо-
пуляционные инварианты. Изменение зараженности самок происходит за 
счет самок старших возрастных групп. 

Из вышеизложенного, в частности, следует, что имеет место значитель-
ная неравномерность распределения инвазии по возрастным группам хозя-
ев: накопление в популяции значительного количества зараженных самок 
старших возрастных групп с увеличением экстенсивности инвазии, а так-
же относительную «независимость» доли незараженных самок (плодови-
тых и не размножающихся) среди молодой части популяций. Детальное 
объяснение отдельных механизмов, формирующих такое распределение, 
связано с необходимостью проведения серии экспериментальных исследо-
ваний. Сейчас можно только предположить, что его формирование проис-
ходит за счет нескольких компонентов. 

Во-первых, это меньшая вероятность заражения половозрелых самок 
младших возрастных групп по сравнению с самками среднего и старшего 
возраста. Ранее опубликованные нами данные свидетельствуют, что для 
некоторых видов трематод в популяциях L. saxatilis реализуется модель 
накопления инвазии с возрастом (Robson, Williams, 1970; Hughes, Answer, 
1982; Гранович и др., 1987). Для других видов — максимальное накопле-
ние инвазии касается средних возрастных групп моллюсков, причем ха-
рактер распределения зависит от величины экстенсивности инвазии (Гра-
нович и др., 1987). Однако в любом случае наиболее младшие половозре-
лые моллюски оказываются существенно менее зараженными. 

Во-вторых, это высокая зараженность самок старших возрастных 
групп. Причиной этого может быть длительная (годы) жизнь моллюсков 
после заражения (наши наблюдения, не опубликовано), что обеспечивает 
накопление инвазии в старших возрастных группах. Еще одной причиной 
может быть большая устойчивость зараженных моллюсков старшего воз-
раста к неблагоприятным воздействиям среды по сравнению со здоровыми 
особями того же возраста. О последней возможности свидетельствуют 
данные некоторых экспериментов с моллюсками, зараженными микро-

459 



фаллидами группы «pygmaeus», экстенсивность инвазии которыми состав-
ляет основу зараженности в исследуемых популяциях L. saxatilis (Галакти-
онов, 1993). 

Феномен «поддержания» доли размножающихся самок в популяциях с 
различной средней экстенсивностью инвазии за счет доли не размножаю-
щихся, т. е. «тружениц» за счет «бездельниц», требует дальнейшего экспе-
риментального изучения. 

В целом мы считаем, что полученные данные свидетельствуют о нали-
чии эффективной системы популяционной регуляции, обеспечивающей 
стабильность популяции при изменении экстенсивности инвазии. Поддер-
жание относительной численности плодовитых самок независимо от эк-
стенсивности инвазии популяции в совокупности с описанным ранее (Gra-
novitch et al., 2009) повышением индивидуальной плодовитости самок в 
условиях высокой экстенсивности инвазии может компенсировать сниже-
ние паразитами репродуктивного потенциала популяции хозяина. 
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T R E M A T O D E DISTRIBUTION IN LITTORINA SAXATILIS POPULATIONS CAN 
SUPPORT THE REPRODUCTIVE POTENTIAL OF THE HOST: «TOILERS» 

A N D «IDLERS» A M O N G FEMALE PERIWINKLES 

A. I. Granovitch, E. B. Yagunova, I. M. Sokolova 

Key words: host-parasite interactions, host demography, Littorina, trematodes, parasitic 
castration, host reproductive potential. 

S U M M A R Y 

Co-evolution between parasites and their hosts can involve adaptations on the indivi-
dual and population levels likely to be especially prominent in the systems where parasites 
have a direct strong impact on the hosts fitness, as is the case with castrating trematodes 
and their gastropod hosts. We studied populations of the rough periwinkles Littorina saxa-
tilis in the White Sea infested by castrating trematodes to determine whether spatial and 
temporal variations in the trematode prevalence affect the demographic structure of the 
host population. Sex, age, reproductive status and infestation o f Z . saxatilis f rom 19 popu-
lations with different trematode burdens (from <1 % to 30—50 %); in two of these 19 po-
pulations (RI and KLN) a long-term monitoring over the period of 15—20 years was also 
performed. These analyses showed that (1) the average age of gravid females did not cor-
relate with the trematode prevalence of the population, (2) the ratio was skewed towards 
females, (3) the trematode prevalence in females tended to be higher than in males, (4) the 
proportion of the non-infested gravid females of the younger ages classes (2—4 years) did 
not correlate with trematode prevalence of the population. The proportion of young 
non-infested females that were not reproducing («idlers») decreased significantly with inc-
reasing infestation prevalence when compared among different populations of L. saxatilis, 
but remained relatively stable within two heavily infested populations RI and KLN despite 
the year-to-year fluctuations of the infestation prevalence. Thus, a demographic mecha-
nism to compensate for the parasite pressure in L. saxatilis populations may involve the 
maintenance of a relatively constant proportion of uninfected gravid female («toilers») at 
the expense of uninfected, but not reproducing females of fertile age («idlers»); the latter 
can be viewed a reproductive reserve of the population tapped into under the conditions of 
high infestation prevalence. This mechanism, in combination with the previously descri-
bed elevated individual fecundity of females in heavily infested populations, may compen-
sate for the parasite-induced decrease in the reproductive potential of the host population 
and ensure the stability of the host-parasite system. 
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