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Экспериментально изучено совместное влияние дробного диапазона температур 
и трех градаций освещенности на эмиссию церкарий Himasthla elongata из литораль-
ных моллюсков Littorina littorea Белого моря. Выяснено, что температурный опти-
мум эмиссии церкарий лежит в пределах 18—20 °C (18 °C < tопт < 20 °C). Это пере-
крывает средний диапазон температур воды в литоральной зоне в районе исследова-
ния. Свет стимулирует эмиссию церкарий при температуре воды выше 14 °C, но при 
20 и 22 °С (крайнее из тестированных значений температуры) интенсивность выхода 
церкарий при высокой освещенности ниже, чем при более низкой. Полученные дан-
ные обсуждаются в свете возможного влияния на трансмиссию дигеней потепления 
климата. 

Ключевые слова: трематоды, дигенеи, церкарии, эмиссия церкарий, температура, 
освещенность, морская литораль, климатические изменения, трансмиссия трематод. 

Эмиссия церкарий из моллюсков-хозяев — процесс, как правило, рит-
мический. У большинства исследованных к настоящему времени видов 
дигеней массовый выход церкарий приурочен к определенному времени 
суток и ритм эмиссии циркадный (Combes, Theron, 1977). Регулируется эта 
ритмика, главным образом, двумя абиотическими факторами — темпера-
турой и освещенностью (см. обзоры: Гинецинская, 1968; Smyth, Halton, 
1983; Combes et al., 1994; Theron, 2015). Оба они могут служить как триг-
герами или, наоборот, ингибиторами эмиссии, так и влиять на суммарную 
суточную продукцию церкарий зараженным моллюском (число личинок, 
эмитированных в течение суток). Разграничить влияние этих факторов 
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при натурных наблюдениях сложно, поскольку в естественной обстановке 
они, как правило, скоррелированы (Прокофьев, 1990, 1996; Prokofiev et al., 
2016). Поэтому при экспериментальном исследовании эмиссии церкарий 
либо задают свето-температурный режим, отличный от естественного, ли-
бо варьируют одним из факторов (температурой или освещенностью) при 
константном значении другого (Атаев, 1991; Craig, 1975; Theron, 1975; Evans, 
1985; Lewis et al., 1989; Fried et al., 2002). Таким образом, удается диффе-
ренцировать влияние на процесс эмиссии температуры и освещенности. 

Однако представляет интерес оценить синергический эффект воздейст-
вия этих факторов, что в большей степени отражает природную ситуацию. 
Исследования комплексного влияния абиотических факторов на различ-
ные стороны биологии церкарий интенсифицировались в последние годы 
(Mouritsen, 2002; Studer et al., 2012; Studer, Poulin, 2013; Harland et al., 
2015). При этом оказалось, что значение фактора 1, благоприятствующее 
эмиссии при каком-то значении фактора 2, при другом значении фактора 2 
может проявляться слабее или даже оказывать противоположенное воз-
действие. Такой эффект обнаружен в серии поставленных нами экспери-
ментов по оценке триггерного воздействия света и температуры на выход 
церкарий ряда видов трематод из морских литоральных моллюсков (Про-
кофьев и др., в печати). При одной и той же температуре свет оказывал 
различное влияние на эмиссию церкарий — от стимулирующего до нейт-
рального и даже ингибирующего. Наши эксперименты (Прокофьев и др., в 
печати) выполнены при трех значениях температуры (10, 20 и 25 °С) в 
темноте и на свету (8000 лк), а экспозиция моллюсков при эксперимен-
тальном воздействии была кратковременной (2 ч). Какое влияние на про-
дукцию церкарий оказывает взаимодействие этих факторов при их дроб-
ной градации оставалось невыясненным. Настоящая работа призвана в 
определенной степени заполнить этот пробел. 

Объектом исследования послужил вид Himasthla elongata (Mehlis, 
1831) Dietz, 1909, циркулирующий в прибрежье Белого моря. Партеноге-
нетические поколения этих трематод паразитируют в литоральных моллю-
сках рода Littorina Ferussac. Роль второго промежуточного хозяина играют 
мидии Mytilus edulis Linnaeus, а окончательного — чайки разных видов 
(Werding, 1969). Ранее нами установлено, что эмиссия церкарий H. elon-
gata регулируется и светом, и температурой (Prokofiev et al., 2016). Целью 
настоящего исследования стало выяснение синергического влияния этих 
факторов на суточную продукцию церкарий при дробном диапазоне тем-
ператур и разной освещенности. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Моллюски Littorina littorea (Linnaeus) собраны в литоральной лагуне на 
мысе Красный (губа Чупа, Кандалакшский залив Белого моря) в июле 
2016 г. Для выявления зараженных группировками редий H. elongata осо-
бей, моллюсков сразу после сбора рассаживали поодиночке в сосуды с 
морской водой, которые помещали под лампу накаливания при средней 
освещенности 20 000—30 000 лк или на открытой для солнца площадке. 
Через 0.5—1 ч чашки просматривали под стеромикроскопом МСП-1 и от-

458 



бирали литторин, выделивших церкарий. При идентификации церкарий 
H. elongata использовали описание, приведенное в работе Вердинг (Wer-
ding, 1969). Инвазированных H. elongata моллюсков отсаживали в отдель-
ный сосуд и использовали в дальнейшей работе. 

Перед постановкой эксперимента зараженных особей L. littorea содер-
жали в течение суток в сменяемой морской воде естественной солености 
(23 %о) с кормом (фрагменты талломов ламинарий Saccharina latissima 
(Linnaeus)) при температуре 16 °C и постоянной освещенности (2500 лк). 
Такая температура обычна для литоральной зоны Белого моря в июне— 
июле, а световой режим примерно соответствует освещенности в пасмурный 
день (см. ниже). Эксперименты проводили в программируемом воздуш-
ном термостате ТВЛ-К (ЗАО Инсовет) с возможностью регулировки тем-
пературы от -10 °С до +60 °С. В термостатах устанавливали светодиодные 
осветители, позволявшие регулировать интенсивность освещенности от 0 
до 3000 лк. Контроль за значениями температуры воды и освещенности 
проводили при помощи дата-логгера HOBO UA-002-08 Pendant Temp/Light. 

Эмиссию церкарий исследовали при трех режимах освещенности (0, 
1300 и 2500 лк) и восьми разных температурах (8, 10, 12, 14, 16, 18, 20 и 
22 °C), начиная с самой низкой (8 °C). Перед началом опыта моллюсков 
акклимировали в течение 12 ч при освещенности 2500 лк в сменяемой 
морской воде выбранной температуры в присутствии корма. Относитель-
но небольшое время акклимации выбрано потому, что литоральные мол-
люски в ней практически не нуждаются (Vladimirova, 2000). Связано это с 
тем, что в ходе приливного цикла они постоянно подвергаются внезапным 
и частым изменениям температуры, и это не сказывается на их физиологи-
ческом состоянии, тестируемом по респираторной активности (Vladimi-
rova, 2000). Затем в течение 6 ч определяли количество церкарий, эмити-
рованных при температуре акклимации. Моллюсков при этом содержали 
индивидуально в емкостях (100 мл) с морской водой выбранной темпера-
туры, каждые 2 ч перенося в новые емкости и определяя количество цер-
карий в емкостях, из которых были извлечены моллюски. 

Моллюсков разделили на 3 равные группы по 8 особей (всего 24 мол-
люска, на раковины моллюсков были нанесены индивидуальные метки). 
В течение первых двух часов первую группу содержали в темноте (0 лк), 
вторую содержали при 1300 лк, а третью — при 2500 лк. В течение следу-
ющих двух часов первую группу содержали при 2500 лк, вторую в темноте 
(0 лк), а третью — при 1300 лк. В течение последних двух часов первую 
группу содержали при 1300 лк, вторую при 2500 лк, а третью в темноте (0 лк). 
После окончания шестичасового определения количества церкарий, выхо-
дящих из зараженных моллюсков при выбранной температуре, моллюсков 
содержали 12 ч при освещенности 2500 лк в емкости с кормом в сменяе-
мой морской воде с температурой на 2 °С выше использовавшейся. Затем 
опыт повторяли по вышеописанной схеме, но уже при новой температуре. 

При обработке результатов экспериментов рассчитывали среднее число 
церкарий, выделенных за 1 ч (ц • ч-1) группой подопытных моллюсков при 
данных условиях температуры и освещенности. Поскольку выборочные 
распределения далеки от нормального и их адекватная нормализация не-
возможна (выборочные коэффициенты асимметрии отличались более чем 
на порядок), для обработки данных использовали непараметрические ме-
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тоды. Средние значения эмиссии церкарий и границы их доверительных 
интервалов (приведены в скобках после среднего значения) вычисляли, 
используя бутстрап N = 100 000 (Efron, 1979). Оценку значимости разли-
чий выборок проводили при помощи медианного теста. 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Выход церкарий H. elongata из моллюсков L. littorea при температу-
рах 8, 10 и 12 °C не отличался, составляя в среднем 1.8 (1.2—2.8) ц • ч-1 и 
варьируя от 0 до 63 ц • ч-1. При 14 °C выход церкарий возрастал (P < 0.05) 
до 7.1 (3—13.3) ц • ч-1, варьируя от 0 до 136 ц • ч-1. При 16 °C выход церка-
рий повышался до 21.4 (13.2—31.4) ц • ч-1, варьируя от 0 до 183 ц • ч-1. При 
18 и 20 °C выход церкарий повышался (P < 0.01) до максимальных значе-
ний 77.6 (67.6—88.3) ц • ч-1, варьируя от 0 до 323 ц • ч-1. Интенсивность 
эмиссии церкарий при 18 °C и при 20 °C достоверно не отличалась. При 
повышении температуры до 22 °C выход церкарий снижался (P < 0.01) до 
43.1 (36.1—51) ц • ч-1, варьируя от 2 до 174 ц • ч-1. 

Освещение достоверно (P < 0.05) увеличивало выход церкарий H. elon-
gata при температурах выше 14 °C (см. рисунок). Влияние интенсивности 

Зависимость интенсивности выхода церкарий Himasthla elongata (ц • ч-1) из зараженных мол-
люсков Littorina littorea от температуры воды при разной освещенности. По оси абсцисс — 
температура воды, по оси ординат — значения интенсивности выхода церкарий (ц • ч-1); 
столбцы на диаграмме: точечная штриховка — 0 лк, косая штриховка — 1300 лк, без штри-

ховки — 2300 лк; толстая линия — средняя интенсивность эмиссии церкарий. 
Dependence of intensity of cercaria Himasthla elongata emergence (cercariae • h-1) from infected 

periwinkles Littorina littorea on the water temperature under different illumination. 
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освещения зависело от температуры: при 16 и 18 °C наблюдалась тенден-
ция к увеличению выхода церкарий H. elongata при более высокой интен-
сивности освещения, в то же время при 20 °C наблюдалась тенденция к 
снижению выхода церкарий H. elongata при высокой интенсивности осве-
щения (2500 лк) по сравнению с более низкой (1300 лк). При 22 °C вы-
ход церкарий при высокой интенсивности освещения был достоверно (P < 
< 0.01) ниже, чем при более низкой. 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Результаты проведенных исследований показали, что влияние света на 
эмиссию церкарий различается в разном температурном диапазоне. Тем-
пературный оптимум эмиссии церкарий H. elongata при использованных в 
наших экспериментах значениях освещенности лежит в пределах 18— 
20 °C (18 °C < t ^ < 20 °C), что перекрывает средний диапазон температур 
в литоральной зоне губы Чупа в самый теплый сезон (июль—август) — 
16—19 °С (наши данные, основанные на показаниях дата-логгеров за 
2012—2016 гг.). Именно в это время создаются наиболее благоприятные 
условия для эмиссии церкарий. Следует отметить, что и в июле—августе 
температура воды на литорали Белого моря часто на несколько дней опус-
кается существенно ниже, до 10—14 °С. При таких температурах стимули-
рующее влияние света на эмиссию церкарий малозначимо. В то же время 
при более сильном прогреве воды до 21—25 °C, что так же не редок в лет-
ние дни (особенно в остающихся во время отлива литоральных ваннах и 
лужах) и выходит в супраоптимальный температурный диапазон, свет 
стимулирует эмиссию в значительно меньшей степени, чем в интервале 
16—20 °C. Судя по полученным нами данным, при освещенности 2500 лк 
интенсивность эмиссии церкарий при супраоптимальной температуре 
22 °С соответствует таковой при субоптимальной в 16 °С (см. рисунок). 
Следует учитывать, что использованные нами в экспериментах значения 
освещенности в 1300 и 2500 лк не слишком велики и примерно соответст-
вуют освещенности в пасмурный день (Schlyter, 2006). В солнечный же 
день освещенность может достигать 110 000—130 000 лк (Schlyter, 2006), 
что, очевидно, еще в большей степени ослабит ее стимулирующий эффект 
на эмиссию церкарий. 

Исходя из вышесказанного, несколько по-иному представляется воз-
можное влияние потепления климата на процесс трансмиссии трематод. 
По крайней мере у исследованного нами вида H. elongata, обладающего 
узким диапазоном оптимальных для эмиссии церкарий температур, по-
вышение температуры воды летом и переход ее значения в супраопти-
мальную область приведет не к повышению, как предполагалось ранее 
(Marcogliese, 2001; Galaktionov et al., 2006; Poulin, 2006), а наоборот, к не-
которому ее угнетению. Сходные результаты получены для близкородст-
венного видаHimasthla quissetensis (Miller etNorthup, 1926) Stunkard, 1938, 
циркулирующего в бухте Аркашон (Arcachon Bay ) на юго-западном Ат-
лантическом побережье Франции (de Montaudouin et al., 2016a). Макси-
мальных значений эмиссия церкарий этого вида из моллюсков Nassarius 
reticulatus (Linnaeus) достигала при 20 °С и значимо понижалась уже при 
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22 °С. Математическая модель, предложенная де Монтодуэном и др. (de 
Montaudouin et al., 2015b) на основе полученных ими материалов предска-
зывает, что увеличение температуры в диапазоне +0.5—+6°С (такой диа-
пазон дают разные сценарии потепления климата в текущем столетии 
(IPCC, 2013)) не приведет к заметному увеличению поступления церкарий 
H. quissetensis в исследованную ими экосистему бухты Аркашон, посколь-
ку в самое теплое время года температура воды будет выше оптимальной 
для эмиссии церкарий. Это приведет к ее угнетению, которое не сможет 
компенсировать пролонгация «окна трансмиссии», т. е. теплого сезона, на 
протяжении которого возможна эмиссия церкарий и заражение ими вто-
рых промежуточных хозяев — бивальвий (de Montaudouin et al., 2016b). 

В модели де Монтодуэна и др. (de Montaudouin et al., 2015b) влияние 
освещенности не учтено, поскольку выделение церкарий H. quissetensis 
происходит в темное время суток. В случае H. elongata, как и для боль-
шинства других трематод, учет этого фактора в его взаимодействии с тем-
пературой, как показали приведенные в настоящей статье данные, необхо-
дим. Это значительно усложняет создание прогностической модели для 
трематод, эмиссия церкарий у которых происходит в светлое время суток. 
Следует принимать в расчет и высокую акклиматизационную способность 
трематод, что определяет широкое варьирование оптимального темпе-
ратурного диапазона для трансмиссии их личинок на разных широтах 
(Morley, Lewis, 2013, 2015). Так, оптимальная температура для эмиссии 
церкарий H. quissetensis на Атлантическом побережье Франции, как ука-
зывалось выше, составляет 20 °C, а в теплых прибрежных водах Южной 
Калифорнии — 25 °C (Craig, 1975). При этом значения дневной продукции 
церкарий в этих двух географических регионах сопоставимы (de Mon-
taudouin et al., 2016a). Можно ожидать, что при градуальном повышении 
температуры вследствие глобальных климатических изменений произой-
дет сдвиг температурного оптимума эмиссии церкарий в область бывших 
супраоптимальных температур. В таком случае никаких существенных из-
менений в продукции церкарий трематод прибрежного комплекса в морях 
высоких широт, включая Белое море, не произойдет. 

В заключение отметим, что имеющихся на сегодняшний день материа-
лов недостаточно, чтобы представить объективный прогноз возможных 
последствий глобальных климатических изменений на трансмиссию тре-
матод в прибрежье морей Субарктики и Арктики (Galaktionov, 2017). По-
мимо рассмотренных в настоящей статье температуры и освещенности, 
влияют и другие связанные с климатом факторы (понижение солености и 
pH воды, эрозия побережья, уменьшение площади ледового покрова и по-
следствия этого процесса, повышенная гидродинамика и др.). Их синерги-
ческий эффект на процессы трансмиссии трематод морского прибрежного 
комплекса, включая эмиссию церкарий, еще предстоит изучить. 
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LIGHT AND TEMPERATURE — INTERACTION OF FACTORS DETERMINING 
THE INTENSITY OF EMERGENCE OF CERCARIAE OF HIMASTHLA ELONGATA 

(DIGENEA, HIMASTHLIDAE) 

V. V. Prokofiev, I. A. Levakin, K. E. Nikolaev, K. V. Galaktionov 

Key words: trematodes, digenean, cercariae, cercariae emergency, temperature, light, ma-
rine intertidal, climate changes, trematode transmission. 

S U M M A R Y 

Joint impact of fractional temperature range and three values of light intensity on the 
emergence of cercariae of Himasthla elongata from intertidal molluscs Littorina littorea 
from the White Sea was studied experimentally. Temperature optimum of cercarial emer-
gence was found to be in the range of 18—20 °C (18 °C < topt < 20 °C), which overlaps the 
average range of water temperatures at the intertidal in the study area. If the water tempera-
ture was higher than 14 °C, light stimulated cercarial emergence, but at 20 °C and at 22 °C 
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(the extreme temperature value tested) the intensity of cercarial emergence was lower when 
light intensity was higher. The obtained data are discussed in light of a possible influence 
of climate warming on the digenean transmission. We hypothesise that an increase in sum-
mer water temperature in northern seas and the transition of its values into the range supra-
optimal for cercarial emergence from infected snails would not result in any noticeable in-
tensification of trematode transmission. 
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