
ВВЕДЕНИЕ

Паразиты как участники основных процес-
сов в экосистеме — круговороте форм, веще-
ства и энергии [Беклемишев, 1970] — давно
привлекали внимание паразитологов и эколо-
гов. Наиболее серьёзные результаты в области
экологической паразитологии получены иссле-

дователями наземных экосистем, изучавшими
трансмиссивные заболевания [Мошковский,
1950], очаговые зоонозы [Павловский, 1948],
гельминтоценозы [Догель, 1962]. Большое
внимание уделялось влиянию факторов разно-
го уровня (свойства хозяина, свойства окру-
жающей среды), а также поведения взаимо-
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Дан обзор экспериментальных исследований индивидуального и коллективного поведения рыб при за-
щите от паразитов, модификаций поведения рыб и паразитов, а также роли неоднородности биоти-
ческого и абиотического окружения в регуляции взаимодействий в системе «паразит — хозяин».
Использованы результаты исследований модификаций поведения молоди рыб (сеголетков микижи,
Parasalmo mykiss; плотвы, Rutilus rutilus; окуня, Perca fluviatilis; верховки, Leucaspius delineatus), вы-
званных как моноксенными (с одним хозяином), так и гетероксенными (со сменой хозяев) парази-
тами. Показано, что неоднородность размещения паразитов в среде даёт возможность хозяевам из-
бегать сильного заражения благодаря уходу из мест с высоким риском заражения в места с низким
риском. Наиболее эффективно это делают рыбы в группе. Высокий уровень изменчивости заражён-
ности среди рыб в пределах популяции возникает в значительной степени в результате поведенче-
ских взаимодействий между хозяевами и паразитами. В результате этих взаимодействий паразиты
распределяются агрегированно, т.е. сравнительно небольшая часть особей в популяции получает мно-
го паразитов, тогда как основная часть заражена слабо или не заражена вовсе. Агрегированное раз-
мещение паразитов в среде помогает самим паразитам решать жизненно важные задачи, такие как
поиск полового партнёра, создание скоплений на хозяевах. Последнее обстоятельство может играть
важную роль в манипулировании поведением хозяина, которое малому числу паразитов осуществить
непросто. Физическая и биологическая неоднородность среды, влияя на поведение и хозяев, и пара-
зитов, способствует как эффективному горизонтальному и вертикальному переносу паразитов меж-
ду хозяевами, так и избеганию заражения частью особей в популяции. Эти эффекты способствуют
устойчивому существованию систем «паразит — хозяин» даже в условиях низкой численности по-
пуляций.
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действующих организмов на формирование и
функционирование паразитоценозов. В иссле-
дованиях водных экосистем до сих пор преоб-
ладают подходы, опирающиеся на концепции
трофических пирамид и сетей, биоэнергетики и
трофодинамики [Одум, 1975; Stephens, Krebs,
1986; Алимов, 2000]. Паразитов в эти кон-
струкции помещают довольно редко, считая,
вероятно, их роль в энергетике сравнительно
небольшой. Экологическая паразитология и
экология свободноживущих водных животных
развивались, довольно слабо взаимодействуя
друг с другом. Изучению экологии и поведения
гидробионтов в системе «паразит — хозяин»
сильно препятствуют трудности наблюдения и
регистрации в водной среде.

Развитие аквакультуры и эксперименталь-
ных методов изучения поведения заметно по-
высили интерес к роли паразитов в поведенче-
ской и эволюционной экологии гидробионтов.
Рыбы как важнейший элемент водных экоси-
стем оказались в фокусе этих исследований
[Moore, 2002; Thomas et al., 2005; Mikheev et
al., 2010]. Этому способствуют разнообразие,
обилие и существенная роль рыб в трофодина-
мике; разнообразие паразитов рыб как на ли-
чиночных, так и взрослых стадиях; повышен-
ная плотность популяций в аквакультуре; важ-
ное промысловое значение рыб. Хищники и па-
разиты как экологические факторы, влияющие
на рост, развитие, смертность, важны на про-
тяжении всей жизни рыб, но особенно уязвима
молодь, обладающая высокими пищевыми по-
требностями и слабо развитыми средствами за-
щиты.

В качестве основных факторов смертности
рыб принято рассматривать пресс хищников и
недостаток пищи [Никольский, 1965; Wootton,
1990]. Накопление данных о роли паразитов
как регуляторов поведения и экологических
взаимодействий заставляет относиться и к пара-
зитам как к важному экологическому фактору.
Появился даже специальный термин «экология
естественных врагов» (ecology of natural ene-
mies), объединяющий паразитов и хищников в
единый пул экологических угроз. Использова-
ние средств защиты требует от животного за-
трат энергии, вещества, времени, которые не-
обходимо распределять с учётом серьёзности
угрозы. Защитой от хищников служат морфо-

логические и биохимические адаптации, возни-
кающие в ходе микроэволюционных и онтоге-
нетических процессов. Участие в эволюционной
«гонке вооружений», генерирующей генетиче-
скую изменчивость в популяциях, формирова-
ние иммунитета считаются основными сред-
ствами защиты от паразитов [Owens, Wilson,
1999; Zuk, Stoehr, 2002].

Наиболее реактивной и гибкой системой за-
щиты, по крайней мере от хищников, служит
поведение животного. Часто употребляемое
словосочетание «комплекс поведенческих адап-
таций» подразумевает их разнообразие и мно-
гоуровневый характер. К ним относятся врож-
дённые и приобретённые оборонительные ре-
акции, индивидуальное и коллективное поведе-
ние. Важность эффективного поведения при
защите от хищников очевидна: последствия
ошибок, как правило, непоправимы. Попада-
ние в организм хозяина паразита не столь фа-
тально, если он не слишком вирулентный (вре-
доносный). Чаще всего хозяину может быть
нанесён серьёзный вред, если паразитов наби-
рается много. Агрегированное распределение
паразитов в популяции хозяев свидетельствует
о том, что большинству членов популяции уда-
ётся избегать сильного заражения. Можно
предположить, что значительную роль при
этом играет защитное поведение хозяев. Как
оно организовано в случае с паразитами, во
многом остаётся неясным. Считая иммунитет
основным средством защиты от паразитов, изу-
чением роли поведения обычно пренебрегали.

Сравнительно недавно стали появляться
специальные работы, посвящённые роли пове-
дения рыб при защите от паразитов. «Говоря-
щее» название одной из статей заслуживает
упоминания — «За пределами иммунитета: ко-
личественная оценка влияния антипаразитар-
ного поведения на передачу паразита» («Be-
yond immunity: quantifying the effects of host an-
ti-parasite behavior on parasite transmission»)
[Daly, Johnson, 2011]. В этой работе показано,
что анестезированные головастики лягушек
Pseudacris regilla гораздо сильнее заражались
личинками трематод, чем особи с естественным
поведением. Предполагается, что повышенная
двигательная активность головастиков затруд-
няет прикрепление церкарий трематод и пре-
дотвращает сильное заражение. Проникнове-
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ние церкарий трематод Diplostomum spatha-
ceum [Laitinen et al., 1996; Karvonen et al.,
2004] заставляет молодь микижи делать рез-
кий бросок, что может снижать вероятность по-
следующих контактов с паразитами. В этих ра-
ботах внимание уделялось только индивиду-
альному защитному поведению хозяев, которое
из-за малой заметности большинства паразитов
представляется не очень эффективным. В ис-
следованиях поведения рыб, направленного на
защиту от хищников, большое внимание уделя-
ется различным аспектам экологической неод-
нородности, включающей в себя физическую
неоднородность среды, неоднородность разме-
щения паразитов и хозяев [Михеев, 2006].
Есть основания предполагать, что экологиче-
ский контекст играет немаловажную роль и в
защитном поведении рыб от паразитов.

В данной работе будут рассмотрены резуль-
таты экспериментальных исследований инди-
видуального и коллективного поведения рыб
при защите от паразитов, модификации пове-
дения рыб и паразитов, а также роль неодно-
родности биотического и абиотического окру-
жения в регуляции взаимодействий в системе
«паразит — хозяин».

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Краткие сведения о биологии основных

объектов исследований. Рыбы служат парази-
там как промежуточными, так и окончательны-
ми хозяевами. В данной работе использованы
результаты исследований модификаций пове-
дения молоди рыб (сеголетков микижи, Para-
salmo mykiss; плотвы, Rutilus rutilus; окуня,
Perca fluviatilis; верховки, Leucaspius delinea-
tus), вызванных как моноксенными (с одним
хозяином), так и гетероксенными (со сменой хо-
зяев) паразитами. Паразиты чаще всего попа-
дают в рыб с пищей или непосредственно из
воды на стадии свободного плавания. В качест-
ве примеров рассмотрим две основные катего-
рии паразитов: моноксенных эктопаразитичес-
ких ракообразных Branchiura (сем. Argulidae)
и гетероксенных сосальщиков трематод (сем.
Diplostomidae), сменяющих нескольких хозяев:
моллюски, рыбы, рыбоядные птицы.

Эктопаразитические рачки аргулиды на всех
стадиях своего жизненного цикла, за исключе-
нием стадии покоящихся яиц, сохраняют спо-

собность к свободному плаванию и имеют хо-
рошо развитое сенсорное и локомоторное осна-
щение. Поведение в их жизни играет исключи-
тельно важную роль, в первую очередь как
средство поиска хозяина и полового партнера в
неоднородной и изменчивой среде [Mikheev et
al., 2003].

Трематоды диплостомиды имеют две стадии
свободно плавающих личинок: мирацидии, ко-
торые должны попасть в моллюсков (первый
промежуточный хозяин), и церкарии, хозяева-
ми которым служат рыбы. Хотя и те и другие
личинки обычно многочисленны и часто обра-
зуют плотные локальные скопления на мелко-
водье водоёмов, поведенческая задача цер-
карий, которые должны попасть в подвижных
рыб с их плотными покровами, гораздо слож-
нее, чем у мирацидий. Завершают жизненный
цикл эти паразиты в птицах (чайки, бакланы,
рыбоядные утки и др.), для чего последние
должны съесть заражённую рыбу с готовыми к
заражению метацеркариями. У разных видов
диплостомид метацеркарии локализуются в гла-
зах или мозгу рыб.

Индивидуальная и коллективная защита
от паразитов. Метацеркарии трематод дипло-
стомид известны как эффективные манипуля-
торы поведением, что значительно повышает
вероятность поедания сильно заражённых рыб
птицами [Seppälä et al., 2004]. Следовательно,
основная задача защитного поведения рыб на
стадии их взаимодействия со свободно плаваю-
щими церкариями — минимизировать интен-
сивность заражения, поскольку эффективность
манипулирования зависит от числа паразитов
в рыбе [Karvonen et al., 2004; Mikheev et al.,
2010].

Распределение церкарий в высокой степени
неоднородно, и основная поведенческая задача
рыбы — избегать участков с повышенной
концентрацией паразитов, парящих в толще
воды. В экспериментах с бинарным выбором
участков, в одном из которых поддерживалась
высокая концентрация церкарий Diplostomum
pseudospathaceum, а другой был свободен от
паразитов, проверяли способность одиночных
рыб (молодь микижи, Oncorhynchus mykiss) и
рыб в группе избегать сильного заражения
[Mikheev et al., 2013]. Рыбы в группе гораздо
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реже посещали отсек с паразитами, и в результа-
те их средняя заражённость была почти в два ра-
за ниже, чем у одиночных рыб. Ещё более важ-
но то, что среди рыб в группе 45% оказались
вовсе не заражёнными, тогда как в сравнимой
выборке одиночных рыб заражения избежали
всего 8%. Важнейшую роль в поведении рыб,
повлиявшем на эти различия, играет, вероятно,
обмен информацией между членами группы.
Изменившееся на короткое время поведение
заражённой особи служит, по-видимому, сиг-
налом опасности для партнёров по стае [Laiti-
nen et al., 1996; Poulin et al., 1999]. Часть рыб,
получая информацию об опасности, может не по-
сещать участок с паразитами, получая, таким об-
разом, «социальное убежище». Стайное поведе-
ние, как и при защите от хищников, оказывает-
ся эффективным средством защиты от парази-
тов, если распределение последних неоднородно.

В естественной обстановке угроза хищников
и паразитов часто существует одновременно.
Многие рыбы с гибким социальным поведени-
ем, в зависимости от пресса хищников и степе-
ни физической неоднородности среды, могут
выбирать между альтернативными тактиками
защиты от хищников — стайным и территори-
альным поведением [Михеев, 2006]. Напри-
мер, для молоди многих лососёвых рыб участки
среды с обильным кормом и надёжными физи-
ческими убежищами служат ресурсом, за кото-
рый они интенсивно конкурируют. Снижается
ли ценность такого участка с убежищем, если
рядом много паразитов? В экспериментах с мо-
лодью микижи (группа из 5 рыб) рыбы были
гораздо сильнее заражены, если в отсек с цер-
кариями D. spathaceum помещали укрытие.
Укрытие, привлекая рыб, вынуждало их прово-
дить больше времени в отсеке с паразитами, что
приводило к значительно большей заражённо-
сти, чем в сходном эксперименте без убежища.
Совершенно другое соотношение наблюдалось
в экспериментах с одиночными рыбами. В при-
сутствии убежища рыбы были гораздо менее
заражены, чем без него. Очевидно, что эти раз-
личия не связаны с продолжительностью пре-
бывания рыб на участке с паразитами. Что мог-
ло измениться в поведении или других свой-
ствах рыб в присутствии убежища и сделать их
значительно менее уязвимыми к заражению
паразитами?

Вернемся к вопросу о том, как церкарии —
мелкие и очень плохие пловцы, реагирующие на
рыбу с расстояния лишь в несколько миллимет-
ров [Haas et al., 2008], способны в большом
количестве попадать в организм хозяина. Счи-
талось, что в основном церкарии проникают в
рыбу через кожные покровы; какую-то роль
отводили жабрам [Whyte et al., 1991; Höglund,
1991]. Прежде чем попасть на поверхность те-
ла рыбы паразит должен преодолеть расстоя-
ние, измеряемое сантиметрами и десятками
сантиметров. Мы предположили, что основную
транспортную роль играют вентиляционные то-
ки, создаваемые жаберными крышками [Mi-
kheev et al., 2014]. Экспонируя по отдельности
голову и остальную часть тела рыбы, мы обна-
ружили, что через головную часть (гораздо
меньшую по площади поверхности) в рыбу по-
падает в 7–8 раз больше церкарий D. spa-
thaceum, чем через основную часть тела. Сле-
дующим шагом было изменение интенсивности
вентиляции путём снижения концентрации О2
с последующей оценкой заражённости рыб.
Снижение уровня насыщения с 90 до 60% все-
го на 10 мин приводило к возрастанию зара-
жённости рыб более чем в 1,5 раза [Mikheev et
al., 2014]. Изменение вентиляционной актив-
ности при этом было связано с изменением ам-
плитуды раскрытия жаберных крышек, а не с
частотой их движения. Эти результаты под-
тверждают предположение о ведущей роли
вентиляционной активности рыб в транспорте
церкарий D. spathaceum. Поскольку интенсив-
ность вентиляции очень изменчива и быстро
реагирует на самые разные стрессоры, есте-
ственно предположить, что она служит важной
промежуточной переменной, связывающей по-
ведение рыб с их заражённостью паразитами.

Повышенная заражённость в группе в при-
сутствии убежища может быть связана с воз-
растанием вентиляции у рыб, конкурирующих
за территорию. Для проверки этого предполо-
жения мы оценивали заражённость у особей
микижи, экспонированных паразитам на по-
тенциальной территории, но разделённых не-
прозрачной перегородкой, не позволяющей им
конкурировать и проявлять агрессию (конт-
роль). Заражённость рыб, разделённых пере-
городкой, не различалась. В эксперименте при
возможности конкурировать за территорию в
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паре рыб быстро выявлялся доминант и суб-
доминант. Их заражённость в среднем была вы-
ше, чем у рыб в контроле. Несмотря на большую
агрессивность доминанта, самыми заражённы-
ми оказывались субдоминанты. Вероятно, они
испытывали наибольший стресс [Barreto, Vol-
pato, 2004], что приводило к повышенной вен-
тиляции и заражённости паразитами. Наи-
меньший стресс, по-видимому, испытывали
особи, которые находились в убежище. Их за-
ражённость была самой низкой.

Проникновение паразита в рыбу вызывает
заметный кратковременный поведенческий
ответ, с которым связано повышение интенсив-
ности вентиляции [Laitinen et al., 1996]. При-
водит ли это к возрастанию скорости поступ-
ления в рыбу последующих порций паразитов?
Результаты экспериментов с возрастающей
продолжительностью экспозиции рыб к церка-
риям D. spathaceum подтверждают это пред-
положение. После попадания в рыбу первых
паразитов (в течение первых 5 мин) скорость
их поступления в рыбу (возрастание числа па-
разитов в глазу рыбы за 1 мин) увеличивалась
в два раза. Такая реакция, наряду с другими
факторами усиления вентиляционной активно-
сти, может давать значительный вклад в меха-
низм транспорта церкарий и приводить к агре-
гированному распределению паразитов в попу-
ляции хозяев. При таком распределении силь-
но заражённой оказывается лишь часть особей
в популяции; остальные заражены слабо или не
заражены вовсе.

Индивидуальное избегание рыбами сравни-
тельно крупных эктопаразитических ракооб-
разных также не слишком эффективно. Рыбы
замечают и пытаются уйти лишь от тех аргулю-
сов, которые оказываются у них в поле зрения.
Прикрепившегося паразита рыба пытается
сбросить, совершая резкие повороты и броски.
Однако это им редко удаётся, и, напротив, бо-
лее активные рыбы с аномальным поведением
привлекают ещё больше активно плавающих
паразитов. Сочетание тусклой окраски и срав-
нительно высокой скорости плавания молоди
окуня являются причинами низкой заражаемо-
сти аргулюсом в светлое время суток. Ночью
при пониженной двигательной активности оку-
ня она резко возрастает. Плотва, оставаясь
подвижной в темноте, напротив, гораздо менее,

чем окунь, подвержена воздействию паразитов
ночью [Mikheev et al., 1998]. В стае рыб от-
дельные особи, получив первых паразитов, ста-
новятся все более заражёнными за счёт ано-
мального поведения, привлекающего к себе но-
вых и новых паразитов. Такой механизм, рабо-
тающий по принципу положительной обратной
связи, приводит к сильно агрегированному рас-
пределению паразитов. Основная масса пара-
зитов при этом концентрируется на небольшом
числе хозяев, оставляя других слабо заражён-
ными или вовсе свободными от паразитов.

В рассматриваемых примерах с распростра-
нёнными и массовыми паразитами пресновод-
ных рыб (церкарии трематод диплостомид и
эктопаразитические ракообразные аргулиды)
индивидуальное защитное поведение рыб, на-
правленное на избегание свободно плавающих
поблизости паразитов, оказывается малоэф-
фективным. Высокий уровень изменчивости
заражённости среди рыб в пределах популяции
возникает в значительной степени в результате
поведенческих взаимодействий между хозяева-
ми и паразитами. В результате этих взаимо-
действий паразиты распределяются агрегиро-
ванно, т.е. сравнительно небольшая часть осо-
бей в популяции получает много паразитов, тог-
да как основная часть заражена слабо или не
заражена вовсе. При таком распределении па-
разитов популяция хозяев в целом получает
сравнительно небольшой вред. Агрегированное
распределение может быть выгодным и парази-
там. Манипулирование поведением рыбы (2-й
промежуточный хозяин трематоды D. spatha-
ceum) оказывается более успешным, если в ней
накапливается сравнительно много метацер-
кариев. Такие рыбы с большей вероятностью
оказываются жертвами рыбоядных птиц (окон-
чательный хозяин паразита). В случае с монок-
сенными паразитами Argulus spp. агрегирован-
ное распределение крайне важно для паразитов
в процессе размножения: самцы гораздо легче
находят готовых к размножению самок в со-
ставе агрегаций на сильно заражённых рыбах.

Агрегированное распределение паразитов,
которое позволяет большинству рыб в популя-
ции избежать или минимизировать заражение,
в значительной степени зависит от поведения
рыб. В рассмотренных выше примерах стайное
и территориальное поведение рыб сформирова-
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лись в первую очередь как адаптации, направ-
ленные на защиту от хищников и на добывание
корма. Защита от паразитов, которая выража-
ется в снижении заражённости у значительной
части популяции рыб, вероятно, возникает как
побочный эффект. Делают ли паразиты какой-
то вклад в формирование агрегированного рас-
пределения по хозяевам?

Могут ли церкарии трематод и рачки-
аргулиды манипулировать поведением рыб?
В случае с трематодами ответ будет, безуслов-
но, утвердительным, если иметь в виду парази-
тов, добравшихся до хрусталика глаза рыбы
(место локализации D. spathaceum в рыбе) и
превратившихся в метацеркарий, которые, до-
стигнув инвазионного состояния, способны за-
разить окончательного хозяина — рыбоядную
птицу. Хорошо известны вызванные зрелыми
паразитами разнообразные модификации пове-
дения рыб-хозяев (ориентация, стайное, терри-
ториальное, оборонительное поведение), повы-
шающие их доступность для птиц [Seppälä et
al., 2004]. Появились теоретические и экспе-
риментальные работы, подтверждающие гипо-
тезу о манипулировании поведением рыб не-
зрелыми метацеркариями [Parker et al., 2009;
Dianne et al., 2011]. В этом случае паразиты де-
лают рыб более осторожными и снижают веро-
ятность их преждевременной гибели от любых
хищников, рыб или птиц. Распространяя идею
манипулирования поведением хозяина (host ma-
nipulation) на более ранние стадии жизненного
цикла паразита, мы можем задать вопрос о ма-
нипулировании поведением рыбы, обеспечи-
вающем проникновение в неё такого количества
паразитов (церкарий), которое обеспечит эф-
фективное манипулирование в дальнейшем.

Полученные нами данные о роли вентиля-
ционной активности в транспорте церкарий к
рыбам, а также обнаруженный эффект ускоре-
ния поступления паразитов под влиянием пер-
вых порций попавших в рыбу церкарий позво-
ляют рассматривать вызванные паразитами из-
менения вентиляционной активности хозяев как
адаптивное манипулирование. При конкурен-
ции за территорию на участке с высокой кон-
центрацией паразитов между неудачниками,
получившими паразитов первыми, среди них
могут оказаться субдоминанты, испытывающие

наибольший стресс в борьбе за убежище. До-
минанты, получившие доступ к убежищу, ока-
зываются гораздо менее заражёнными, вероят-
но, благодаря снижению интенсивности венти-
ляции в условиях безопасности. В более благо-
приятных условиях, чем продолжающие борьбу
субдоминанты, оказываются прекратившие
борьбу и объединившиеся в стаю рыбы. В стае,
представляющей собой своего рода «социаль-
ное убежище», они, вероятно, снижают венти-
ляционную активность и получают из-за этого
меньше паразитов. Кроме того, рыбы в стае,
благодаря обмену информацией, легче распо-
знают опасные участки среды и быстрее их по-
кидают. Таким образом, не только основное
поведение рыб, но и его модификации, вызван-
ные воздействием паразитов, способствуют
агрегированному распределению паразитов,
обеспечивая последующее эффективное мани-
пулирование поведением наиболее заражённых
рыб-хозяев.

Идея манипулирования поведением хозяев
(host manipulation) звучит привычно, когда речь
идет о паразитах, передаваемых по пищевой це-
пи (trophically transmitted parasites). Основная
задача паразита-манипулятора (Diplostomum
spathaceum — один из наиболее распростра-
нённых и хорошо изученных паразитов, мани-
пулирующих поведением рыб) заключается в
том, чтобы направить заражённого промежу-
точного хозяина к хищнику, который служит
следующим хозяином. В случае с моноксенны-
ми паразитами, к которым относятся эктопара-
зитические рачки Argulus spp., которые теоре-
тически могут прожить всю жизнь на одной и
той же рыбе, необходимость манипулирования
не выглядит столь очевидной. Однако поведе-
ние этих рачков, которые сохраняют способ-
ность к свободному плаванию в течение всей
жизни, устроено так, что они довольно часто
покидают своего хозяина-рыбу и вынуждены
искать его снова. Особенно часто это делают
готовые к размножению самцы и самки в пе-
риод откладки яиц на субстрат (они отклады-
вают несколько порций яиц и после каждой от-
кладки должны найти рыбу, чтобы восстано-
вить потраченные ресурсы). Поиск хозяев и
поиск полового партнера происходит легче, ес-
ли и рыбы, и паразиты размещены агрегиро-
ванно.
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Наблюдавшиеся нами в экспериментах из-
менения в поведении рыб, вызванные зараже-
нием A. foliaceus, указывают на смену пове-
денческого стереотипа у молоди O. mykiss, для
которой характерна пластичность социального
поведения в раннем онтогенезе. У сеголетков
атлантического лосося Salmo salar снижение аг-
рессивности, двигательной активности и умень-
шение расстояния между особями происходит
при переключении рыб с территориального на
стайное поведение [Михеев, 2006]. Такое пе-
реключение адаптивно и может быть вызвано
рядом неблагоприятных факторов: возросшим
прессом хищников, снижением доступности
корма, низкой гетерогенностью среды или рез-
кой сменой окружающих условий. Какова роль
подобной модификации поведения при взаимо-
действии типа «паразит — хозяин»? Тенден-
ция к объединению в стаю и увеличение чис-
ленности группы рыб в среднем снижает для
каждого члена стаи риск заражения эктопара-
зитами за счёт эффекта «разбавления угрозы»
(dilution effect). Адаптивное значение повы-
шенной агрегированности и сниженной под-
вижности рыб для эктопаразитических рачков,
вынужденных активно отыскивать и преследо-
вать своих хозяев, вероятно, связано с возра-
станием доступности рыб для паразитов. Ранее
мы показали, что A. foliaceus чаще всего зара-
жали рыб, чередующих резкие всплески актив-
ности с периодами замедления активности [Mi-
kheev et al., 1998]. В опытах с молодью мики-
жи мы наблюдали короткие (<1 мин) всплески
двигательной активности рыб сразу после того,
как к ним прикреплялся паразит. После этого
движение рыбы резко замедлялось. Такое по-
ведение привлекает других рачков, что ведёт к
агрегированному распределению паразитов сре-
ди особей хозяев. Таким образом, вызванные
паразитами модификации поведения рыб могут
приводить к образованию агрегаций как хозяев,
так и паразитов. В агрегациях (стаях) рыб па-
разиты легче находят хозяев и половых партне-
ров. Агрегации паразитов формируются на
сравнительно небольшом числе особей хозяев.
При низкой средней плотности популяции па-
разитов, что часто наблюдается у эктопарази-
тических ракообразных, агрегирование парази-
тов существенно повышает вероятность кон-
такта между особями.

Каковы механизмы воздействия паразити-
ческих рачков на поведение рыб? Если корот-
кие всплески активности, следующие за при-
креплением паразитов к рыбе, можно объяс-
нить раздражением вооружёнными конечно-
стями или стилетом рачка нервных окончаний
на теле рыбы, то более сложный ответ, сопро-
вождающийся изменением социальных отно-
шений, может быть связан с эффектом мани-
пулирования поведением хозяев. Считается,
что механизмы манипулирования связаны с
воздействием на ЦНС или гормональную си-
стему. Возможно, прикрепившийся к поверх-
ности тела паразит быстро воздействует на
ЦНС. Гормональный ответ развивается значи-
тельно медленнее. Другой возможный меха-
низм связан с воздействием паразитов на клет-
ки, выделяющие «вещество тревоги» (alarm
substance), которое резко меняет оборонитель-
ное поведение рыб, если кто-то из соседей под-
вергся нападению хищника. Социальное пове-
дение незаражённых особей микижи менялось
под влиянием «вещества тревоги», выделявше-
гося при нарушении покровов рыб, заражённых
церкариями трематод Diplostomum sрp. [Poulin
et al., 1999]. Сходство поведенческих ответов
рыб, вызываемых хищниками и паразитами,
позволяет считать, что в основе реагирования
лежит общий механизм, эволюционно возник-
ший в комплексе коллективной защиты рыб
от хищников. Образование стаи и её уплотне-
ние — наиболее действенные элементы этого
комплекса.

Стайное поведение играет для рыб положи-
тельную роль при защите от хищников благо-
даря ряду эффектов, включая эффект «разбав-
ления угрозы». Этот эффект играет положи-
тельную роль и в случае защиты от паразитов,
если при той же концентрации паразитов в
окружающей среде число рыб в стае увеличи-
вается. Однако облегчение обмена паразитами
при уплотнении стаи повышает вероятность за-
ражения для каждого её члена. «Противове-
сом» этому эффекту служит неравномерное
(агрегированное) распределение паразитов сре-
ди хозяев, вследствие чего основная часть па-
разитов концентрируется на небольшом числе
рыб. Благодаря этому большинство рыб в стае
не только избавлено от основного груза пара-
зитов, но и в меньшей степени уязвимо для
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хищников. Последнее может быть связано с
большей привлекательностью для хищников
сильно заражённых рыб, отвлекающих на себя
основную угрозу. Эктопаразитические рачки,
для которых эффекты агрегированности в це-
лом выгодны, могут понести при этом урон, так
как для паразитов с прямым жизненным ци-
клом гибель хозяина не даёт никаких плюсов.

Влияя на социальные взаимодействия, дви-
гательную активность и агрегированность рыб,
эктопаразитические рачки делают хозяев более
доступными и повышают эффективность взаи-
модействий в пределах своей популяции. Об-
наруженные эффекты сходны с явлением «ма-
нипулирования хозяином», которое ранее на-
блюдалось лишь у эндопаразитов. Дальнейшие
экспериментальные исследования должны быть
направлены на понимание механизмов влияния
эктопаразитов на поведение рыб, а также на
оценку экологических последствий выявленных
эффектов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Роль неоднородности среды в отношени-

ях «паразит — хозяин». Неоднородность
водной среды, которая проявляется в неодно-
родном размещении физических и биологичес-
ких объектов, существовании физических и хи-
мических градиентов и границ разделов, в зна-
чительной степени определяет характер и ин-
тенсивность биологических взаимодействий.
В первую очередь имеют в виду трофические
и оборонительные взаимодействия [Михеев,
2006]. Отношениям между паразитами и их
хозяевами в этом аспекте уделяли неизмеримо
меньшее внимание. Рассматривая значение
неоднородности среды с точки зрения взаимо-
действий между паразитом и хозяином, следует
выделять две группы эффектов: 1) гетероген-
ность размещения самих взаимодействующих
организмов (хозяина и паразита), что непо-
средственно влияет на интенсивность взаимо-
действий между ними; и 2) физическая гетеро-
генность среды (наличие ориентиров, убежищ),
что может влиять на интенсивность взаимодей-
ствий через модификации поведения как пара-
зитов, так и хозяев. Ярким примеров эффектов
второй категории служат модификации поведе-
ния и вентиляционной активности рыб, выз-
ванные наличием убежищ. В зависимости от

экологического контекста эффекты могут быть
противоположными. Так, использование убе-
жища одиночными рыбами приводит к сниже-
нию заражённости церкариями трематоды Di-
plostomum (снижение стресса в убежище сни-
жает интенсивность вентиляции и уменьшает
поток паразитов, поступающих через жабры).
Напротив, в группе рыб при наличии свобод-
ного убежища возникает конкурентная борьба,
в результате которой резко возрастает средняя
заражённость особей, и в первую очередь рыб
субдоминантов, которые в наибольшей степени
подвержены стрессу.

Неоднородность размещения паразитов в
среде даёт возможность хозяевам избегать силь-
ного заражения за счёт ухода из мест с высоким
риском заражения в места с низким риском.
Наиболее эффективно это делают рыбы в груп-
пе. Агрегированное размещение паразитов в
среде помогает самим паразитам решать жиз-
ненно важные задачи, такие как поиск полово-
го партнера, создание скоплений на хозяевах.
Последнее обстоятельство может играть важ-
ную роль в манипулировании поведением хо-
зяина, которое малому числу паразитов осуще-
ствить непросто. Полученные нами эксперимен-
тальные данные позволяют предполагать, что
стимулирование хозяев к созданию более плот-
ных групп (стай) является одной из существен-
ных целей манипулирования. Уплотнение стай
рыб под влиянием паразитов показано как для
гетероксенных, так и моноксенных паразитов.

Физическая и биологическая неоднород-
ность среды, влияя на поведение и хозяев, и па-
разитов, способствует как эффективному гори-
зонтальному и вертикальному переносу пара-
зитов между хозяевами, так и эффективному из-
беганию заражения частью особей в популяции.
Эти эффекты способствуют устойчивому су-
ществованию системы «паразит — хозяин» да-
же в условиях низкой численности популяций.
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Behavioral interactions in the system «fish — parasite»
in heterogeneous habitats

V.N. Mikheev

A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences (Moscow)

A review of experimental studies of individual and cooperative behavior of fish under the risk of parasitism,
modifications of fish behavior and behavior of parasites, as well as of the role of habitat heterogeneity (bio-
tic and abiotic) in the control of interactions in the system «host — parasite» is given. Examples of modifi-
cations of fish behavior (0+ rainbow trout, Parasalmo mykiss; roach, Rutilus rutilus; perch, Perca fluviati-
lis; bleak, Leucaspius delineatus) caused by monoxenous (one host) and heteroxenous (several hosts) were
used. It was shown that uneven spatial distribution of parasites allows hosts to avoid high risk of parasitism
via moving from habitats with high concentration of parasites to habitats with low risk. Grouped fish do it most
efficiently. A high level of variability of infection of fish within a population occurs mainly due to the beha-
vioral interactions between hosts and parasites. These interactions lead to aggregated distribution of parasi-
tes, i.e. a relatively small part of the host population possess high amount of parasites, while most of fish re-
ceive few parasites or remain uninfected. Clumped distribution of parasites in the water facilitates their vital
activities like searching for mates and aggregation on individual hosts. This may help parasites which mani-
pulate their hosts, because effects of manipulations are often density-dependent. Physical and biological ha-
bitat heterogeneity, influencing behavior of hosts and parasites, enhance efficiency of the horizontal and ver-
tical transmission of parasites between hosts, and facilitate defense behavior of hosts against parasites. The-
se mechanisms increase stability of the «host — parasite» system even when their populations are scarce.

Key words: system «host — parasite», behavior, adaptive manipulation, habitat heterogeneity, aggregated
distribution, fish, endoparasites, ectoparasites.


