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Аннотация. Изучена взаимосвязь зараженности трематодами с генетическими параметрами популяций трех 
видов сибирских карповых рыб. Выявлена положительная корреляция между интенсивностью заражения 
трематодами и уровнем индивидуальной полилокусной аллозимной гетерозиготности рыб. Данные о диф-
ференциальной зараженности обладателей разных генотипов полиморфных локусов и коэффициенты корре-
ляции между частотами аллелей и показателями зараженности свидетельствуют о пространственной сопря-
женности генетической структуры популяций рыб с устойчивостью к трематодной инвазии. 
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Введение 

Роль паразитов в поддержании биологиче-
ского разнообразия и устойчивости экосистем 
рассматривается как неоднозначная. С одной 
стороны, они составляют часть биологического 
разнообразия и играют важную роль регули-
рующего механизма, с другой – при срыве ре-
гуляторных механизмов и превышении парази-
тарной нагрузки способны причинить значи-
тельный ущерб популяциям хозяев. В связи с 
этим интерес представляет изучение взаимо-
связи показателей биологического разнообра-
зия и паразитарной зараженности с целью по-
иска наиболее оптимального их соотношения.  

Крупнейший очаг описторхоза, сущест-
вующий в Обь-Иртышском бассейне, заслужи-
вает внимания не только как медико-
социальная проблема, но и является прекрас-
ной моделью для изучения популяционно-
генетических взаимоотношений в системах 
«паразит – хозяин». Карповые рыбы, отловлен-
ные в разных участках бассейна, имеют разные 
уровни зараженности трематодами. Показатели 
экстенсивности инвазии и индексы обилия ли-
чинок трематод могут различаться в разных 
популяциях рыб на порядок. Внутри популя-
ций практически всегда можно выявить груп-
пировки не инвазированных, слабо- и гиперин-
вазированных рыб. Восприимчивость к инва-
зии является генетически обусловленной ха-
рактеристикой. В связи с этим целью исследо-
ваний явилось изучение взаимосвязи заражен-

ности трематодами с генетическими парамет-
рами популяций карповых рыб. В число задач 
входили анализ пространственной сопряжен-
ности популяционно-генетической структуры 
хозяина с показателями инвазированности и 
поиск генетических маркеров паразито-
резистентности. Решение этих вопросов позво-
лило бы прогнозировать изменение напряжен-
ности паразитологической ситуации по акту-
альным трематодозам при изменении генетиче-
ской структуры популяций рыб, подвергаю-
щихся интенсивному промысловому давлению. 

Материалы и методы 

Материалом для исследования послужили 3 
вида рыб: язь Leuciscus idus Linnaeus, 1758, 
плотва Rutilus rutilus lacustris Pallas, 1811 и 
елец Leuciscus leuciscus baikalensis Dybowskii, 
1874 (Cypriniformes: Cyprinidae), отловленных 
в 6 реках Обь-Иртышского бассейна: Северная 
Сосьва, Обь, Большой Салым, Иртыш, Конда и 
Тобол. Забор материала производился в ходе 
контрольных отловов, осуществляемых на базе 
филиалов ГУ «Нижнеобьрыбводхоз» в ноябре 
– январе 2008–2009 гг. Всего изучены 11 выбо-
рок язя (272 особи), 10 выборок сибирской 
плотвы (278 особей) и 4 выборки ельца (70 
особей). Гельминтологические исследования 
рыб проводили согласно рекомендациям Бы-
ховской-Павловской [5] и Звягиной [8]. Для 
видовой идентификации гельминтов пользова-
лись определителями и специальными работа-
ми [12; 13]. Рассчитывали показатели заражен-
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ности: экстенсивность инвазии (ЭИ), интен-
сивность инвазии (ИИ), индекс обилия (ИО). 

Уровень генетического разнообразия попу-
ляций рыб оценивали по изоферментным мар-
керам. Белки скелетных мышц экстрагировали 
стандартным способом с использованием трис-
HCl буфера (pH 8,0). Для разделения белков 
использовали метод вертикального электрофо-
реза в 7,5 % полиакриламидном геле [11] и го-
ризонтального электрофореза в 13%-ном крах-
мальном геле. Вертикальный электрофорез 
проводили в камере «Helicon» при силе тока 80 
mA, напряжении 200 B в течение 2,5 часов, го-
ризонтальный – при силе тока 75 mA, напря-
жении 180 B в течение 4,5 часов. Гистохимиче-
ское выявление белков проводили в соответст-
вии с рекомендациями [6; 22]. Всего изучены 
18 локусов, кодирующих 6 белковых систем 
(LDH, MDH, AAT, SOD, неспецифические эсте-
разы и миогены).  

По результатам электрофоретических ис-
следований с использованием программы Pop-
Gen32 рассчитывали стандартные популяцион-
но-генетические характеристики рыб: частоты 
аллелей, показатели средней наблюдаемой 
(Нobs) и ожидаемой гетерозиготности (Нexp), 
доли полиморфных локусов (Р). Статистиче-
скую обработку данных проводили с использо-
ванием компьютерных программ Excel, 
STATISTICA версии 6.0 [24]. Для оценки взаи-
мосвязи показателей видового и генетического 
разнообразия использовали коэффициент кор-
реляции (r) и ранговой корреляции Спирмена 
(rS) [10]. 

Результаты и обсуждение 

У карповых рыб Обь-Иртышского бассейна 
на первом месте по частоте встречаемости и 
обилию стоит Opisthorchis felineus. Язь инвази-
рован личинками описторхисов на 73–100 % с 
показателями обилия до 16 личинок на 1 см2  

поверхности спинных мышц. Также высоки 
показатели экстенсивности инвазии язя мета-
церкариями Metorchis bilis, но личинки этого 
вида встречаются в значительно меньшем ко-
личестве. Метацеркарии трематод Ichthyocoty-
lurus sp. встречаются во внутренних органах 
язей, преимущественно на сердце, с частотой 
9–54 %. В разных местах отлова рыб заражен-
ность значительно варьирует. Елец заражается 
теми же видами трематод, что и язь, но показа-
тели инвазии меньше. Зараженность плотвы 
описторхидами намного меньше. Метацерка-
рии O. felineus и M. bilis в значительном коли-
честве найдены только у плотвы, обитающей в 

р. Обь в районе г. Нефтеюганска. Здесь показа-
тель экстенсивности инвазии достигает 47 %, 
но обилие на два порядка ниже. Доля прочих 
видов трематод (Paracoenogonimus ovatus, 
Rhypidocotyle campanula, Cotylurus platycepha-
lus, Metorchis xanthosomus) в общей структуре 
инвазированности карповых рыб незначительна. 

С целью выяснения генетических особен-
ностей рыб, неравнозначных в отношении тре-
матодной инвазии, мы сравнили распределения 
частот аллелей шести полиморфных изофер-
ментных локусов среди зараженных и незара-
женных личинками трематод особей в пяти 
выборках плотвы, четырех – ельца и девяти – 
язя. Для плотвы использовали данные о сум-
марной зараженности всеми видами трематод, 
для ельца и язя, которые имеют 100 %-ную за-
раженность описторхидами, учитывали только 
зараженность ихтиокотилурусами.  

С учетом специфики генетической структу-
ры популяций рыб, отловленных в разных пунк-
тах, картина оказалась различной (рис. 1–3).  

Однако возможно выявить некоторые об-
щие черты. Так, частоты аллелей зараженных и 
не зараженных групп плотвы по мало изменчи-
вым локусам EST-1*, SOD-1* и MDH-2* не 
различались ни в одной из изученных популя-
ций, в то же время по высоко изменчивому ло-
кусу неспецифических эстераз такие различия 
наблюдались практически во всех популяциях. 
По локусу MDH-1* частота аллеля MDH-1*100 
была выше у неинвазированных рыб в трех из 
пяти изученных выборок и не отличалась в 
двух других. По локусу неспецифических эсте-
раз EST-2* изменения частот аллелей в группах 
инвазированной и не инвазированной плотвы 
носили разнонаправленный характер в выбор-
ках из разных рек и пунктов в пределах одной 
реки. В Кондинском, Болчары (р. Конда) и 
Лямпино (р. Бол. Салым) частота аллеля EST-
2*100 была выше в группе зараженных рыб, в 
Нефтеюганске (р. Обь) и Междуреченске (р. 
Конда) – в группе незараженных. По локусу 
EST-3* в четырех из пяти популяций плотвы 
частота аллеля EST-3*92 была больше среди 
незараженных рыб. При проведении такого же 
анализа у ельца и язя выявлена аналогичная 
картина. По локусу EST-3* во всех популяци-
ях ельца и 5 из 9 популяций язя частота аллеля 
EST-3*92 повышена среди незараженных рыб, 
а по локусу EST-2* изменения носят разнона-
правленный характер у рыб из разных мест 
отлова. 
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Рис. 1. Частота наиболее распространенного аллеля шести полиморфных белковых локусов плотвы, ин-
вазированной и не инвазированной метацеркариями трематод в выборках: а – Кондинское; б – Междуре-
ченск; в – Болчары; г – Нефтеюганск; д – Лямпино; е – объединенные данные для пяти выборок 
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Рис. 2. Частота наиболее распространенного аллеля шести полиморфных белковых локусов язя, инвази-
рованного и не инвазированного метацеркариями трематод в выборках: а – Пугоры; б – Сосьва; в – Хулим-
сунт; г – Белогорье; д – Кедровый;  е – Лямпино; ж – Болчары; з – Междуреченск; и – Иртыш 
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Рис. 3. Частота наиболее распространенного аллеля шести полиморфных белковых локусов ельца, инва-

зированного и не инвазированного метацеркариями трематод в выборках: а – Лямпино; б – Хулимсунт; в – 
Пугоры; г – Сосьва 

 
Обнаруженные параллелизмы в популяци-

онно-генетической структуре исследованных 
видов рыб могут быть объяснены сходной ре-
акцией родственных генетических систем на 
одни и те же условия среды. Это может свиде-
тельствовать также о том, что генетические 
основы устойчивости–восприимчивости к тре-
матодозам разных видов (родов) карповых рыб 
сходны. 

В то же время наблюдаются и различия, 
связанные со спецификой видовых (родовых) 
особенностей генетических систем. Так, локус 
SOD-1*, мономорфный у плотвы (р. Rutilus), у 
ельцов (p. Leuciscus) полиморфен и имеет раз-
ный характер распределения частот аллелей в 
группах зараженных и не зараженных особей. 
Напротив, локус MDH-1* у ельца мономорф-
ный. В отличие от него у плотвы и язя он по-
лиморфный, но имеет разный характер распре-
деления аллелей в группах зараженных и неза-
раженных рыб. 

В целом выявлены разнонаправленные из-
менения частот аллелей в группах зараженных 
и незараженных рыб из разных локаций. По-
видимому, обнаруженные ассоциативные связи 
характеризуют конкретную генетическую сис-
тему в определенных условиях среды, при из-
менении которых связи разрушаются, посколь-

ку формируются новые коадаптированные ген-
ные комплексы.  

Для поиска маркеров паразито-
резистентности методами дисперсионного ана-
лиза и сравнения по критериям Стьюдента и 
Фишера изучали зависимость количества мета-
церкарий трематод от генотипов полиморфных 
локусов рыб: неспецифических эстераз EST-
2,3*, малатдегидрогеназы MDH-2*, суперок-
сиддисмутазы SOD-1,2* и миогенов. В резуль-
тате проведенных исследований выявлено, что 
у язей – обладателей генотипа АВ по локусу 
неспецифических эстераз EST-2* – достоверно 
больше обилие O. felineus и суммарное количе-
ство метацеркарий по сравнению с генотипами 
АА, ВВ и ВС (Р < 0,05). По локусу EST-3* у 
носителей гетерозиготного генотипа АВ досто-
верно больше обилие описторхисов, ихтиоко-
тилурусов и общая зараженность метацерка-
риями всех видов трематод по сравнению с об-
ладателями генотипа ВВ, ихтиокотилурусами – 
по сравнению с язями – обладателями генотипа 
АА (Р < 0,05). По локусу MDH-2* язи с гено-
типом АВ достоверно больше были заражены 
личинками описторхисов и всеми видами тре-
матод, чем носители генотипа АС (Р < 0,01). 
По локусу SOD-1* у гетерозигот АВ и гомози-
гот ВВ число метацеркарий описторхисов, ме-
торхисов и общее количество трематод досто-
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верно больше, чем у обладателей АА 
(Р < 0,05). По локусу MDH-1* достоверных 
различий по зараженности рыб с разными ге-
нотипами не найдено. У ельца различия в инва-
зированности обладателей разных генотипов 
недостоверны по всем проанализированным 
локусам и всем видам трематод, что может 
быть обусловлено меньшим объемом выборки 
по сравнению с язем и плотвой. 

У плотвы зависимость количества трематод 
в тканях от генотипов была достоверной по 
четырем из семи изоферментных локусов. По 
локусу EST-2* обладатели генотипа AD были 
достоверно сильнее инвазированы описторхи-
дами (Р < 0,05), чем обладатели всех остальных 
генотипов. Такая же зависимость была уста-
новлена и у язя и может быть закономерной – 
генотипы локуса EST-2* могут служить марке-
рами устойчивости к описторхозной инвазии. 
По локусам MDH-1* и SOD-1* различия в ин-
вазированности трематодами обладателей раз-
ных генотипов были недостоверны, в отличие 
от язя, у которого по локусу SOD-1* выявлены 
достоверные различия. По локусу SOD-2* у 
особей плотвы, гомозиготных по быстрому ал-
лелю, было больше (Р < 0,05) метацеркарий 
ихтиокотилурусов. По локусу MY-5* такая же 
ситуация наблюдалась у носителей аллеля В – 
гомозигот ВВ и гетерозигот ВС. По локусу MY-6* 
сильнее заражены личинками трематод ихтио-
котилурусов были обладатели генотипа АА. По 
локусу MY-1* зависимость  инвазированности 
от генотипа не выявлена, а остальные локусы 
миогенов у плотвы мономорфны.  

Связь параметров биохимического поли-
морфизма в популяциях животных с какими-
либо признаками может быть обусловлена 
дифференциальной смертностью особей, раз-
личающихся генотипами белковых локусов, и 
неслучайным по отношению к генотипам пере-
распределением особей в пространстве, а также 
результатом селективности выборок [4]. Боль-
шинство попыток найти связи между геноти-
пами белковых локусов с хозяйственно-
важными признаками оказываются безрезуль-
татными. Не исключено, что причиной этому 
является тот факт, что обнаруженные ассоциа-
тивные связи характеризуют конкретную гене-
тическую систему в определенных условиях 
среды. При изменении условий среды ассоциа-
тивные связи разрушаются, поскольку форми-
руются новые коадаптированные генные ком-

плексы. По мнению Л. В. Богданова [3], мало-
вероятно, что функциональные различия меж-
ду аллоформами одного белка могли сколько-
нибудь значительно влиять на проявление по-
лигенных признаков, имеющих невысокие ко-
эффициенты наследуемости. Видимо, четкие 
корреляции наблюдаются в случае плейотроп-
ного действия генов [14]. 

Поскольку существуют пространственные 
различия частот аллелей в популяциях рыб из 
разных участков Обь-Иртышского бассейна и 
обнаружена неравнозначность встречаемости 
аллелей в инвазированных и неинвазирован-
ных группах рыб, интерес представляет анализ 
сопряженной динамики генетической структу-
ры и паразитологических показателей, который 
может объяснить разные уровни инвазии попу-
ляций. Для изучения этого вопроса были рас-
считаны коэффициенты корреляции (r) между 
показателями инвазированности карповых рыб 
личинками трематод и частотами аллелей по-
лиморфных изоферментных локусов (табл.). 

Установлены достоверные средней силы 
отрицательные корреляции между зараженно-
стью рыб O. felineus и M. bilis и частотами ал-
лелей EST-2*100 и MY-2*100, а также заражен-
ностью прочими видами с частотой аллеля  
MY-4*100. То есть, чем больше частота встре-
чаемости в популяции особей – обладателей 
«обычного» аллеля, тем меньше доля заражен-
ных особей и обилие паразитов. Это может 
свидетельствовать в пользу того, что в попу-
ляциях хозяев идет опосредованный парази-
тами отбор и формируется популяционно-
генетическая структура, представленная наи-
более устойчивыми генотипами. 

Мы сравнили также показатели средней ге-
терозиготности – Ноbs и Нexp – по нескольким 
изоферментным локусам в группах зараженных 
и незараженных особей рыб. У плотвы эти по-
казатели составили 0,244 и 0,398 у зараженных 
рыб, 0,204 и 0,385 – у незараженных соответст-
венно. У ельца – 0,091 и 0,299 у зараженных, 
0,108 и 0,257 у незараженных. У язя – 0,132 и 
0,361 у зараженных, 0,050 и 0,320 у незаражен-
ных. У всех видов рыб в группе зараженных 
показатели гетерозиготности выше. Тенденция 
повышения показателя как наблюдаемой, так и 
ожидаемой средней гетерозиготности в группе 
зараженных рыб наблюдается практически по 
всем локусам (рис. 4). 
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Таблица 
Коэффициенты корреляции (r) между показателями инвазированности карповых рыб  

личинками трематод и частотами аллелей изоферментных локусов 
O. felineus M. bilis Ichtiocotylurus sp. Прочие виды Аллель ЭИ ИО ЭИ ИО ЭИ ИО ЭИ ИИ 

EST-2*100 –0,59* –0,33 –0,59* –0,50* 0,11 0,19 0,28 0,27 
EST-3*100 0,33 0,37 0,44 0,46 –0,04 0,13 0,32 0,32 
MDH-1*100 0,06 0,13 0,11 0,17 –0,15 –0,03 –0,26 –0,26 
MDH-2*100 –0,27 0,04 –0,33 –0,44 0,03 0,11 0,19 0,18 
SOD-1*100 –0,32 –0,40 –0,37 –0,34 0,14 0,22 –0,32 –0,32 
MY-1*106 –0,18 –0,17 –0,17 –0,27 0,01 0,14 0,10 0,08 
MY-2*100 –0,69* –0,57* –0,77* –0,62* –0,13 0,22 –0,08 –0,07 
MY-4*100 –0,34 –0,22 –0,38 –0,36 0,06 0,11 –0,60* –0,62* 
MY-5*100 0,04 –0,38 –0,03 0,06 0,03 0,23 –0,32 –0,29 
MY-6*100 0,27 0,34 0,36 0,36 0,08 0,09 0,14 0,14 

Примечание: ЭИ – экстенсивность инвазии, %; ИО – индекс обилия для описторхид в пересчете на 1 см2 поверхности 
спинных мышц; * – достоверно (P < 0,05) 

 
 

  
   а       б 
Рис. 4. Средняя наблюдаемая (а) и ожидаемая (б) гетерозиготность по разным локусам в группах инва-

зированной и неинвазированной трематодами плотвы 
 
Изучение корреляционных зависимостей 

между уровнем индивидуальной полилокусной 
гетерозиготности по изоферментам и парази-
тарной нагрузкой показало, что у плотвы суще-
ствует слабая положительная связь с заражен-
ностью O. felineus (r = 0,20, P < 0,05), а у язя – 
такая же связь с зараженностью Ichthyocotylu-
rus sp. (r = 0,35, P < 0,05). По остальным видам 
трематод, по суммарной зараженности всеми 
видами и у ельца коэффициенты корреляции 
были недостоверны.  

Существование корреляции между алло-
зимной гетерозиготностью и признаками при-
способленности было неоднократно показано 
для различных организмов: растений [20], по-
звоночных [9; 17; 21] и беспозвоночных жи-
вотных [26]. Ю. П. Алтуховым [1, с. 915] была 
сформулирована концепция фундаментальной 
закономерности, «устанавливающей причино-

следственную связь полилокусной индивиду-
альной (видовой) гетерозиготности с возрастом 
полового созревания и через него с продолжи-
тельностью жизни». Таким образом, существо-
вание корреляции «гетерозиготность – приспо-
собленность» является общепринятой точкой 
зрения [21; 27]. Хотя во многих работах, вы-
полненных в последнее время, констатируется 
отсутствие связи между гетерозиготностью и 
признаками приспособленности [15; 16; 19; 23; 
25]. Более того, многие работы не были опуб-
ликованы вследствие отсутствия положительного 
результата или крайне слабой связи между гете-
розиготностью и приспособленностью [18]. 

Индивидуальная гетерозиготность может 
служить интегральной характеристикой гено-
типа. В большинстве случаев такие признаки, 
как плодовитость, жизнеспособность, скорость 
роста, устойчивость к заболеваниям и другие, 
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входящие в понятие общей приспособленности 
и скоррелированные между собой, зависят от 
генотипа в целом и, в частности, от уровня ге-
терозиготности. В ряде работ показана повы-
шенная выживаемость гетерозигот в неблаго-
приятных условиях. На преимущества гетеро-
зигот указывает повышение среднего уровня 
гетерозиготности с возрастом во многих попу-
ляциях. Так, для рыб имеются свидетельства 
связи параметров белкового полиморфизма со 
скоростью роста и индивидуального развития. 
При анализе природных популяций нерки On-
corhynchus nerka обнаружена положительная 
корреляция уровня гетерозиготности с разме-
ром покатных особей и отрицательная связь – с 
размером половозрелых самцов [2]. В случае 
положительной связи уровня гетерозиготности 
с размерами особей, есть объяснение в пре-
имущественном выживании гетерозигот и их 
превосходстве в скорости роста [7]. Возможно, 
обнаруженная в наших исследованиях повы-
шенная гетерозиготность среди инвазирован-
ных рыб является маркером внутрипопуляци-
онных группировок, имеющих особенности 
развития, морфологии, экологии, служащих 
основой для более высокой предрасположен-
ности к трематодной инвазии. 

В то же время на межпопуляционном уров-
не выявлены достоверные отрицательные кор-
реляционные связи между ожидаемой гетеро-
зиготностью и экстенсивностью инвазии язя 

метацеркариями M. bilis (r = –0,50, Р < 0,05) 
(рис. 5), фактической гетерозиготностью и ин-
дексом обилия трематод в мышцах (rS= –0,65, 
Р < 0,05), полиморфностью и индексом обилия 
(rS =  –0,73, Р < 0,05). 

Это подтверждает гипотезу о большей ус-
тойчивости к паразитарной инвазии популяций 
с высокими показателями генетической измен-
чивости.  

Заключение 

Таким образом, проведенные исследования 
позволили подтвердить гипотезу о наличии 
связи генетических и паразитологических па-
раметров популяций карповых рыб. Выявлена 
ассоциация генетических маркеров с предрас-
положенностью рыб к инвазии описторхидами, 
а также сопряженность генетической структу-
ры хозяев с показателями их инвазированности 
личинками трематод. Уровень зараженности 
положительно коррелирует с показателем ин-
дивидуальной гетерозиготности и отрицатель-
но – со средней гетерозиготностью популяции. 
Возможно, повышенная гетерозиготность яв-
ляется механизмом сохранения жизнеспособ-
ности при инвазии или служит неспецифиче-
ским ответом популяции на стресс, связанный 
с повышенной паразитарной нагрузкой. В связи 
с этим поддержание достаточного уровня гетеро-
зиготности популяций является условием успеш-
ного преодоления паразитарной инвазии. 

 
Рис. 5. Корреляция среднего индекса обилия метацеркарий Metorhcis bilis в мышцах язей со средней 

фактической гетерозиготностью популяций (для 10 выборок) 
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Correlation between parasitological and genetic parameters in populations  
of cyprinid fish from rivers of Ob’-Irtysh basin 
O. N. Zhigileva, I. S. Brol, V. V. Pozhidaev, D. V. Zenovkina 
Tyumen State University, Tyumen 
 

Abstract. The interrelation between of infestation by trematodes and genetic parameters in populations of three Si-
berian cyprinid species was studied. Positive correlation between the intensity of infection by trematodes and the 
level of individual multi-locus allozyme heterozygosity of fish was founded. Data on the differential infestation of 
different genotypes and the correlation coefficients between the frequencies of alleles and infection rate indicates 
conjugation of the spatial genetic structure of fish populations with resistance to trematode infestation. 

Key words: cyprinid fish, Ob’-Irtysh basin, population genetic structure, allozymes, heterozygosity, trematodes, 
infestation rate 
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