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Исследована фауна гельминтов пищеварительного тракта Perca fluviatilis (Perciformes) водоемов националь-
ного парка «Самарская Лука» (Россия) в период 1990–2016 гг. В начале 1990-х гг. у P. fluviatilis зарегистриро-
вано девять видов кишечных гельминтов. Жизненные циклы 78% из них были связаны с организмами зоо-
планктона. Обнаружены корреляционные связи между зараженностью рыб отдельными видами гельминтов и 
численностью организмов зоопланктона. К 2012–2016 гг. доля паразитов, ассоциированных с зоопланктоном, 
уменьшилась до 67%. Из состава гельминтов, обнаруженных у P. fluviatilis в период 1990–1992 гг., к настояще-
му времени сохранилось семь видов. С 1996 г. обнаружено 12 новых паразитов, в том числе два чужеродных. 
Установлена двукратная смена вида-доминанта в 1990-х гг. В настоящее время к исторически сложившемуся 
набору факторов добавился новый. Это вселение, натурализация и включение чужеродных видов гидробион-
тов в трофические цепи ихтиоценоза и паразитарные системы исследованных водных объектов. Состав гель-
минтов окуня адекватно отображает особенности экологии хозяина и изменения, произошедшие в водоемах 
за 30-летний период времени. Определены тенденции структурно-функциональной перестройки экосистемы, 
обусловленной вселением чужеродных видов и сопряженной с этим коррекцией трофических связей рыб. 
Прогнозируется изменение стратегии поведения рыб, наращивание численности и более активное участие 
видов-вселенцев (рыбы, моллюски, паразиты) в трофических цепях водоемов национального парка «Самар-
ская Лука», связанных с водохранилищем, расширение круга потребителей/хозяев чужеродных паразитов. 

Ключевые слова: веслоногие ракообразные, ветвистоусые ракообразные, паразиты рыб, трансформа-
ция водных экосистем, чужеродные виды

Введение
Национальный парк «Самарская Лука» (Рос-

сия) расположен на территории, образованной из-
лучиной Волги в ее среднем течении и Усинским 
заливом Куйбышевского водохранилища, где река 
делает дугу протяженностью более 200 км, на-
правленную на восток, затем на юго-запад. Наци-
ональный парк «Самарская Лука» располагается 
на территории пяти административных образова-
ний и является природным участком, представля-
ющим универсальную научную, экологическую 
и эстетическую ценность (Государственный до-
клад…, 2012). Географическое положение и кли-
матические особенности, сочетание наземных, 
прибрежных и водных экосистем определяют 
уникальность этого фаунистического комплекса. 
Для территории национального парка «Самар-
ская Лука» характерно большое разнообразие ме-
стообитаний, в том числе внутренние водоемы и 
100-метровая буферная зона акватории Саратов-
ского и Куйбышевского водохранилищ, где заре-

гистрировано 54 вида рыб (Доклад…, 2019). Ос-
новными направлениями научных исследований 
на территории национального парка «Самарская 
Лука» являются инвентаризация биоты, изучение 
динамических процессов в природных комплек-
сах. Эволюционные и антропогенные сукцессии 
в водных биоценозах можно анализировать через 
видовое разнообразие биотических сообществ, в 
том числе через состав паразитических организ-
мов (Румянцев, 1996). Гельминты рыб, имеющие 
сложный цикл развития, адекватно отображают 
изменения в биоценозе водоемов – динамику 
численности и биомассы зоопланктона и зообен-
тоса, зарастание литоральной зоны, изменения 
в составе ихтиоценоза (Ieshko & Novokhatskaya, 
2008; Аникиева и др., 2016). Наличие тех или 
иных паразитов в рыбах свидетельствует о соста-
ве сообществ зоопланктона и макрозообентоса, 
организмы которых являются промежуточными 
хозяевами паразитов (Ройтман, Цейтлин, 1982; 
Бурякина, 1995; Шабунов, Радченко 2012). Па-
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разиты рыб являются индикаторами, показываю-
щими распределение в разных частях акватории 
водоема видов планктона и бентоса (Радченко, 
2002), представляют интерес как один из тестов 
для оценки экологии хозяев и состояния водо-
емов (Halmetoja et al., 2000; Аникиева и др., 2016). 

Речной окунь Perca fluviatilis Linnaeus, 1758, 
обитающий в водоемах национального парка 
«Самарская Лука», является широко распро-
страненным палеарктическим видом. Вид ин-
тродуцирован в водоемы Австралии (Arthington 
& McKenzie, 1997), Новой Зеландии (Closs et 
al��������������������������������������������., 2003) и других территорий. В бассейне Са-
ратовского и Куйбышевского водохранилищ P. 
fluviatilis встречается повсеместно в разнообраз-
ных биотопах, в основном придерживается зоны 
макрофитов (Евланов и др., 1998). Особенности 
его биологии и экологии изучены (Решетников, 
2002; Couture & Pyle, 2015; Смирнов, Смирнова, 
2019). Молодь потребляет исключительно зоо-
планктон, с возрастом рыбы переходят на сме-
шанное питание (планктонные ракообразные, 
макрозообентос, молодь рыб), в пищевом спек-
тре крупных особей преобладает рыба (Николь-
ский, 1950; Завьялов и др., 2007; Родионова, 
Дудакова, 2012). Фауна паразитов P. fluviatilis 
хорошо исследована в разнотипных водоемах 
Европы (Shukerova et al., 2010; Behrmann-Godel, 
2013; Bielat et al., 2015). К важным факторам, 
определяющим состав фауны гельминтов рыб, 
относятся размерная / возрастная структура 
популяции хозяина (Francová & Ondračková, 
2014; Kamiya et al., 2014; Aydoğdu et al., 2015), 
спектр питания рыб и состояние кормовой базы 
(Lafferty, 2012; Gavrilov & Goskova, 2018), се-
зонные изменения температурного режима во-
доема, экологии хозяев и паразитов (Шульман 
и др., 1974; Karvonen et al., 2005; Paull et al., 
2012). Исследования многолетней динамики за-
ражения рыб паразитами (видовой состав, оби-
лие) позволяют определить степень и характер 
изменчивости фауны гельминтов во времени 
(Schade et al., 2015; Gavrilov & Goskova, 2018). 
Состав кишечных гельминтов P. fluviatilis в 
районе исследований в 1990–1992 гг. был пред-
ставлен девятью видами (Бурякина, 1995). По 
данным Guillard et al. (2006), активное питание 
P. fluviatilis планктонными ракообразными при-
водит к значимому снижению их численности 
в водоеме, что негативно отражается на струк-
туре сообщества зоопланктона. Большая часть 
(78%) кишечных гельминтов P. fluviatilis в нача-
ле 1990-х гг. была ассоциирована с ветвистоу-

сыми и веслоногими ракообразными (Бурякина, 
1995). В ряде случаев изменения в зараженно-
сти P. fluviatilis гельминтами связывают в пер-
вую очередь именно с характеристиками зоо-
планктона (Казаков и др., 2010). 

К настоящему времени в экосистеме Сара-
товского водохранилища произошли изменения, 
связанные с вселением чужеродных видов ги-
дробионтов в сообществах фито- и зоопланкто-
на, макрозообентоса, рыб и паразитов (Евланов 
и др., 2013; Sabitova et al., 2018). За последние 
два десятилетия количество новых видов пара-
зитов, зарегистрированных в бассейне Волги, 
увеличилось в три раза (Zhokhov et al., 2019). 
Резкое увеличение числа паразитов-вселенцев 
связано, в свою очередь, с ростом числа чуже-
родных видов рыб и беспозвоночных, служащих 
окончательными и промежуточными хозяевами 
паразитов. Инвазионные виды воздействуют на 
экосистемы в целом, изменяя среду обитания 
и включаясь в трофические связи организмов 
(������������������������������������������������Vil���������������������������������������������à & Hulme, 2017; Perova ���������������������et������������������� ������������������al����������������., 2019). До на-
стоящего времени не анализировали связь зара-
женности гельминтами P. fluviatilis с динамикой 
видов планктонных ракообразных в водоемах 
национального парка «Самарская Лука» и свя-
занной с ними буферной зоне Саратовского во-
дохранилища. Изучение таких взаимосвязей 
необходимо для понимания закономерностей 
трофических и других взаимодействий между 
различными биологическими компонентами в 
водных экосистемах. Сведения о зараженности 
гельминтами планктонных беспозвоночных в 
районе исследований недостаточны (Томилов-
ская, 1998). Принципиальный ход жизненных 
циклов типичных паразитов P. fluviatilis изве-
стен (Скарлато, 1987; Пугачев, 2002, 2003а,б), 
приведены современные данные (Соколов и др., 
2013; Минеева, 2018).

Цель работы – анализ многолетних (1990–
2016 гг.) данных о составе и обилии гельминтов 
пищеварительного тракта P. fluviatilis в водоемах 
национального парка «Самарская Лука» и свя-
занной с ними буферной зоне Саратовского водо-
хранилища для выявления возможных изменений 
в экологии рыб и экосистеме в целом. В задачи 
исследования входило изучение видовой струк-
туры и количественных характеристик инвазии 
P. fluviatilis кишечными гельминтами; выявление 
взаимосвязи параметров заражения хозяина с ря-
дом гидробиологических данных (численность 
аборигенных видов планктонных ракообразных, 
температурный режим водоема).
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Материал и методы
Материал для работы собран на омыва-

ющем юго-западную часть территории наци-
онального парка «Самарская Лука» правобе-
режном участке Саратовского водохранилища, 
протоке Студеный Ерик, оз. Мелкое Гусиное 
(водные объекты расположены вблизи с. Мор-
дово 53.1000 N, 49.2700 E) круглогодично в 
1996–1997 гг., в январе – феврале 2009 г., в мае 
– сентябре / октябре 2002 г., 2012–2016 гг. Бу-
ферная зона Саратовского водохранилища и 
выбранные водоемы образуют единую систе-
му: протока Студеный Ерик, в устье которой от-
ловлены особи P. fluviatilis, является притоком 
водохранилища. Оз. Мелкое Гусиное во время 
половодья и паводков затапливается его вода-
ми. В 1996–1997 гг. отлов рыбы осуществляли 
ставными сетями с ячеей × 30, × 40, × 45 мм и 
поплавочной удочкой, с 2002 г. – поплавочной 
удочкой и спиннингом. Выборки P. fluviatilis на 
80–85% представлены особями с длиной тела 
50–250 мм, важным компонентом рациона ко-
торых являются организмы зоопланктона (Ру-
банова, 2003а). Паразитов фиксировали и об-
рабатывали общепринятыми методами, длину 
рыб измеряли от конца рыла до конца чешуйно-
го покрова (Быховская-Павловская, 1985). Ме-
тодом неполного паразитологического вскры-
тия исследовано 1133 экз. рыб (табл. 1). 

Дополнительно обработаны паразитоло-
гические (1990–1992 гг.) данные по 1579 экз. P. 
fluviatilis (табл. 1) и гидробиологические (1990–
2002 гг.) данные архива Института экологии 
Волжского бассейна РАН. 

Прижизненную окраску паразитов про-
изводили слабым раствором нейтрального 
красного. Видовую принадлежность парази-
тов определяли по соответствующему спра-
вочнику (Скарлато, 1987). Систематика гель-
минтов приведена в соответствие с сайтом 
Fauna Europaea (https://fauna-eu.org/). Для 
молодых форм Cestoda, Trematoda, Nematoda 
видовая идентификация затруднена, вслед-
ствие чего паразиты не определены до вида и 
обозначены как «sp.». Сведения о жизненных 
циклах паразитов, представляющих основу 
фауны кишечных гельминтов P. fluviatilis, 
взяты из литературных источников (Скарла-
то, 1987; Куперман и др., 1997; Соколов и др., 
2013). Сведения о промежуточных хозяевах 
сопутствующих видов гельминтов (Мозговой 
и др., 1968; Супряга, Мозговой, 1974; Пуга-
чев, 2003����������������������������������a���������������������������������), в том числе чужеродных (Стень-

ко, 1976; Пугачев, 2002) и прочих паразитов 
(Пугачев, 2002, 2003б) также приведены по 
соответствующим литературным данным. 
Литературные данные о жизненных циклах 
гельминтов, содержащие сведения о заражен-
ности планктонных ракообразных, использо-
ваны для проведения корреляционного ана-
лиза в данной работе. 

С 2009 г. проводили сбор проб зоопланкто-
на в поверхностном (0.5 м) слое мерным цилин-
дром в зарослях высшей водной растительно-
сти. Через планктонный сачок из сита с ячеей 64 
мкм процеживали 30 л воды, фиксировали 96% 
этиловым спиртом. Камеральную обработку 
осуществляли по стандартной методике (Салаз-
кин и др., 1984; Rogers & Thorp, 2019). Для ви-
довой идентификации зоопланктона использо-
вали определители (Kotov & Bekker, 2016; Sinev, 
2014; Rogers & Thorp, 2019). Производили изме-
рения температуры воды (°С).

В качестве характеристик зараженности P. 
fluviatilis гельминтами использовали общепри-
нятые в паразитологии индексы: экстенсив-
ность инвазии (ЭИ, %) – процентная доля зара-
жения хозяина паразитами одного вида и общий 
индекс обилия (экз.) – средняя численность па-
разитов данной группы (кишечные гельминты) 
в особях хозяина (Беклемишев, 2009). Харак-
теристику сообщества зоопланктона давали по 
процентной доле от общей численности (N, %) 
и встречаемости (Pв, %). Анализировали вза-
имосвязь паразитов P. fluviatilis с видами зоо-
планктона, распространенными только в Сара-
товском водохранилище в районе исследований. 
Данные в таблицах представлены в виде x ± SD 
(среднее ± стандартное отклонение). В про-
грамме Statistica 8.0 были рассчитаны: 1. кри-
терий Краскела-Уоллиса (непараметрический 
дисперсионный анализ) для сравнения средних 
значений; 2. дендрограмма сходства состава фа-
уны гельминтов методом Weighted pair-group 
centroid (median) на основании коэффициента 
Серенсена (при уровне значимости 50%); 3. тест 
Манна-Уитни (U, p < 0.05) для сравнения двух 
независимых выборок; 4. коэффициент корре-
ляции Спирмена (p < 0.05); 5. анализ Planned 
Contrasts for One-Way ANOVA (F, p < 0.05) без 
графического представления в тексте (Herve & 
Williams, 2010; Грибовский и др., 2016); крите-
рий Шапиро-Уилка (�������������������������SW�����������������������-����������������������W���������������������, �������������������p������������������) для проверки ги-
потезы «случайная величина распределена нор-
мально» как эффективный показатель проверки 
нормальности. В программе R 3.3.2 различия 
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Таблица 1. Выборка Perca fluviatilis в водоемах Саратовского водохранилища
Table 1. Sampling of Perca fluviatilis in the water bodies of the Saratov reservoir

Водоем
Год и количество исследованных особей P. fluviatilis, экз.

архивные данные оригинальные данные 
1990 1991 1992 1996 1997 2002 2009 2012 2013 2014 2015 2016

Участок водохранилища 341 801 318 296 200 204 20 33 62 38 42 10
Студеный Ерик 34 56 29 32 28 32 15 15 35 21 20 7
Мелкое Гусиное 0 0 0 0 0 0 0 0 0 10 13 0
Общее количество окуней, экз. 375 857 347 328 228 236 35 48 97 69 75 17

между значениями суммарного индекса обилия 
в группах определяли с помощью теста Тьюки, 
где различия считались значимыми при p < 0.05 
(Мастицкий, Шитиков, 2014).

Результаты
В исследованных водных объектах нацио-

нального парка «Самарская Лука» у P. fluviatilis 

с 1990 по 2016 гг. обнаружено 19 гельминтов 
пищеварительного тракта (16 паразитов опре-
делены до вида), относящихся к четырем так-
сономическим группам: Cestoda – четыре вида, 
Trematoda – семь видов, Nematoda – пять видов, 
Acanthocephala – три вида (табл. 2). Видовая 
идентификация затруднена для трех таксонов: 
Cestoda sp., Trematoda sp., Nematoda sp. 

Таблица 2. Гельминты пищеварительного тракта Perca fluviatilis, ассоциированные с зоопланктоном 
Table 2. Helminths of the digestive tract of Perca fluviatilis associated with zooplankton

Вид гельминта
Годы

Виды зоопланктона – промежуточные хозяева паразита 1990–
1992

1996–
2009

2012–
2016

1 2 3 4 5

С
es

to
da

Proteocephalus percae (Muller, 1780) + + +

Cyclops strenuus strenuus Fischer, 1851, Cyclops vicinus Ul-
janin, 1875, Cyclops kolensis Lillijeborg, 1901, Eucyclops ser-
rulatus (Fischer, 1851), Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857), 
Megacyclops viridis (Jurine, 1820), Diacyclops bicuspidatus 
(Claus, 1857), Eudiaptomus graciloides (Lilljeborg, 1888)

Triaenophorus nodulosus (Pallas, 1781) + + + Cyclops vicinus, Microcyclops varicans (Sars, 1863), Eudiap-
tomus graciloides

Bothriocephalus acheilognathi Yamaguti, 1934 - - + Cyclops st. strenuus, C. vicinus, Mesocyclops. leuckarti, Ther-
mocyclops oithonoides (Sars, 1863), Eucyclops serrulatus 

Tr
em

at
od

a

Bucephalus polymorphus von Baer, 1827 - + - *
Rhipidocotyle campanula (Dujardin, 1845) - + + *

Bunodera luciopercae (Muller, 1776) + + +

Simocephalus vetulus (O.F. Müller, 1776), Eudiaptomus 
graciloides, Daphnia (Daphnia) pulex (Leydig, 1860), Daph-
nia (Daphnia) galeata Sars, 1864, Daphnia����������������� (���������������Daphnia��������) ������cucul-
lata Sars, 1862, Eurycercus (Eurycercus) lamellatus (O.F. 
Müller, 1776), Thermocyclops oithonoides, Thermocyclops 
crassus (Fischer, 1853)

Nicolla skrjabini (Iwanitzky, 1928) - - + *
Allocreadium transversale (Rudolphi, 1802), - + - *
Sphaerostomum globiporum (Rudolphi, 1802) - + - *

N
em

at
od

a Camallanus lacustris (Zoega, 1776) + + +
Mesocyclops leuckarti, Megacyclops viridis

Camallanus truncatus (Rudolphi, 1814) + + +

Raphidascaris acus (Bloch, 1779) + + + Cyclops strenuus, Megacyclops viridis, Macrocyclops albidus 
(Jurine, 1820)

Contracaecum microcephalum (Rudolphi, 1819) - - + Thermocyclops oithonoides, Diacyclops bicuspidatus

A
ca

nt
ho

ce
ph

al
a Neoechinorhynchus rutili (Muller, 1780) - + + *

Echinorhynchus cinctulus Porta, 1905 + - - *

Acanthocephalus lucii (Muller, 1776) + + + *

Примечание: приведены оригинальные данные по видам паразитов, согласующиеся с литературными источниками; – = вид па-
разита отсутствует; + = вид паразита присутствует; * = планктонные ракообразные не участвуют в жизненном цикле паразита; в 
пятом столбце в качестве промежуточных хозяев паразитов указаны виды зоопланктона, распространенные только в Саратовском 
водохранилище в районе исследований.
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Состав гельминтов пищеварительного 
тракта P. fluviatilis в 1990–1992 гг. по нашим 
данным представлен восемью видами, жиз-
ненные циклы шести из них (75%) были свя-
заны с организмами зоопланктона. По данным 
Бурякиной (1995), у P. fluviatilis в районе ис-
следований в 1990–1992 гг. отмечена еще не-
матода Cucullanellus minutus (Rudolphi, 1819), 
но нами паразит не зарегистрирован. Цикл 
развития гельминта недостаточно изучен, из-
вестно, что он реализуется с участием план-
ктонных ракообразных (Скарлато, 1987). С 
учетом оригинальных и литературных данных 
у P. fluviatilis в начале 1990-х гг. обнаружено 
девять видов кишечных гельминтов, жизнен-
ные циклы семи из которых (78%) включают 
планктонных ракообразных. С 1996 по 2009 
гг. жизненные циклы 6 из 12 определенных 
до вида паразитов (50%) осуществлялись с 
участием ветвистоусых и веслоногих ракоо-
бразных (табл. 2). В период 2012–2016 гг. доля 
гельминтов, ассоциированных с зоопланкто-

ном, увеличилась до 67% (8 из 12 определен-
ных до вида паразитов) (табл. 2). 

Сравнение состава фауны гельминтов P. 
fluviatilis разнотипных по экологическим ус-
ловиям водных объектов (буферный участок 
водохранилища, протока, озеро) с помощью 
критерия Краскела-Уоллиса (H = 0.25, df = 1, 
p������������������������������������������        = 0.62) позволило сделать вывод об отсут-
ствии значимых различий, так как эти водо-
емы имеют постоянную (протока Студеный 
Ерик) или сезонную (оз. Мелкое Гусиное) 
связь с Саратовским водохранилищем. Сход-
ство (коэффициент Серенсена) состава фауны 
кишечных гельминтов P. fluviatilis в разнотип-
ных водоемах было высоким (62–100%), что 
также указывало на взаимный обмен видами 
и определенное сходство экологических усло-
вий. Аналогичная картина высокого сходства 
(82–100%) отмечается в ряде лет в составе фа-
уны гельминтов, но при этом кластерный ана-
лиз позволил условно выделить две основные 
группы данных (рис. 1). 

Рис. 1. Дендрограмма сходства структуры ассоциаций гельминтов Perca fluviatilis Саратовского водохранилища: по 
оси абсцисс – порядок объединения, по оси ординат – годы исследования гельминтов, �������������������������������I������������������������������ и ���������������������������II������������������������� – наиболее крупные срав-
нительно однородные группы. 
Fig. 1. Dendrogram of the similarity of the structure of associations of helminths of Perca fluviatilis in the Saratov reservoir: 
along the abscissa axis – the order of association, along the ordinate axis – the years of research of helminths, I and II – largest 
relatively homogeneous groups.

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2020. 5(1): 64–86		                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2020.009



69

В первую группу вошли 1990–2013 гг., в 
которые отмечено максимальное количество 
видов�������������  ������������������������      ������������ ������������������������     гельминтов�� ������������������������      (~ 16 �������������������   из�����������������    ����������������  всего�����������   ���������� списка����  ���па-
разитов), в том числе, все основные – Camal-
lanus lacustris (Zoega, 1776), Camallanus trun-
catus (Rudolphi, 1814), Bunodera luciopercae 
(Muller, 1776), Acanthocephalus lucii (Muller, 
1776), Proteocephalus percae (Muller, 1780), 
сопутствующие – Triaenophorus nodulosus 
(Pallas, 1781), Rhipidocotyle campanula (Dujar-
din, 1845), Raphidascaris acus (Bloch, 1779), 
редкие – Allocreadium transversale (Rudolphi, 
1802), Neoechinorhynchus rutili (Muller, 1780), 
Bucephalus polymorphus von Baer, 1827, Echi-
norhynchus cinctulus Porta, 1905, Cestoda sp., 
Nematoda sp. ����������������������������   и���������������������������    ��������������������������  единичные�����������������   ���������������� паразиты�������� , ������встре-
чающиеся в отдельные годы – Sphaerostomum 
globiporum (Rudolphi, 1802), Trematoda sp. Во 
вторую группу вошли 2012–2016 гг., когда со-
став кишечных гельминтов представлен ос-
новными видами, из группы сопутствующих 

видов исключен Triaenophorus nodulosus, тре-
матода Rhipidocotyle campanula поменяла свой 
статус на редкий (в отдельные годы – единич-
ный), уменьшилось количество редких и еди-
нично встречающихся видов. В то же время 
в эти годы состав гельминтов P. fluviatilis по-
полнился двумя чужеродными видами (Nicolla 
skrjabini (Iwanitzky, 1928), Bothriocephalus 
acheilognathi Yamaguti, 1934) и аборигенной, 
но ранее не отмеченной у P. fluviatilis немато-
дой Contracaecum microcephalum (Rudolphi, 
1819). Данные 2013 г. на дендрограмме рис. 1 
отнесены к первой группе за счет изменений 
в группе основных видов (исключена нема-
тода Camallanus truncatus) и единичных ви-
дов (зарегистрирована чужеродная цестода 
Bothriocephalus acheilognathi). 

В составе гельминтов пищеварительного 
тракта P. fluviatilis условно выделены четы-
ре группы видов: основные, сопутствующие, 
редкие и единичные (табл. 3). 

Ст
ат

ус
 

ви
до

в

Вид гельминта

Год

1990–2009 ** 2012 2013 2014 2015 2016

О
сн

ов
ны

е

B. luciopercae 45.5 ± 3.49 47.92 ± 7.27 29.90 ± 4.63 34.78 ± 5.76 49.33 ± 5.81 47.06 ± 12.48
C. lacustris 40.8 ± 3.18 72.92 ± 6.48 56.7 ± 4.35 42.03 ± 5.99 56.0 ± 5.77 52.94 ± 12.48
C. truncatus 33.9 ± 3.00 12.50 ± 4.82 0 1.45 ± 1.45С 5.33 ± 2.61С 5.88 ± 5.88С

A. lucii 24.4 ± 3.07 6.25 ± 3.53 5.15 ± 2.26 21.74 ± 5.01 18.67 ± 4.53 11.76 ± 8.05
P. percae 11.3 ± 2.15 6.25 ± 3.53 8.25 ± 2.81 15.94 ± 4.44 20.00 ± 4.65 17.65 ± 9.53

С
оп

ут
ст

ву
ю

-
щ

ие

T. nodulosus 5.2 ± 1.09 0 2.06 ± 1.45Р 0 0 0
R. campanula 2.8 ± 0.79 10.42 ± 4.46 8.25 ± 2.81 0 1.53 ± 1.31Р 0
R. acus 0.7 ± 0.41 4.17 ± 2.92 9.28 ± 2.96 1.45 ± 1.45 4.0 ± 2.28 5.88 ± 5.88
N. skrjabini 0 4.17 ± 2.92 3.09 ± 1.77 7.25 ± 3.14 12.00 ± 3.78О 0
C. microcephalum 0 56.25 ± 7.24 42.27 ± 5.04 31.88 ± 5.65 16.00 ± 4.26 17.65 ± 9.53

Ре
дк

ие

A. transversale 1.3 ± 0.69 0 0 0 0 0
Cestoda 1.1 ± 0.61 0 1.03 ± 1.03 1.45 ± 1.45 0 0
N. rutili 0.8 ± 0.46 0 1.03 ± 1.03 0 0 0
B. polymorphus 0.7 ± 0.45 0 0 0 0 0
E. cinctulus 0.4 ± 0.37 0 0 0 0 0
Nematoda 0 0 0 1.45 ± 1.45 0 5.88 ± 5.88

Ед
ин

ич
ны

е S. globiporum 0.4 ± 0.37 0 0 0 0 0
Trematoda 0.3 ± 0.27 0 0 0 0 0

B. acheilognathi 0 0 1.03 ± 1.03 0 0 0

Примечание: * – повторность данных в табл. 1, ** – приведено общее среднее значение экстенсивности инвазии за 
1990–1992, 1996, 1997, 2002, 2009 гг., меняющие статус виды: О – основные, С – сопутствующие, Р – редкие.

Таблица 3. Экстенсивность инвазии (%) Perca fluviatilis гельминтами пищеварительного тракта (x ± SD)* 
Table 3. The invasion rate (%) of Perca fluviatilis with the helminths of the digestive tract (x ± SD)*
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В 1990–1992 гг. к группе основных видов от-
несены паразиты, имеющие наиболее высокие 
показатели заражения, использующие P. fluviatilis 
в качестве окончательного хозяина, ежегодно за-
ражающие его. Сопутствующие виды представ-
лены паразитами, использующими P. fluviatilis в 
основном как дополнительного (синоним: второй 
промежуточный) хозяина. Степень инвазии ими 
рыб ниже, чем у основных (экстенсивность за-
ражения 0.7–5.2%). Отмечены в популяции хо-
зяина ежегодно. Средние значения показателей 
заражения хозяина редкими видами несколько 
ниже, чем сопутствующими (экстенсивность за-
ражения 0.4–1.3%), в межгодовом аспекте реги-
стрируются в популяции P. fluviatilis нерегулярно. 
Единичные виды могут использовать P. fluviatilis 
в качестве факультативного окончательного хо-
зяина, достигая в нем зрелости. Они отмечены в 
1–2 особях хозяина только один раз за весь пери-
од исследований. В настоящее время (2012–2016 
гг.) значения экстенсивности инвазии основных, 
сопутствующих видов значимо отличаются от 
первоначальных: экстенсивность инвазии Contra-
caecum microcephalum 16–56% (табл. 3). 

В период 1996–2009 гг. у P. fluviatilis зареги-
стрировано 14 видов гельминтов, 12 из которых 
определено до вида (табл. 2). Основу фауны гель-
минтов составляли пять видов (36%): Camal-
lanus lacustris, Camallanus truncatus, Bunodera 
luciopercae, Acanthocephalus lucii, Proteocephalus 
percae (табл. 3). Циклы развития 4 из них (29%) 
реализуются с обязательным участием планктон-
ных ракообразных – промежуточных хозяев па-
разитов (табл. 2). Уровень заражения P. fluviatilis 
гельминтами всех основных и сопутствующих 
видов связан с размерно-возрастной структурой 
популяции хозяина. Степень инвазии P. fluviatilis 
4 основными видами, заражение которыми свя-
зано с зоопланктоном – Camallanus lacustris, C. 
truncatus, Bunodera luciopercae, Proteocephalus 
percae (табл. 3) – увеличивается по мере роста 
рыб. Зараженность скребнем Acanthocephalus���� ���lu-
cii уменьшается при увеличении размеров тела 
хозяина вследствие ослабления его трофических 
связей с бентическими ракообразными (Asellus 
aquaticus (Linnaeus, 1758)) на фоне более актив-
ного питания рыбой. Полный состав основных 
и сопутствующих видов складывается у особей 
размерной группы 101–150 мм и сохраняется до 
достижения хозяином размеров тела 250 мм. Пе-
реход особей более крупного размера на преиму-
щественное питание рыбой определяет увеличе-
ние в целом зараженности гельминтами, инвазия 

которыми связана с ихтиофагией. Редкие и еди-
ничные виды паразитов поступают в популяцию 
P. fluviatilis при размерах тела рыб более 100 мм. 

В фауне кишечных гельминтов P. fluviatilis 
в разные годы доминировали паразиты, относя-
щиеся к разным таксонам, но ассоциированные с 
зоопланктоном: в 1990 г. – нематода Camallanus 
truncatus, в 1991–1992 гг. – трематода Bunodera���� ���lu-
ciopercae, с 1996 г. по настоящее время – нематода 
C. lacustris. Среди основных видов наибольшим 
колебаниям в межгодовом аспекте подвержена 
зараженность рыб Camallanus truncatus, Acan-
thocephalus lucii и Proteocephalus percae. Экстен-
сивность инвазии P. fluviatilis первоначальным 
доминантом (Camallanus truncatus) стабильно 
снижалась с 1991 по 2013 гг., в 2014 г. – достиг-
ла минимума, в настоящее время вид относится к 
сопутствующим (табл. 3). 

Основные виды гельминтов, связанные с 
зоопланктоном

Встречаемость промежуточных хозяев Ca-
mallanus lacustris и C. truncatus, веслоногих ра-
кообразных Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857) 
(78.61 ± 5.45) и Megacyclops viridis (Jurine, 
1820) (56.95 ± 6.11), высока (табл. 2). Отмече-
на прямая положительная связь зараженности 
речного окуня Camallanus lacustris с увеличе-
нием долей численности циклопов Mesocyclops 
leuckarti (r = 0.87, U = 62.5, p < 0.05) и Megacy-
clops viridis (��������������������������������������r������������������������������������� = 0.97, ����������������������������U��������������������������� = 54, ��������������������p������������������� < 0.05), достовер-
ность значений сравниваемых выборок высока 
и составляет 82% (рис. 2, табл. 2, табл. 3). 

Взаимосвязь экстенсивности инвазии P. 
fluviatilis нематодой Camallanus truncatus с 
обилием циклопов отрицательная (r = -0.67, U 
= 31, ��������������������������������������������p������������������������������������������� < 0.01; ����������������������������������r��������������������������������� = -0.77, �����������������������U���������������������� = 42, ���������������p�������������� < 0.05, соот-
ветственно), достоверность значений в срав-
ниваемых выборках высока и составляет 95% 
(рис. 3, табл. 2, табл. 3). 

С помощью однофакторного анализа Planned 
Contrasts �����������������������������������   также������������������������������    �����������������������������  выявлена���������������������   �������������������� статистически�������  ������досто-
верно значимая зависимость экстенсивности 
инвазии P. fluviatilis ������������������������   нематодами��������������    �������������  от�����������   ���������� долей�����  ����чис-
ленности веслоногих ракообразных: Camallanus 
lacustris – Mesocyclops leuckarti (F = 2.11, p < 0.05) 
и Megacyclops viridis (F = 9.94, p < 0.05); C. trun-
catus – M. leuckarti (F = 10.11, p < 0.05) и M. viridis 
(F = 7.77, p < 0.05) (���������������������������� табл������������������������ . ���������������������� 2, табл. 3). Достовер-
ность значений в сравниваемых выборках высока 
и составляет 96%. Следовательно, полученные с 
помощью анализа �����������������������������Planned���������������������� ���������������������Contrasts������������ данные под-
тверждают рассчитанные ранее среднестатисти-
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Рис. 2. Взаимосвязь экстенсивности инвазии (%) Perca fluviatilis нематодой Camallanus lacustris и доли численности 
(%) веслоногих ракообразных (Mesocyclops leuckarti и Megacyclops viridis).
Fig. 2. Relationship between the invasion rate (%) of Perca fluviatilis by the nematode Camallanus lacustris and the abun-
dance proportion (%) of copepods (Mesocyclops leuckarti and Megacyclops viridis).

Рис. 3. Взаимосвязь экстенсивности инвазии (%) Perca fluviatilis нематодой Camallanus truncatus и доли численности 
(%) веслоногих ракообразных (Mesocyclops leuckarti и Megacyclops viridis). 
Fig. 3. Relationship between the invasion rate (%) of Perca fluviatilis by the nematode Camallanus truncatus and the abun-
dance proportion (%) of copepods (Mesocyclops leuckarti and Megacyclops viridis).

ческие зависимости экстенсивности инвазии P. 
fluviatilis нематодами Camallanus lacustris и C. 
truncatus от доли численности ассоциированных 
с ними видов зоопланктона (Mesocyclops�������  ������leuck-
arti и M. viridis). Критерий Шапиро-Уилка также 
указывает на нормальность распределения между 
статистически значимой зависимостью экстен-

сивности инвазии (%) P. fluviatilis нематодами от 
долей численности веслоногих ракообразных: 
Camallanus lacustris – Mesocyclops leuckarti (SW-
W = 0.884, p = 0.0986) и Megacyclops viridis (SW-
W = 0.9035, p = 0.1758); C. truncatus – M. leuckarti 
(SW-W = 0.9271, p = 0.3506) и M. viridis (SW-W = 
0.9104, p = 0.2162).
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Анализ корреляционной зависимости по-
казывает связь между численностью цикло-
пов (Mesocyclops leuckarti (r = 0.63, U = 31, p 
< 0.01); Megacyclops viridis (r = 0.67, U = 32.5, 
p������������������������������������������ < 0.05)) и температурой воды. Также отме-
чена зависимость экстенсивности инвазии P. 
fluviatilis нематодами Camallanus lacustris (r 
= 0.69, U = 22.5, p < 0.01) и C. truncatus (r 
= -0.60, U = 64.5, p < 0.05) от температуры 
воды. Данные косвенно свидетельствуют о 
значимом влиянии фактора температуры сре-
ды на численность промежуточных хозяев, а 
значит, и на вероятность прохождения жиз-
ненного цикла паразитов. 

Цикл развития Bunodera luciopercae 
включает планктонных ракообразных с уча-
стием ветвистоусых – Simocephalus vetulus 
(O.F. Müller, 1776) (r = 0.87, U = 51, p < 0.05, 
встречаемость 49.85 ± 5.08%) и веслоногих 
– Eudiaptomus graciloides (Lilljeborg, 1888) 
(r = -0.64, U = 2.5, p < 0.01, встречаемость 
55.20 ± 6.03%) ракообразных (табл. 2). До-
стоверность различий между сравниваемыми 
выборками составляет 86%. (рис. 4, табл. 2, 
табл. 3). С другими ветвистоусыми (Daph-
nia (Daphnia) pulex (Leydig, 1860), Daphnia 
(Daphnia) galeata Sars, 1864, Daphnia������� (�����Daph-
nia) cucullata Sars, 1862 (r = 0.10, p < 0.01), 
Eurycercus (Eurycercus) lamellatus (���������O��������.�������F������. ����M���ü��l-

ler, 1776) (r = 0.23, p < 0.01) и веслоногими 
(Thermocyclops oithonoides (Sars, 1863) (r = 
0.15, p < 0.01), Thermocyclops crassus (Fischer, 
1853) (r = 0.18, p < 0.01)) ракообразными – 
возможными участниками жизненного цикла 
B. luciopercae (табл. 2), связи не выявлено. 
Daphnia (Daphnia) pulex в водохранилище 
встречается (3.5 ± 0.12%) редко, больше 
предпочитая временные водоемы, доминируя 
весной на залитых поймах рек. С 2006–2016 
гг. в районе исследований доминируют Daph-
nia (Daphnia) galeata (встречаемость 89.33 
± 1.34%) и D. (D.) cucullata (встречаемость 
86.45 ± 3.22%). Эти виды зоопланктона яв-
ляются мелкими фильтраторами и поэтому, 
видимо, не заражены трематодой. Eurycercus 
(Eurycercus) lamellatus – крупный вид среди 
зарослей макрофитов, по численности вид 
не относится к доминантам или субдоминан-
там (19.3 ± 2.15%), но может составлять 1/3 
от общей массы всего зоопланктона. Ther-
mocyclops oithonoides (встречаемость 60.30 
± 3.34%) и T. crassus (встречаемость 65.32 ± 
2.22%) также являются постоянными видами 
в водоеме, но их численность не всегда вы-
сока (от 25.4 ± 1.12% до 35.8 ± 3.56%), она 
достаточна для поддержания постоянного 
цикла развития Bunodera luciopercae, но для 
высокой инвазии P. fluviatilis – нет. 

Рис. 4. Взаимосвязь экстенсивности инвазии (%) Perca fluviatilis трематодой Bunodera luciopercae и доли численности 
(%) ветвистоусых (Simocephalus vetulus) и веслоногих (Eudiaptomus graciloides) ракообразных. 
Fig. 4. Relationship between the invasion rate (%) of Perca fluviatilis by the trematode Bunodera luciopercae and the abun-
dance proportion (%) of cladocerans (Simocephalus vetulus) and copepods (Eudiaptomus graciloides).
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С��������������������������������������� ��������������������������������������помощью������������������������������� ������������������������������анализа����������������������� Planned Contrasts ����так-
же����������������������������������������� ����������������������������������������выявлена�������������������������������� �������������������������������достоверно��������������������� ��������������������статистически������� ������значи-
мая зависимость экстенсивности инвазии (%) 
P. fluviatilis трематодой Bunodera luciopercae 
от долей численности (%) ветвистоусых (Simo-
cephalus vetulus F = 18.01, p < 0.06) и веслоногих 
(Eudiaptomus graciloides F = 7.99, p < 0.05) �����рако-
образных��������������������������������������� (�������������������������������������табл���������������������������������. �������������������������������2, табл. 3). Достоверность зна-
чений между сравниваемыми выборками вы-
сока и составляет 95%. Данные, полученные с 
помощью анализа ����������������������������Planned��������������������� ��������������������Contrasts�����������, подтверж-
дают рассчитанные ранее среднестатистиче-
ские зависимости экстенсивности инвазии P. 
fluviatilis паразитом от долей численности ас-
социированных с ним видов зоопланктона (Si-
mocephalus vetulus и Eudiaptomus graciloides). 
Критерий Шапиро-Уилка также указывает на 
нормальность распределена между статисти-
чески значимой зависимостью экстенсивности 
инвазии (%) P. fluviatilis трематодой от долей 
численности (%) ветвистоусых (Simocephalus 
vetulus SW-W = 0.9408, p = 0.5090) и веслоно-
гих (Eudiaptomus graciloides SW-W = 0.9342, p 
= 0.4270) ракообразных. 

Имеются корреляционные зависимости чис-
ленности Simocephalus vetulus (r = 0.51, U = 17, p < 
0.01) и Eudiaptomus graciloides (r = 0.55, U = 70.5, 
p < 0.05) от температуры воды. Экстенсивность 
инвазии рыб Camallanus lacustris (r = 0.69, U = 
22.5, p < 0.05) и Bunodera luciopercae (r = 0.53, U 
= 0, p < 0.05) также зависит от температуры воды. 

Жизненный цикл Proteocephalus percae про-
текает с участием веслоногих ракообразных 

Cyclops strenuus strenuus Fischer, 1851 (встреча-
емость 25.14 ± 3.21%), Cyclops vicinus Uljanin, 
1875 (встречаемость 15.11 ± 2.56%), �����������Cyclops���� ���ko-
lensis Lillijeborg, 1901 (встречаемость 20.25 ± 
3.01%), Eucyclops serrulatus (����������������������Fischer���������������, 1851) (встре-
чаемость 23.11 ± 2.13%), Mesocyclops leuckarti 
(встречаемость 17.9 ± 2.11%), ����������������� Megacyclops������  �����viri-
dis (встречаемость 56.95 ± 6.11%), Diacyclops 
bicuspidatus (Claus, 1857) (встречаемость 17.90 ± 
4.21%), Eudiaptomus graciloides (встречаемость 
55.20 ± 6.03%) и других организмов зоопланктона 
(табл. 2). �����������������������������������C���������������������������������� численностью большинства вышеука-
занных веслоногих ракообразных наблюдалась 
низкая связь зараженности P. fluviatilis цестодой 
(r = 0.34 ± 0.05, p < 0.01). Исключением стали ци-
клопы Cyclops st. strenuus (r = 0.83, U = 17.5, p < 
0.05) и C. kolensis (r = 0.74, U = 12.5, p < 0.05), для 
которых зарегистрирована положительная устой-
чивая связь экстенсивности инвазии P. fluviatilis 
паразитом с долей численности раков, что хоро-
шо соотносится с годовыми колебаниями экстен-
сивности инвазии рыб паразитом (рис. 5, табл. 2, 
табл. 3). Данная взаимосвязь, возможно, обуслов-
лена тем, что по условиям обитания эти два вида 
циклопов подходят для развития Proteocephalus 
percae. Cyclops st. strenuus держится преимуще-
ственно у дна или в литорали при низких темпе-
ратурах, а C. kolensis предпочитает пелагиаль и 
активен в холодное время года, при повышении 
температур от 14–18ºС впадает в облигатную диа-
паузу. То есть виды занимают разные экологиче-
ские ниши и доступны особям P. fluviatilis при 
разных условиях среды в водоеме. 

Рис. 5. Взаимосвязь экстенсивности инвазии (%) Perca fluviatilis цестодой Proteocephalus percae и доли численности 
(%) веслоногих ракообразных (Cyclops st. strenuus и C. kolensis). 
Fig. 5. Relationship between the invasion rate (%) of Perca fluviatilis by the cestode Proteocephalus percae and the abun-
dance proportion (%) of copepods (Cyclops st. strenuus and C. kolensis).
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С��������������������������������������      �������������������������������������    помощью������������������������������     �����������������������������   анализа����������������������    Planned Contrasts ���вы-
явлена�������������������������������������� �������������������������������������достоверно��������������������������� ��������������������������статистически������������� ������������значимая���� ���за-
висимость экстенсивности инвазии (%) P. flu-
viatilis цестодой Proteocephalus percae от долей 
численности (%) веслоногих ракообразных: 
Cyclops st. strenuus (F =9.44, p < 0.05) и C. ko-
lensis (F =8.33, p < 0.05) (����������������������табл������������������. ����������������2, табл. 3). До-
стоверность значений между сравниваемыми 
выборками высока и составляет 95%. Получен-
ные данные подтверждают рассчитанные ранее 
среднестатистические зависимости экстенсив-
ности инвазии речного окуня Proteocephalus 
percae от долей численности веслоногих ракоо-
бразных (Cyclops st. strenuus и C. kolensis) (рис. 
5). Критерий Шапиро-Уилка также указывает 
на нормальность распределения между стати-
стически значимой зависимостью экстенсивно-
сти инвазии (%) P. fluviatilis цестодой от долей 
численности (%) веслоногих ракообразных: 
Cyclops st. strenuus (SW-W = 0.9167, p = 0.2597) 
и C. kolensis (SW-W = 0.8309, p = 0.0215). 

Анализ корреляционной зависимости также 
указывает на статистически достоверную связь и 
достоверность значений (76%) между численно-
стью циклопов Cyclops st. strenuus (r = 0.63, U = 
0, p < 0.05), C. kolensis (r = 0.54, U = 24, p < 0.01) 
и температурой воды. Получена также статисти-
чески достоверная связь экстенсивности инвазии 
рыб Proteocephalus percae (r = 0.61, U = 25, p < 
0.05) и температуры воды.

Сопутствующие, редкие и единичные виды 
гельминтов, связанные с зоопланктоном

Сопутствующие виды в 1996–1997 гг. были 
представлены Triaenophorus nodulosus, ��������Rhipido-
cotyle campanula, Raphidascaris acus (табл. 3). В 
их составе с 2012–2013 гг. отмечены значимые 
изменения: Triaenophorus nodulosus после 2013 
г. не отмечен у P. fluviatilis, зарегистрированы 
аборигенная нематода Contracaecum����������� ����������microceph-
alum и чужеродная трематода Nicolla skrjabini 
(табл. 3). С зоопланктоном связана циркуляция в 
водоеме Triaenophorus nodulosus, Raphidascaris 
acus, Contracaecum microcephalum (табл. 2). 

Цестода Triaenophorus nodulosus – типич-
ный паразит P. fluviatilis, на фазе плероцеркоида 
является патогенной для молоди, заражение рыб 
реализуется через питание веслоногими ракоо-
бразными Cyclops vicinus (встречаемость 15.11 ± 
2.56%), Microcyclops varicans (�������������������Sars���������������, 1863) (встре-
чаемость 23.21 ± 2.11%), Eudiaptomus graciloides 
(встречаемость 55.20 ± 6.03%), но связи с дина-
микой численности видов зоопланктона и экс-

тенсивностью инвазии P. fluviatilis не выявлено 
(r = 0.28, p < 0.01) (табл. 2, табл. 3). 

Цикл развития нематоды Raphidascaris acus 
может протекать с участием веслоногих ракоо-
бразных (табл. 2) Cyclops st. strenuus (r = 0.16, p 
< 0.01, встречаемость 25.14 ± 3.21), Megacyclops 
viridis (r = 0.21, p < 0.05, встречаемость 56.9 5 
± 6.11%) и Macrocyclops albidus (Jurine, 1820) 
(r = 0.13, p < 0.01, встречаемость 12.5 ± 2.11%) 
(табл. 2). Корреляционный анализ не выявил 
значимой взаимосвязи между экстенсивностью 
инвазии P. fluviatilis нематодой (табл. 3) и раз-
витием циклопов, так как основным источни-
ком заражения являются многие бентические 
беспозвоночные и карповые рыбы. 

Жизненный цикл нематоды Contracae-
cum microcephalum включает в качестве про-
межуточного хозяина веслоногих ракообраз-
ных (Thermocyclops oithonoides (r = 0.15, p < 
0.01, встречаемость 12.5 ± 2.11%) и ������Diacy-
clops bicuspidatus (Claus, 1857) (r = 0.25, p < 
0.01, встречаемость 12.5 ± 2.11%) (табл. 2), 
но корреляционной зависимости между за-
раженностью P. fluviatilis и численностью 
планктонных ракообразных не выявлено, так 
как основной источник инвазии – организмы 
бентоса. Экстенсивность инвазии рыб высо-
кая – 16–56% (табл. 3). 

Жизненный цикл трематоды Rhipidocot-
yle campanula не связан с организмами зоо-
планктона (табл. 2). Источником заражения 
промежуточного хозяина (рыбы, в основном 
карповые) служат моллюски Anodonta, Unio. 
Зараженность P. fluviatilis (окончательный хо-
зяин) паразитом невысока, с 2014 г. динамика 
заражения нестабильна, по значению экстен-
сивности инвазии и регулярности заражения P. 
fluviatilis трематода в настоящее время относит-
ся к видам, редко в межгодовом аспекте встре-
чающимся в популяции хозяина (табл. 3). 

Жизненный цикл чужеродной трематоды 
Nicolla skrjabini включает промежуточного хо-
зяина – черноморско-азовский моллюск-вселе-
нец Lithoglyphus naticoides (Pfeiffer, 1828) и до-
полнительного хозяина – Gammarus balcanicus 
Schäferna, 1923. Впервые обнаруженная нами у 
P. fluviatilis Саратовского водохранилища в 2012 
г. Nicolla skrjabini была изначально отнесена к 
сопутствующим видам. Но паразит быстро на-
растил численность, к 2015 г. зараженность 
рыб увеличилась в три раза, что дает основания 
в настоящее время включить трематоду в груп-
пу основных видов (табл. 3). 
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Из шести таксонов редких и трех единич-
ных видов гельминтов, обнаруженных нами у 
P. fluviatilis в 1990–2009 гг., в настоящее время 
(2012–2016 гг.) регистрируются только скре-
бень Neoechinorhynchus rutili и молодые формы 
Cestoda sp. Отмечены ранее не встречавшиеся 
личиночные формы Nematoda sp. и чужеродная 
цестода Bothriocephalus acheilognathi. Но их жиз-
ненные циклы не связаны с зоопланктоном, за 
исключением B. acheilognathi (табл. 2, табл. 3). 
Цикл развития цестоды включает в качестве про-
межуточных хозяев Cyclops st. strenuus (r = 0.15, p 
< 0.05), C. vicinus (r = 0.19, p < 0.01), Mesocyclops 
leuckarti (r = 0.27, p < 0.01), ����������������� Thermocyclops����  ���oi-
thonoides (r = 0.20, p < 0.01) и Eucyclops serrulatus 
(r = 0.31, p < 0.01) (табл. 3), но корреляционных 
зависимостей между экстенсивностью инвазии 
паразитом и развитием данных видов промежу-
точных хозяев не выявлено. Для сопутствующих, 
редких и единичных видов кишечных паразитов 
P. fluviatilis статистически значимой зависимости 
экстенсивности инвазии гельминтами от числен-
ности видов планктонных ракообразных при по-
мощи анализа Planned Contrasts не выявлено.

Общая паразитарная нагрузка на популя-
цию хозяина

В исследованных водоемах за весь период ис-
следований (1990–2016 гг.) среднее значение об-
щего индекса обилия гельминтов пищеваритель-
ного тракта P. fluviatilis 9.11 ± 1.10 экз. Динамика 
межгодовых различий общего индекса обилия 
гельминтов P. fluviatilis подвержена колебаниям. 
Минимальное значение этого показателя отмече-
но в 2009 г. (2.91 ± 0.28 экз.), максимальное – в 
2002 г. (16.84 ± 2.23 экз.). Среднее значение обще-
го индекса обилия в 1990–1997 гг. было 10.48 ± 
1.12 экз., в 2000-х гг. значение показателя снизи-
лось до 6.67 ± 0.96 экз. Наибольших значений этот 
показатель достигал в 1990–1991 гг., в последние 
годы (данные сгруппированы в 2014–2015 гг., 
2015–2016 гг., 2016–1990 гг.) отмечена тенденция 
плавного увеличения зараженности рыб (рис. 6). 

В целом полученные результаты (рис. 6) со-
гласуются с визуальной оценкой различий, при-
веденных на графике размахов (рис. 7). 

Хорошо видно, что существенной разницы в 
группах «2013–1990–2012 гг.», «2014–1990–2012 
гг.» и «2015–2013 гг.», объединенных на основа-
нии значений общего индекса обилия кишечных 
гельминтов (экз.) при помощи HSD-тесту Тьюки, 
нет (���������������������������������������������p�������������������������������������������� > 0.05), тогда как во всех остальных случа-
ях разница статистически значима (p < 0.05). 

Обсуждение
Анализ данных о зараженности P. fluviati-

lis паразитами позволил выявить некоторые за-
кономерности в формировании фауны его ки-
шечных гельминтов в водоемах национального 
парка «Самарская Лука» за длительный период 
времени. Степень инвазии P. fluviatilis четырь-
мя основными видами паразитов – Camallanus 
lacustris, C. truncatus, Bunodera luciopercae, Pro-

Рис. 6. Межгодовые различия обилия гельминтов (экз.) Per-
ca fluviatilis Саратовского водохранилища. 
Fig. 6. The interannual differences in the abundance of hel-
minths (individuals) of Perca fluviatilis in the Saratov reservoir.

Рис. 7. Межгодовые различия обилия гельминтов Perca flu-
viatilis, рассчитанного на основании HSD-тесту Тьюки: по 
оси абсцисс – различия годовых значений суммарного оби-
лия гельминтов (экз.), по оси ординат – года исследования. 
Fig. 7. Interannual differences in the helminth abundance of 
Perca fluviatilis calculated on the basis of the Tukey HSD-test: 
OX axis – differences in annual values of the total abundance of 
helminths (individuals), OY axis – study years.
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teocephalus percae, заражение которыми напря-
мую связано с зоопланктоном, свидетельствует о 
различной степени сопряженности гельминтов и 
хозяев. Высокие значения экстенсивности инва-
зии Camallanus lacustris и Bunodera luciopercae в 
течение всего периода исследований (табл. 3) ука-
зывают на наличие тесных экологических связей 
рыб (питание, местообитание) с планктонными 
ракообразными. Степень инвазии P. fluviatilis 
видами гельминтов, заражение которыми связа-
но не столько с зоопланктоном (табл. 2, табл. 3), 
сколько с макрозообентосом, указывает на менее 
тесные взаимосвязи хозяина с планктонными ра-
кообразными или их отсутствие. Обычно доста-
точно устойчивое существование сообщества зо-
опланктона с сохранением его видового состава, 
динамики численности и биомассы хорошо со-
гласуется с видовым разнообразием сообщества 
гельминтов рыб-планктофагов и его структурой, 
сохраняющих при этом относительную стабиль-
ность в течение длительного периода времени 
(Аникиева и др., 2016). По нашим наблюдениям 
на буферном участке Саратовского водохранили-
ща видовое разнообразие сообщества зооплан-
ктона, численность и биомасса его компонентов 
в межгодовом аспекте достаточно стабильны в 
течение почти 30-летнего периода. Зоопланктон 
является основным кормовым ресурсом молоди 
рыб, в том числе P. fluviatilis и остается важным 
компонентом рациона у его особей до размеров 
тела 250 см (Рубанова, 2003���������������������a��������������������; Родионова, Дудако-
ва, 2012; Герасимов и др., 2015). Сопоставление 
литературных данных (Бурякина, 1995) с полу-
ченным нами материалом, показало, что в нача-
ле 1990-х гг. из обнаруженных у P. fluviatilis де-
вяти видов гельминтов пищеварительного тракта 
78% видов было ассоциировано с планктонными 
ракообразными. Через 20 лет (к 2009 г.) видовое 
разнообразие фауны кишечных гельминтов P. 
fluviatilis увеличилось до 14 видов. Из них все 12 
определенных до вида паразитов, являлись або-
ригенными для бассейна Саратовского водохра-
нилища. Причем жизненные циклы только 50% 
идентифицированных до вида паразитов, в том 
числе все основные, остались связаны с организ-
мами зоопланктона. 

В течение периода исследований выделены 
две основные группы, объединяющие разные 
годы. В одну группу вошли 1990–2009 гг., ког-
да у P. fluviatilis отмечены все основные, три со-
путствующих вида и аборигенные для бассейна 
Саратовского водохранилища паразиты, нетипич-
ные для P. fluviatilis, встречающиеся у него в эти 

годы редко или единично. Другая группа вклю-
чает 2012–2016 гг., когда у P. fluviatilis сформиро-
вался современный состав паразитов, дополнен-
ный новыми, в том числе чужеродными видами. 

За последнее десятилетие наблюдаются из-
менения в экологии P. fluviatilis и экосистеме, в 
которую входят исследованные водоемы нацио-
нального парка «Самарская Лука»: коррекция тро-
фических связей P. fluviatilis с компонентами их-
тиоценоза и сообщества зоопланктона, вселение 
и натурализация чужеродных видов в ихтио- и па-
разитоценозах. Статистически подтвержденные 
данные указывают на значимые количественные 
межгодовые различия в зараженности P. fluviatilis 
гельминтами, обусловленные, в том числе, струк-
турой сообщества зоопланктона и трофическими 
связями P. fluviatilis с его компонентами. Высокие 
значения общего индекса обилия паразитов отме-
чены в 1990–1992 гг., когда была зафиксирована 
первая смена вида-доминанта (Camallanus������  �����trun-
catus → Bunodera luciopercae). Они определены, 
в частности, трофическими предпочтениями P. 
fluviatilis по отношению к видам планктонных ра-
кообразных – промежуточных хозяев гельминтов. 
Нестабильная динамика общего обилия кишеч-
ных гельминтов в последующие годы и еще одна 
смена вида-доминанта (Bunodera luciopercae → 
Camallanus lacustris) отражают период становле-
ния состава паразитов в изменяющихся условиях 
среды обитания в водоеме (процесс расселения 
чужеродных видов, изменение трофических и 
биотических связей P. fluviatilis с аборигенными 
видами зоопланктона, макрозообентоса и вида-
ми-вселенцами). С 2012 г. отмечено некоторое 
сглаживание межгодовых различий в общей на-
грузке кишечных гельминтов на популяцию P. 
fluviatilis и ее увеличение в целом. Это обусловле-
но определенной стабилизацией экологических 
(трофических, биотопических) связей P. fluviatilis 
с аборигенными компонентами биоценоза иссле-
дованных водоемов и видами-инвайдерами. С 
отдельными видами аборигенных планктонных 
ракообразных экологические связи P. fluviatilis со-
хранились, с другими в настоящее время ослабле-
ны. Бычки понто-каспийского комплекса и другие 
виды-вселенцы активно включились в жизнен-
ные циклы гельминтов P. fluviatilis и стали посто-
янными компонентами его рациона. Совпадение 
местообитаний моллюска-вселенца Lithoglyphus 
naticoides и P. fluviatilis способствует росту за-
раженности рыб чужеродной трематодой Nicolla 
skrjabini. Динамика общего индекса обилия ки-
шечных гельминтов показала, что общая парази-
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тарная нагрузка на популяцию P. fluviatilis была 
наибольшей в начале 1990-х гг., далее отмечены 
межгодовые колебания общей зараженности хо-
зяина и ее снижение в целом. Но к 2012–2016 гг. 
общая паразитарная нагрузка снова увеличилась 
почти до уровня 1990-х гг. 

Еще одним важным, постоянно действую-
щим фактором внешней среды для каждого вида 
гидробионтов является температура воды. Из-
вестно значение температуры как фактора опти-
мальности, регуляции численности и сигнально-
го фактора для паразитов и хозяев (Moravec, 1969; 
Ройтман, Цейтлин, 1982). Возможно прямое воз-
действие температуры на скорость роста и созре-
вания гельминтов (Аникиева, 1992), формирова-
ние у хозяина иммунного ответа, являющегося 
одним их основных механизмов, регулирующих 
численность паразитов и хозяев (Hokanson, 1977), 
косвенное влияние на паразитов через изменение 
состава пищи и пищевой активности хозяев (Го-
лованова, Голованов, 2011; Родионова, Дудакова, 
2012). В исследованных водных объектах наци-
онального парка «Самарская Лука» температур-
ный режим является одним из значимых условий, 
определяющих сезонные изменения пищевого 
спектра рыб, величину паразитарной нагрузки 
на популяцию P. fluviatilis, сезонные изменения 
его зараженности, приживаемость паразитов, 
особенности их жизненных циклов (Рубанова, 
2003б). Выявлено, что от температуры воды за-
висят численность планктонных ракообразных и 
экстенсивность инвазии P. fluviatilis всеми основ-
ными видами гельминтов. Достоверность значе-
ний между сравниваемыми выборками указывает 
на значимое влияние фактора температуры среды 
на численность промежуточных хозяев, а значит, 
и на вероятность реализации жизненного цикла 
паразитов, биотопическую близость местообита-
ний паразитов и хозяев. Таким образом, в работе 
удалось статистически проследить сложные вза-
имосвязи динамично изменяющейся системы P. 
fluviatilis – зоопланктон – кишечные гельминты 
– фактор среды (температура).

За почти 30-летний период исследований при 
стабильном в целом действии таких значимых 
факторов как видовое разнообразие, структура со-
общества зоопланктона и температурный режим 
водоемов, в фауне гельминтов пищеварительного 
тракта P. fluviatilis наблюдаются изменения. Из 
первоначального (1990–1992 гг.) состава парази-
тов к 2012–2016 гг. сохранилось семь видов: пять 
основных и два сопутствующих – Raphidascaris 
acus, Triaenophorus nodulosus (последний раз от-

мечен в 2013 г.). В настоящее время (2012–2016 
гг.) P. fluviatilis заражен 13 паразитами (12 иден-
тифицированы до вида), в том числе – двумя чу-
жеродными. Инвазия P. fluviatilis видами-инвай-
дерами быстро нарастает, что в настоящее время 
дает основания отнести некоторые из них к груп-
пе основных в фауне кишечных гельминтов. Из 
12 определенных до вида гельминтов жизненные 
циклы восьми паразитов (67%) сейчас связаны 
с планктонными ракообразными. Наибольшая 
степень сопряженности кишечных гельминтов 
P. fluviatilis с планктонными организмами на-
блюдалась в 1990–1992 гг. В дальнейшем отме-
чено ослабление в целом трофических связей P. 
fluviatilis с зоопланктоном, отразившееся в соста-
ве его паразитов. С 2009 г. к настоящему времени 
доля видов паразитов, ассоциированных с зоо-
планктоном, несколько увеличилась, но остается 
ниже, чем в 1990-е гг. Состав пищи P. fluviatilis 
определяется не «излюбленностью», а массово-
стью и доступностью пищевых объектов (Шоры-
гин, 1952; Straile, 2002). Поэтому обнаруженные 
корреляционные связи между зараженностью P. 
fluviatilis отдельными видами гельминтов и чис-
ленностью планктонных ракообразных с боль-
шой вероятностью указывают на наличие устой-
чивых, длительных по времени трофических и 
биотопических связей P. fluviatilis с данными ви-
дами зоопланктона. Фауна кишечных гельминтов 
P. fluviatilis адекватно отображает наличие и осо-
бенности его экологических (питание, местооби-
тание) связей с планктонными ракообразными. 
Полученные нами результаты подтверждаются 
литературными данными для других водоемов 
(Svanbäck & Eklöv, 2002, 2004; Moroziñska-Gogol, 
2013; Соколов и др., 2013). 

При сохранении важных экологических вза-
имодействий (Perca fluviatilis – зоопланктон, тем-
пература и другие факторы) неоднократная смена 
вида-доминанта (Camallanus������������������    �����������������  truncatus��������   → �����Buno-
dera luciopercae → C. lacustris) в фауне кишечных 
гельминтов P. fluviatilis является свидетельством 
того, что в биотической составляющей экосисте-
мы происходят явно выраженные изменения. В 
последние два десятилетия к обычным факторам, 
определяющим структуру биоценоза Саратовско-
го водохранилища, добавилось влияние чужерод-
ных видов гидробионтов (Евланов и др., 2013). 
Количество паразитов-инвайдеров в бассейне 
Волги с начала 2000-х гг. увеличилось в три раза 
(����������������������������������������������Zhokhov��������������������������������������� ��������������������������������������et������������������������������������ �����������������������������������al���������������������������������., 2019). Возможными последствия-
ми вселения нового для данной экосистемы вида 
может быть изменение паразитарной нагрузки на 
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аборигенных хозяев (Kelly et al., 2009; Lymbery 
et al., 2014). Паразитологические исследования 
являются одним из актуальных, но недостаточ-
но освоенным направлением проблемы инвазий 
(Dunn, 2009; Jones & Brown, 2014; Poulin, 2017). 
В последние два десятилетия в пищевом спек-
тре P. fluviatilis все чаще отмечены бычки понто-
каспийского комплекса. Более питательным по 
сравнению с бентическими беспозвоночными и 
планктонными ракообразными кормом для P. flu-
viatilis является рыба. Бычки семейства Gobiidae 
в настоящее время являются широко распростра-
ненным, доступным во все сезоны года, высоко-
питательным кормовым объектом P. fluviatilis. 
По данным Минеевой (2018), в районе исследо-
ваний экстенсивность инвазии бычка-головача 
Neogobius iljini (����������������������������������V���������������������������������asiljeva et ���������������������V��������������������asiljev, 1996) нема-
тодой Camallanus lacustris достигает 18.98% при 
сохранении низкой зараженности (экстенсив-
ность инвазии 2.92%) С. truncatus, степень ин-
вазии бычка-кругляка Neogobius melanostomus 
(Pallas, 1814) C. lacustris также невысока (экс-
тенсивность инвазии 0.94%). Neogobius iljini и N. 
melanostomus служат в жизненном цикле нематод 
Camallanus lacustris и С. truncatus окончательным 
хозяином (Минеева, 2018) и/или по нашим на-
блюдениям резервуарным хозяином, через кото-
рого происходит пассаж паразитов в популяцию 
окончательного хозяина – P. fluviatilis. Доминиру-
ющее с 1996 г. положение Camallanus lacustris 
в фауне кишечных гельминтов P. fluviatilis об-
условлено не только широким распространени-
ем в исследованных водоемах и доступностью 
промежуточных хозяев нематоды (веслоногие 
ракообразные), но и активным употреблением в 
пищу бычка-головача Neogobius iljini. Питание 
бычком-кругляком Neogobius melanostomus так-
же может способствовать поддержанию уровня 
инвазии речного окуня Camallanus lacustris, но 
в значительно меньшей степени, в силу мини-
мальной зараженности паразитом. 

В отношении Camallanus truncatus наблюда-
ется противоположная тенденция: зараженность 
P. fluviatilis снижается, начиная с максимальной 
в 1990 г., когда нематода занимала доминирую-
щее положение в фауне кишечных гельминтов, 
до минимума в 2014–2016 гг. (табл. 3). В на-
стоящее время вид правильнее относить к со-
путствующим в фауне кишечных гельминтов 
P. fluviatilis. При широком распространении в 
исследованных водоемах национального парка 
«Самарская Лука» одних и тех же видов план-
ктонных ракообразных – промежуточных хозя-

ев Camallanus lacustris и C. truncatus, динамика 
заражения P. fluviatilis этими нематодами раз-
вивается в противофазе, в том числе вследствие 
включения бычковых рыб семейства Gobiidae в 
жизненные циклы обоих паразитов. 

Бычок-головач Neogobius iljini в районе ис-
следований заражен в последнее десятилетие 
еще одним типичным паразитом речного окуня 
– B. luciopercae (Mineeva, 2018). Однако, низкая 
степень заражения (0.73%) не способствует ро-
сту показателей инвазии рыб трематодой (табл. 3) 
при питании этим вселенцем. 

Высокая степень заражения P. fluviatilis або-
ригенной для водохранилища нематодой Contra-
caecum microcephalum, нарастание зараженности 
чужеродной трематодой Nicolla skrjabini, смена 
ее статуса от сопутствующего вида к основно-
му по нашим данным также являются следстви-
ем употребления в пищу рыб-вселенцев (бы-
чок-головач Neogobius iljini, бычок-кругляк N. 
melanostomus, бычок-цуцик Proterorhinus������  �����semi-
lunaris (Heckel, 1837)), в различной степени ин-
вазированных паразитами (Mineeva, 2016, 2018; 
Минеева, 2018). Можно с уверенностью прогно-
зировать рост зараженности P. fluviatilis чуже-
родной трематодой Nicolla skrjabini, поскольку 
согласно ���������������������������������������Mineeva�������������������������������� (2018) уже в 2005–2015 гг. экс-
тенсивность инвазии Neogobius melanostomus 
достигла 60%, N. iljini – 86%, в особях N. iljini 
паразит может аккумулироваться до 195 экз., у 
N. melanostomus – до 240 экз. 

Всего виды-вселенцы, зарегистрированные в 
водоемах национального парка «Самарская Лука» 
(бычки семейства Gobiidae, головешка-ротан 
Perccottus glenii Dybowski, 1877, черноморско-
каспийская тюлька Clupionella cultriventris (����Nor-
dmann, 1840), моллюск Lithoglyphus naticoides 
(Pfeiffer, 1828)) включились в жизненные циклы 
шести (Camallanus lacustris, C. truncatus, Acan-
thocephalus lucii, Contracaecum microcephalum, 
Rhipidocotyle campanula, Nicolla skrjabini) из 16 
определенных до вида кишечных гельминтов 
Perca fluviatilis (Рубанова, 2018). 

Состав кишечных гельминтов P. fluviatilis 
способен эффективно отображать преобразова-
ния в биотической составляющей экосистемы 
водоема (Рубанова, 2012). Проведенные исследо-
вания показали, что в настоящее время в Саратов-
ском водохранилище трофические связи P. fluvia-
tilis с планктонными ракообразными несколько 
ослаблены. Чужеродные виды (в основном быч-
ки понто-каспийского комплекса) стали для P. 
fluviatilis дополнительным источником питания 
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и резервуарными/окончательными хозяевами от-
дельных видов его паразитов. Цестода Bothrio-
cephalus acheilognathi относится к одному из двух 
чужеродных для бассейна Волги видов цестод, 
которые были случайно завезены в процессе ак-
климатизации амурских рыб (Жохов, Молодож-
никова, 2007), является патогенной для молоди 
карповых. При этом она в своем жизненном ци-
кле использует аборигенные виды зоопланктона 
Саратовского водохранилища (Скарлато, 1987). 

Заключение
Фауна гельминтов пищеварительного тракта 

P. fluviatilis исследованных водоемов националь-
ного парка «Самарская Лука» является динамич-
ной системой. Особенности ее формирования 
до последнего времени определялись действием 
исторически сложившегося комплекса экологи-
ческих факторов. К ним относятся размерно-воз-
растная структура популяции хозяина, темпера-
турный режимом водоема, межгодовая и сезонная 
динамика кормовой базы, включая численность 
видов планктонных ракообразных – промежуточ-
ных хозяев паразитов. Широко распространен-
ные, типичные для водоема виды зоопланктона 
обитают в основном в зоне литорали – месте от-
корма P. fluviatilis младших и средних размерно-
возрастных групп. Присутствие этих организмов 
в водохранилище постоянно, численность доста-
точно высока и стабильна в межгодовом аспекте, 
что находит отражение в показателях заражения 
P. fluviatilis паразитами. Виды планктонных рако-
образных, коррелирующие по численности с экс-
тенсивностью инвазии P. fluviatilis кишечными 
гельминтами, с большой вероятностью являются 
значимыми для этого вида рыб пищевыми объ-
ектами и промежуточными хозяевами паразитов 
данных видов. 

В настоящее время к этому постоянно дей-
ствующему комплексу факторов добавился но-
вый – вселение и натурализация чужеродных 
видов рыб, ставших по сравнению с бентиче-
скими и планктонными беспозвоночными более 
доступным и высококалорийным кормом. Дина-
мика фауны кишечных гельминтов и показате-
ли заражения ими P. fluviatilis свидетельствуют 
о том, что виды-вселенцы активно включились 
в трофические связи и паразитарные системы 
рыб водоемов национального парка «Самарская 
Лука», связанных с водохранилищем. Проблема 
биоинвазий в них имеет ярко выраженный па-
разитологический аспект. В настоящее время он 
включает следующие элементы: преобразование 

видового состава гельминтов рыб, в том числе за 
счет чужеродных паразитов, изменение показа-
телей заражения гидробионтов, трансформацию 
путей распространения в биоценозе водоема або-
ригенных и чужеродных видов паразитов. 

Результаты исследований показали наличие 
значимых различий в зараженности P. fluviatilis 
гельминтами пищеварительного тракта в течение 
почти 30-летнего периода времени. Они прояви-
лись в изменении видового состава и экстенсивно-
сти инвазии рыб паразитами, включении в состав 
гельминтов чужеродных видов, двукратной смене 
вида-доминанта, внутриструктурных перестрой-
ках (основной ↔ сопутствующий вид, сопутству-
ющий → редкий вид). Отмечено снижение доли 
видов, ассоциированных с зоопланктоном. Одной 
из причин этого является изменение трофическо-
го поведения P. fluviatilis, предпочитающего в ряде 
случаев более доступные, питательные кормовые 
объекты – рыб-вселенцев в основном понто-ка-
спийского комплекса. Другой причиной ослабле-
ния связей P. fluviatilis с планктонными ракообраз-
ными, вытекающей из первой, является изменение 
стратегии его поведения. Не являясь типичным 
придонным обитателем, P. fluviatilis в настоящее 
время более активно питается бычками-вселенца-
ми семейства Gobiidae – донными прибрежными 
рыбами и, как следствие, тоже придерживается в 
ряде случаев придонных биотопов. 

Непосредственное влияние на биотическую 
составляющую водоемов национального пар-
ка «Самарская Лука», имеющих связь с Волгой, 
оказывают процессы, происходящие в экосисте-
ме такой крупной, гидродинамически активной 
системы как Саратовское водохранилище. Ком-
плексное исследование с использованием пара-
зитологических и гидробиологических данных 
позволило определить тенденции наблюдающей-
ся структурно-функциональной перестройки ис-
следованной экосистемы. Отмечены изменения 
в трофических связях рыб из-за вселения чуже-
родных видов гидробионтов. Прогнозируются 
дальнейшие качественные и количественные из-
менения структуры ихтио- и паразитоценозов, 
расширение круга хозяев чужеродных паразитов, 
коррекция экологических (трофических, биото-
пических) связей рыб в ихтиоценозе и с сообще-
ствами макрозообентоса и зоопланктона. 
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In the present paper we studied the helminth fauna of the digestive tract of Perca fluviatilis (Perciformes) of the 
water bodies in the Samarskaya Luka National Park (Russia) in 1990–2016. In the early 1990s, nine species of 
intestinal helminths were registered for P. fluviatilis. Life cycles of 78% of them were associated with zooplank-
ton organisms. We found correlations between fish invasion by certain helminth species and the abundance of 
zooplankton organisms. By 2012–2016, the proportion of parasites associated with zooplankton has decreased 
to 67%. Of helminths found in P. fluviatilis in 1990–1992, seven species are known there nowadays. Since 1996, 
we identified 12 new parasites, including two alien species. We found a double change of dominant species in 
the 1990s. Recently, a new factor has been added to the historical set of factors. It is the introduction, naturalisa-
tion and inclusion of alien hydrobiont species into both trophic chains of fish communities and parasitic systems 
of the studied water bodies. The helminth fauna of P. fluviatilis adequately reflects both features of host’s ecol-
ogy and changes occurring in water bodies during the last 30 years. We identified the tendencies of structural-
functional ecosystem restructuring caused by both alien species introduction and, associated, changes in trophic 
chains of fishes with it. We predict changes in the strategy of fish behaviour, an increase in abundance and more 
active participation of invasive species (fish, freshwater molluscs, parasites) in trophic chains of water bodies in 
the Samarskaya Luka National Park connected with the reservoir, and, finally, expanding the range of consumers 
/ hosts of alien parasites.
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