
Ââåäåíèå

Èññëåäîâàíèÿ ÷èñëåííîñòè æèâîòíûõ îïè-
ðàþòñÿ íà âûáîðî÷íûå äàííûå, ò. å. îöåíêó
ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèè íà êàêîì-òî îãðàíè÷åí-
íîì ïðîñòðàíñòâå, êîòîðàÿ ñîñòàâëÿåò òîëüêî
÷àñòü òåððèòîðèè îáèòàíèÿ ïîïóëÿöèè. Ïî-
ñêîëüêó ðàñïðåäåëåíèå îñîáåé â ïðîñòðàíñòâå
íåðàâíîìåðíî, äëÿ ïîëó÷åíèÿ äîñòîâåðíûõ
çíà÷åíèé îöåíêè ÷èñëåííîñòè íåîáõîäèìî
èìåòü íå òîëüêî ðåïðåçåíòàòèâíîå ÷èñëî ïðîá,
íî è ïðîáû, ñîáðàííûå ñ ó÷åòîì ïðîñòðàíñò-

âåííîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè æèâîòíîãî. Ýòî
îñîáåííî âàæíî äëÿ ïàðàçèòè÷åñêèõ âèäîâ. Çà-
ìåòèì òàêæå, ÷òî äëÿ àíàëèçà ïîëó÷åííûõ
ñðåäíèõ çíà÷åíèé è äðóãèõ ñòàòèñòè÷åñêèõ ïî-
êàçàòåëåé íåîáõîäèìî çíàòü òèï ðàñïðåäåëå-
íèÿ ÷èñëåííîñòè æèâîòíûõ. 

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ÿâëÿåòñÿ óñòîÿâøèìñÿ
ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî ÷èñëåííîñòü ïàðàçè-
òîâ èìååò àãðåãèðîâàííûé òèï, à íåãàòèâíî-áè-
íîìèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå (ÍÁÐ) ñëóæèò íàè-
áîëåå àäåêâàòíîé ìîäåëüþ ðàñïðåäåëåíèÿ
(Áðååâ, 1972; Crofton, 1971a, b; Anderson, May,
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Ïðåäñòàâëåíû äàííûå ïî äèíàìèêå ÷èñëåííîñòè öåñòîäû Ditestolepis diaphana
(Colodkowsky 1906) â ïîïóëÿöèè îáûêíîâåííîé áóðîçóáêè (Sorex araneus L. 1758)
Êàðåëèè. Ïîêàçàíî, ÷òî ÷èñëåííîñòü öåñòîä, ïàðàçèòèðóþùèõ â êèøå÷íèêå áóðî-
çóáêè, â èññëåäîâàííûõ áèîòîïàõ ìîäåëèðóåòñÿ íåãàòèâíî-áèíîìèàëüíûì ðàñ-
ïðåäåëåíèåì (ÍÁÐ). Îöåíêè ïàðàìåòðîâ ðàñïðåäåëåíèÿ ïîçâîëÿþò ïîëó÷èòü ñòà-
òèñòè÷åñêè äîñòîâåðíûå ïîêàçàòåëè ÷èñëåííîñòè ïàðàçèòà è ñóäèòü îá óñòîé÷è-
âîì õàðàêòåðå âçàèìîîòíîøåíèé â ñèñòåìå ïàðàçèò – õîçÿèí (áàëàíñ óñòîé÷èâûõ
è íåóñòîé÷èâûõ ê çàðàæåíèþ îñîáåé õîçÿèíà).

E. P. IESHKO, V. S. ANIKANOVA, Y. L. PAVLOV. PATTERNS IN THE DISTRIBUTION
OF THE CESTODE DITESTOLEPIS DIAPHANA (CHOLODKOWSKY 1906) 
ABUNDANCES IN COMMON SHREW POPULATION IN KARELIA

Data are presented on the dynamics of the cestode Ditestolepis diaphana (Colodkowsky
1906) abundance in the common shrew (Sorex araneus L. 1758) population in Karelia. It
is shown that the abundance of cestodes parasitizing in shrew intestines in the habitats
investigated conforms to the negative binomial distribution (NBD). Estimating distribu-
tion parameters we get statistically reliable indicators of the parasite abundance, and
postulate steady relationships to exist in the host-parasite system (a balance of host indi-
viduals resistant or non-resistant to the infestation).

Ê ë þ ÷ å â û å  ñ ë î â à : öåñòîäà Ditestolepis diaphana, îáûêíîâåííàÿ áóðîçóáêà,
ïàðàçèòî-õîçÿèííûå îòíîøåíèÿ.



1978; Haukisalmi, 1986; Behnke et al., 1999;
Ribas, Casanova, 2005; Stear et al., 2007;
Brunner, Ostfeld, 2008). Â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ
ñóùåñòâóåò áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå ìåõàíèç-
ìîâ, ôîðìèðóþùèõ ïåðåðàññåÿííîå (àãðåãè-
ðîâàííîå) ðàñïðåäåëåíèå ïàðàçèòîâ. Âåäó-
ùèìè ìîæíî íàçâàòü äâà íàèáîëåå âàæíûõ –
íåîäíîðîäíîñòü âîñïðèèì÷èâîñòè õîçÿåâ ê
çàðàæåíèþ è èçìåí÷èâîñòü äîçû çàðàæåíèÿ,
îáóñëîâëåííîé ïðîñòðàíñòâåííîé èëè âðå-
ìåííîé íåîäíîðîäíîñòüþ ðàñïðåäåëåíèÿ èí-
âàçèîííîãî íà÷àëà â ìåñòàõ îáèòàíèÿ õîçÿèíà
(Anderson et al., 1978). Íà îñíîâàíèè àíàëèçà
âñòðå÷àåìîñòè ðàçëè÷íûõ âèäîâ ïàðàçèòîâ
íàìè (Ïàâëîâ, Èåøêî, 1986) áûëà ïîñòðîåíà
ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü ïàðàçèòî-õîçÿèííûõ
îòíîøåíèé, îïèðàþùàÿñÿ íà ÍÁÐ. Íåãàòèâíî-
áèíîìèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå îïðåäåëÿåòñÿ
äâóìÿ ïàðàìåòðàìè p è k. Çíà÷åíèå ïàðàìåò-
ðà k íàèáîëåå øèðîêî îáñóæäàåòñÿ â ñîâðå-
ìåííîé ïàðàçèòîëîãè÷åñêîé íàóêå, êàê îáðàò-
íûé ïîêàçàòåëü àãðåãèðîâàííîñòè, ò. å. ÷åì
ìåíüøå k, òåì âûøå àãðåãèðîâàííîñòü è íà-
îáîðîò. Ïðèìåíåíèå ýòîãî ïîêàçàòåëÿ ïîçâî-
ëÿåò õàðàêòåðèçîâàòü îòíîøåíèÿ ïàðàçèò –
õîçÿèí, ïî êîòîðûì ìîæíî îöåíèâàòü è ñðàâ-
íèâàòü ðàçëè÷èÿ çàðàæåííîñòè æèâîòíûõ â
ðàçíûå ñåçîíû, ãîäû, ðàçëè÷íûõ òåððèòîðèé è
ðàçëè÷íûõ âîçðàñòíûõ ãðóïï õîçÿåâ (Stear et
al., 2007).

Ðàçðàáîòàííàÿ íàìè ìîäåëü ÿâëÿëàñü 
äàëüíåéøèì ðàçâèòèåì ïðåäñòàâëåíèé 
R. M. Anderson (1974) è áàçèðîâàëàñü íà ðàç-
äåëåíèè ýòàïîâ çàðàæåíèÿ (ïåðâûé ýòàï – íà-
÷àëî çàðàæåíèÿ èëè çàðàæåíèå íåçðåëûìè ïà-
ðàçèòàìè è âòîðîé – ïîëîâîçðåëûìè ñòàäèÿìè
ðàçâèòèÿ ïàðàçèòîâ, ò. å. êîãäà ïàðàçèòû ïðè-
æèëèñü). Íà íà÷àëüíîì ýòàïå çàðàæåíèÿ, â òåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà â ïîïóëÿöèè ïàðàçèòîâ äîìèíè-
ðóþò ëè÷èíî÷íûå èëè íåïîëîâîçðåëûå ñòàäèè,
à õîçÿåâà íå ñïîñîáíû ýôôåêòèâíî âëèÿòü íà
ïðèæèâàåìîñòü, ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëåííîñòè
ïàðàçèòîâ ñîîòâåòñòâóåò Ãàììà-çàêîíó, à ïðè
îòñóòñòâèè ïîñòóïëåíèÿ ïàðàçèòîâ, êîãäà õî-
çÿèí êîíòðîëèðóåò ïðèæèâàåìîñòü ïàðàçèòîâ,
÷èñëåííîñòü ïàðàçèòîâ ìîäåëèðóåòñÿ ÍÁÐ.
Ïðè ýòîì â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà õîçÿåâà îäíî-
ðîäíû ïî âîñïðèèì÷èâîñòè ê çàðàæåíèþ ïàðà-
çèòàìè, èõ ðàñïðåäåëåíèå ìîäåëèðóåòñÿ çàêî-
íîì Ïóàññîíà. Ñìåøàííûé õàðàêòåð ÍÁÐ,
ôîðìèðóåìîãî ïðè âçàèìîäåéñòâèè ëîãíîð-
ìàëüíîãî, Ïóàññîíà è Ãàììà ðàñïðåäåëåíèé,
îòìå÷àëñÿ ðàíåå (Hunter, Quenouille, 1952). Íå-
êîòîðûìè àâòîðàìè âûñêàçûâàëàñü ãèïîòåçà î
òîì, ÷òî óñòîé÷èâîñòü õîçÿåâ ê çàðàæåíèþ
èìååò ãåíåòè÷åñêóþ ïðèðîäó è äàííûé ýôôåêò
èìååò íîðìàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå (Falconer,
Mackay, 1996), îäíàêî ñîâðåìåííûå äàííûå
óêàçûâàþò, ÷òî ýêñïðåññèÿ ãåíîâ õàðàêòåðèçó-
åòñÿ Ãàììà ðàñïðåäåëåíèåì (Hayes, Goddard,
2001).

Â êà÷åñòâå îáúåêòà èññëåäîâàíèÿ íàìè áû-
ëè èñïîëüçîâàíû äàííûå ïî çàðàæåííîñòè öåñ-
òîäîé D. diaphana îáûêíîâåííîé áóðîçóáêè.

Æèçíåííûé öèêë öåñòîäû õîðîøî èçó÷åí
(Kisielewska, 1961; Vaucher, 1971; Jourdane,
1975). Êðîìå äåôèíèòèâíîãî îí âêëþ÷àåò îä-
íîãî ïðîìåæóòî÷íîãî õîçÿèíà, â ðîëè êîòîðîãî
âûñòóïàþò æóêè Geotrupes stercorosus,
Tachinus pallipes, Silpha obscura, Panorpa com-
munis (larvae), Litobius sp. Öåñòîäà ìåëêèõ 
ðàçìåðîâ ñ îòíîñèòåëüíî íåáîëüøèì âîîðó-
æåííûì ñêîëåêñîì è ñòðîáèëîé, îáðàçîâàííîé
1–4 ñåðèÿìè îäíîâîçðàñòíûõ ïðîãëîòòèä. 

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå äåëàåòñÿ ïîïûòêà îöå-
íèòü ïðîñòðàíñòâåííûå è âðåìåííûå îñîáåí-
íîñòè âàðüèðîâàíèÿ ïàðàìåòðîâ ðàñïðåäåëå-
íèÿ ÷èñëåííîñòè öåñòîäû Ditestîlepis diaphana,
îáèòàþùåé â îáûêíîâåííîé áóðîçóáêå Sorex
araneus.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ èçó÷åíèÿ îñîáåííîñòåé âñòðå÷àåìîñòè
öåñòîäû D. diaphana áûëè èñïîëüçîâàíû ðå-
çóëüòàòû ïàðàçèòîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé
350 ýêç. áóðîçóáîê, îòëîâëåííûõ â òðåõ íàèáî-
ëåå òèïè÷íûõ ëåñíûõ áèîòîïàõ þæíîé Êàðå-
ëèè (ëåñ åëîâî-cîñíîâûé ðàçíîòðàâíûé ÷åð-
íè÷íûé – 1, ëåñ ñîñíîâî-áåðåçîâûé ðàçíî-
òðàâíûé – 2 è ýêîòîííàÿ çîíà íà ãðàíèöå áåðå-
çîâî-ñîñíîâîãî ðàçíîòðàâíîãî ëåñà è ñåÿíîãî
ðàçíîòðàâíî-çëàêîâîãî ëóãà – 3) (ðèñ. 1). Áó-
ðîçóáîê îòëàâëèâàëè íà ñòàöèîíàðå ëàáîðà-
òîðèè ïàðàçèòîëîãèè (ä. Ì. Ãîìñåëüãà) â ïå-
ðèîä ñ 1998 ïî 2006 ã.

Ñáîð ìàòåðèàëà ïðîâîäèëè ìåòîäîì ïîëíî-
ãî ïàðàçèòîëîãè÷åñêîãî âñêðûòèÿ (Àíèêàíîâà è
äð., 2007). Ó÷èòûâàëîñü îáùåå êîëè÷åñòâî öåñ-
òîä, íàéäåííûõ â êèøå÷íèêå èññëåäóåìûõ
çâåðüêîâ.

Äëÿ êîëè÷åñòâåííîé õàðàêòåðèñòèêè çàðà-
æåííîñòè áóðîçóáêè öåñòîäàìè èñïîëüçîâà-
ëèñü ñëåäóþùèå ïîêàçàòåëè:

1. Ýêñòåíñèâíîñòü èíâàçèè (Å) èëè ïðî-
öåíò çàðàæåíèÿ (%):

Å = (Ni × 100)/N,
ãäå Ni – êîëè÷åñòâî çàðàæåííûõ çâåðüêîâ, 
N – êîëè÷åñòâî èññëåäîâàííûõ áóðîçóáîê.

2. Ñðåäíÿÿ èíòåíñèâíîñòü çàðàæåíèÿ
(ýêç. íà çâåðüêà), èëè èíäåêñ îáèëèÿ (M): 

I = Σn / N,
ãäå N – êîëè÷åñòâî èññëåäîâàííûõ ìûøåé, Σn –
ñóììà âñåõ ïàðàçèòîâ, îáíàðóæåííûõ íà èññëå-
äîâàííûõ îñîáÿõ áóðîçóáîê.

Îáðàáîòêó äàííûõ ïî ÷èñëåííîñòè öåñòîä 
è àíàëèç òèïà ðàñïðåäåëåíèÿ ïðîâîäèëè ñ 
èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû Quantitative
Parasitology (QP) (Rozsa et al., 2000). Ñ åå ïîìî-
ùüþ ïðîâåðÿëàñü ãèïîòåçà î ñîãëàñîâàíèè ýì-
ïèðè÷åñêèõ äàííûõ ñ íåãàòèâíûì áèíîìèàëü-
íûì ðàñïðåäåëåíèåì (ÍÁÐ). Ïàðàìåòðû ýòîãî
ðàñïðåäåëåíèÿ îáîçíà÷èëè k è p, èõ ñìûñë
îáúÿñíÿåòñÿ â ðàçäåëå, ïîñâÿùåííîì àíàëèçó
÷àñòîòíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ÷èñëåííîñòè öåñòîä
íà áóðîçóáêàõ.

58



Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Â òàáëèöå ïðåäñòàâëåíû äàííûå ïî äèíà-
ìèêå ÷èñëåííîñòè öåñòîä D. diaphana, ïàðàçè-
òèðóþùèõ íà áóðîçóáêàõ (ä. Ìàëàÿ Ãîìñåëüãà,
Êàðåëèÿ, Ðîññèÿ). Ìåæãîäîâûå èçìåíåíèÿ
âñòðå÷àåìîñòè öåñòîä ïîêàçàëè, ÷òî çàðàæå-
íèå çâåðüêîâ øèðîêî âàðüèðóåò â çàâèñèìîñòè
îò ãîäà è òèïà èññëåäîâàííûõ áèîòîïîâ. Ñðåä-
íèå ìíîãîëåòíèå äàííûå ïî âñòðå÷àåìîñòè
(òàáë.) âàðüèðîâàëè îò 10 äî 63% è èíòåíñèâ-
íîñòè îò 4 äî 34,4 öåñòîäû íà îäíó èññëåäî-
âàííóþ îñîáü. Îòíîñèòåëüíî âûñîêèå âñòðå-

÷àåìîñòü è çàðàæåííîñòü áóðîçóáîê öåñòîäîé
D. diaphana îòìå÷åíû äëÿ áèîòîïà 2 â 1999,
2001, 2006 ãã., áèîòîïà 1 â 1999 ã. è áèîòîïà 3
â 1998, 2004 ãã. 

Â öåëîì âûïîëíåííûå èññëåäîâàíèÿ ïîêà-
çàëè îòñóòñòâèå âûðàæåííîé ñâÿçè ðîñòà çàðà-
æåííîñòè ïàðàçèòîì ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëåííî-
ñòè õîçÿåâ (ðèñ. 2). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ñîêðà-
ùåíèå ÷èñëåííîñòè õîçÿèíà ñîïðîâîæäàåòñÿ è
ñíèæåíèåì, à èíîãäà è ïðàêòè÷åñêè ïîëíûì îò-
ñóòñòâèåì çàðàæåííîñòè áóðîçóáîê öåñòîäîé
(2000, 2002, 2007 ãã.). 
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 / 
,

( , %) ( )
 (D)

k  p 

2 / 1997 25 36 10,96 1574,6 0,08 0,01 
3 / 1997 29 31 3,00 72,4 0,11 0,04 
1 / 1998 16 25 1,19 12,3 0,12 0,10 
3 / 1998 21 43 6,52 156,9 0,15 0,04 
1 / 1999 12 75 25,75 828,0 0,37 0,03 
2 / 1999 14 50 7,14 263,0 0,19 0,03 
3 / 1999 14 27 1,07 4,5 0,18 0,24 
2 / 2001 25 52 3,08 28,6 0,30 0,11 
3 / 2004 13 38 1,77 9,2 0,25 0,19 
2 / 2005 23 30 4,52 155,5 0,10 0,03 
3 / 2005 23 22 1,74 16,7 0,08 0,10 
2 / 2006 19 63 13,69 590,3 0,26 0,02 

 1 

 2 

 3 

1

Ðèñ. 1. Êàðòà ðàñïîëîæåíèÿ èññëåäîâàííûõ áèîòîïîâ (ñòàöèîíàð Ì. Ãîìñåëüãà)

Ïîêàçàòåëè çàðàæåííîñòè è îöåíêà ïàðàìåòðîâ ðàñïðåäåëåíèÿ ÷èñëåííîñòè öåñòîä D. diaphana â ïîïó-
ëÿöèè áóðîçóáêè â ðàçëè÷íûå ãîäû è íà ðàçíûõ áèîòîïàõ (ä. Ì. Ãîìñåëüãà)

.



Èçó÷åíèå èíäèâèäóàëüíûõ îñîáåííîñòåé çà-
ðàæåíèÿ áóðîçóáîê öåñòîäîé D. diaphana ïîêà-
çàëî, ÷òî íåçàâèñèìî îò òèïà áèîòîïà è â ðàç-
íûå ãîäû ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëåííîñòè ïàðàçè-
òà ìîäåëèðóåòñÿ íåãàòèâíûì áèíîìèàëüíûì
ðàñïðåäåëåíèåì. Ñòàòèñòè÷åñêèå ïîêàçàòåëè
÷èñëåííîñòè è îöåíêà ïàðàìåòðà k è p ÍÁÐ
ïðåäñòàâëåíû â òàáëèöå. 

Ñîîòâåòñòâèå ðàñïðåäåëåíèÿ ÷èñëåííîñòè
ïàðàçèòèðóþùèõ öåñòîä ÍÁÐ ïîçâîëÿåò íàì
ïðîâåðèòü ãèïîòåçó î âåðîÿòíîñòíûõ õàðàêòå-
ðèñòèêàõ ïðîöåññà çàðàæåíèÿ áóðîçóáîê è äè-
íàìèêå èçìåíåíèé îòíîøåíèé â ñèñòåìå ïàðà-
çèò – õîçÿèí. Äëÿ áóðîçóáîê çàðàæåííîñòü öåñ-
òîäîé D. diaphana îïðåäåëÿåòñÿ, ãëàâíûì îá-
ðàçîì, âåëè÷èíîé ïîòðåáëåíèÿ ïî÷âåííûõ
áåñïîçâîíî÷íûõ è ïðåèìóùåñòâåííî æåñòêî-
êðûëûõ, ÿâëÿþùèõñÿ ïðîìåæóòî÷íûìè õîçÿå-
âàìè ïàðàçèòà. Ïðè ýòîì îêîí÷àòåëüíîå ÷èñëî
ïðèæèâøèõñÿ öåñòîä çàâèñèò îò ñîïðîòèâëÿå-
ìîñòè õîçÿèíà çàðàæåíèþ. 

Â ïîïóëÿöèè çàðàæåííîñòü îòäåëüíûõ îñî-
áåé õîçÿåâ ìîæåò âàðüèðîâàòü â øèðîêèõ ïðå-
äåëàõ. Ïðè àãðåãèðîâàííîì ðàñïðåäåëåíèè
(ÍÁÐ) çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü õîçÿåâ èìååò ñëàáîå
çàðàæåíèå è ëèøü åäèíè÷íûå îñîáè çàðàæåíû
áîëüøèì ÷èñëîì ïàðàçèòîâ. Â ñèëó ýòîãî
ñðåäíÿÿ çàðàæåííîñòü áóðîçóáîê â ïîïóëÿöèè
(èíäåêñ îáèëèÿ) áóäåò îïðåäåëÿòüñÿ ïàðàìåò-
ðîì k ÍÁÐ, ÷òî õàðàêòåðèçóåò ñîîòíîøåíèå â
ïîïóëÿöèè âîñïðèèì÷èâûõ è íå âîñïðèèì÷è-
âûõ ê çàðàæåíèþ õîçÿåâ. Ïðè âûñîêèõ çíà÷åíè-
ÿõ k àãðåãèðîâàííîñòü óìåíüøàåòñÿ, ò. å. áîëü-
øåå ÷èñëî õîçÿåâ çàðàæàåòñÿ, à ïðè ìàëûõ k
àãðåãèðîâàííîñòü ðàñòåò, óêàçûâàÿ íà òî, ÷òî â
ïðåäåëàõ ïîïóëÿöèè âûäåëÿåòñÿ ãðóïïà âîñ-
ïðèèì÷èâûõ ê çàðàæåíèþ õîçÿåâ. Òàêèì îáðà-
çîì, ïàðàìåòð k ìîæíî èíòåðïðåòèðîâàòü êàê

õàðàêòåðèñòèêó ñòåïåíè àãðåãèðîâàííîñòè çà-
ðàæåííûõ áóðîçóáîê â èññëåäóåìîé ïîïóëÿ-
öèè. 

Îöåíèâàÿ èçìåí÷èâîñòü çíà÷åíèé ïàðàìåò-
ðîâ ðàñïðåäåëåíèÿ öåñòîä íà îáñëåäîâàííûõ
áèîòîïàõ â ðàçíûå ãîäû, ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî
ïàðàìåòð k ÍÁÐ äåìîíñòðèðóåò çíà÷èìóþ
ñâÿçü ñ ïðîöåíòîì çàðàæåíèÿ õîçÿåâ (ðèñ. 3).
Ïî ìåðå ðîñòà ïðîöåíòà çàðàæåííîñòè, îáó-
ñëîâëåííîãî âðåìåíåì (âîçðàñòíûå îñîáåí-
íîñòè çàðàæåíèÿ) è äîçîé çàðàæåíèÿ (÷èñëåí-
íîñòüþ çàðàæåííûõ ïðîìåæóòî÷íûõ õîçÿåâ),
àãðåãèðîâàííîñòü ìîæåò çàêîíîìåðíî óìåíü-
øàòüñÿ. Îäíàêî ñîõðàíåíèå ÍÁÐ öåñòîäû 
D. diaphana ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî äëÿ èñ-
ñëåäîâàííûõ áèîòîïîâ ðîñò ÷èñëåííîñòè ïà-
ðàçèòà êîíòðîëèðóåòñÿ óñòîé÷èâîñòüþ õîçÿåâ
ê çàðàæåíèþ.

Òàêèì îáðàçîì, ñîîòâåòñòâèå ðàñïðåäåëå-
íèÿ ÷èñëåííîñòè öåñòîä ÍÁÐ óêàçûâàåò íà âû-
ðàæåííóþ óñòîé÷èâîñòü ñèñòåìû ïàðàçèò – õî-
çÿèí (öåñòîäû D. diaphana è ïîïóëÿöèè áóðî-
çóáêè). 

Ñîãëàñíî (Taylor, 1961), äèñïåðñèÿ ÷èñëåí-
íîñòè D = à × Ìb, ãäå à è b ïàðàìåòðû, îïðåäå-
ëÿþùèå âçàèìîñâÿçü äèñïåðñèè è ñðåäíåé ÷è-
ñëåííîñòè â ðàçëè÷íûõ óñëîâèÿõ äèíàìèêè ïî-
ïóëÿöèè â ïðîñòðàíñòâå è âî âðåìåíè. Äëÿ åñ-
òåñòâåííûõ è óñòîé÷èâûõ ïîïóëÿöèé æèâîòíûõ
ýêñïîíåíòà b âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ îò 1 äî 2.
Èçó÷åíèå ìíîãîëåòíåé äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè
öåñòîäû D. diaphana ïîêàçàëî, ÷òî äàííûé ïà-
ðàìåòð èìååò çíà÷åíèå, áëèçêîå ê 2, ñâèäå-
òåëüñòâóþùåå òåì ñàìûì îá óñòîé÷èâîì õàðà-
êòåðå âñòðå÷àåìîñòè öåñòîä â ïîïóëÿöèè áóðî-
çóáîê (ðèñ. 4).

Îá óñòîé÷èâîñòè ïàðàçèòî-õîçÿèííûõ îòíî-
øåíèé â ñèñòåìå öåñòîäà – áóðîçóáêà ãîâîðèò
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Ðèñ. 2. Ìíîãîëåòíèå èçìåíåíèÿ îòíîñèòåëüíîé ÷èñëåííîñòè îáûêíîâåííîé áóðîçóáêè è âñòðå÷àåìîñòè öåñ-
òîä D. diaphana (Å, %)



òàêæå è õàðàêòåð âàðüèðîâàíèÿ îöåíîê ïàðàìå-
òðà k â èññëåäîâàííûõ ïîïóëÿöèÿõ, ãäå â áîëü-
øèíñòâå ñëó÷àåâ ìû íàáëþäàåì ïðåèìóùåñò-
âåííîå äîìèíèðîâàíèå ìàëûõ çíà÷åíèé ïàðà-
ìåòðà k. Ïîëó÷åííûå äàííûå ïî ÷èñëåííîñòè
öåñòîäû D. diaphana íà áóðîçóáêàõ ïîêàçûâàþò
âàðèàáåëüíîñòü îöåíîê ïàðàìåòðà k, êîòîðàÿ
èçìåíÿåòñÿ îò 0,082 äî 0,367 (ðèñ. 5).

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ïàðà-
çèòàðíûõ ñèñòåì îñíîâíûì ôàêòîðîì ðîñòà
÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè ïàðàçèòà ÿâëÿåòñÿ íå
ñàìà ÷èñëåííîñòü õîçÿåâ, à ñîîòíîøåíèå âîñ-
ïðèèì÷èâûõ è óñòîé÷èâûõ ê çàðàæåíèþ îñî-
áåé. Èìåííî áëàãîäàðÿ äàííûì óñëîâèÿì 
ïàðàìåòð k îáíàðóæèâàåò òåñíóþ ñâÿçü ñ èç-
ìåíåíèÿìè ÷èñëåííîñòè õîçÿåâ (ðèñ. 6). 
Àãðåãèðîâàííîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ ïàðà-
çèòà óìåíüøàåòñÿ ïðè ïàäåíèè ÷èñëåííîñòè
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Ðèñ. 3. Çàâèñèìîñòü èçìåíåíèÿ îöåíêè ïàðàìåòðà k îò âñòðå÷àåìîñòè (Å, %) öåñòîä D. diaphana
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Ðèñ. 4. Çàâèñèìîñòü äèñïåðñèè (D) îò ñðåäíåé (M) ÷èñëåííîñòè öåñòîä D. diaphana
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Ðèñ. 5. Ðàñïðåäåëåíèå çíà÷åíèé îöåíêè ïàðàìåò-
ðà k ÍÁÐ öåñòîäû D. diaphana:

ïî îñè X – îöåíêà çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðà k, ïî îñè Y – ÷àñòîòû



õîçÿåâ, êîòîðàÿ ñîïðîâîæäàåòñÿ áîëåå ðàâ-
íîìåðíûì çàðàæåíèåì áóðîçóáîê öåñòîäàìè,
à â ïåðèîä ïîäúåìà ÷èñëåííîñòè õîçÿèíà àã-
ðåãèðîâàííîñòü óâåëè÷èâàåòñÿ çà ñ÷åò ðîñòà
äîëè óñòîé÷èâûõ îñîáåé õîçÿåâ ê çàðàæåíèþ
ïàðàçèòîì. 

Ïðîâåäåííûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî
âñòðå÷àåìîñòü öåñòîäû D. diaphana, ïàðàçèòè-
ðóþùåé â êèøå÷íèêå áóðîçóáêè, â èññëåäîâàí-
íûõ áèîòîïàõ è â ðàçíûå ãîäû ìîäåëèðóåòñÿ
ÍÁÐ. Ïîëó÷åííûå äàííûå î õàðàêòåðå âàðüèðî-
âàíèÿ îöåíêè ïàðàìåòðà k ÍÁÐ ïîçâîëÿþò ñó-
äèòü îá óñòîé÷èâîì õàðàêòåðå âçàèìîîòíîøå-
íèé â ñèñòåìå ïàðàçèò – õîçÿèí, ÷òî îïðåäåëÿ-
åòñÿ âûðàæåííûì ïðåîáëàäàíèåì óñòîé÷èâûõ
íàä íåóñòîé÷èâûìè ê çàðàæåíèþ îñîáÿìè â ïî-
ïóëÿöèè õîçÿåâ. 

Ñ ó÷åòîì äèíàìè÷íîãî õàðàêòåðà îòíîøåíèé
â ñèñòåìå ïàðàçèò – õîçÿèí, ñðåäíÿÿ çàðàæåí-
íîñòü (Ì) îòäåëüíûõ îñîáåé õîçÿèíà è åå äèñ-
ïåðñèÿ (D) îïðåäåëÿþòñÿ íå òîëüêî óñòîé÷èâî-
ñòüþ õîçÿåâ, íî è ïðèæèâàåìîñòüþ ïàðàçèòîâ. Â
ñâÿçè ñ ÷åì, êàê íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, îöåíêà ïà-
ðàìåòðà p ÍÁÐ ìîæåò õàðàêòåðèçîâàòü òàêæå è

ïðèæèâàåìîñòü ïàðàçèòîâ. Ïàðàìåòðû k è p ÍÁÐ

âçàèìîñâÿçàíû:           M, ïðè ýòîì p = M/D,

ò. å. äàííûé ïîêàçàòåëü îïèñûâàåò èçìåí÷è-
âîñòü äèñïåðñèè ïðè óâåëè÷åíèè ñðåäíåé ÷èñ-
ëåííîñòè ïàðàçèòà â ïîïóëÿöèè. Êàê áûëî ïîêà-
çàíî (Taylor, 1961), äèñïåðñèÿ è ñðåäíÿÿ çàðà-
æåííîñòü âçàèìîñâÿçàíû è äëÿ D. diaphana
îïèñûâàåòñÿ ðåãðåññèîííûì óðàâíåíèåì 
D = 6,17 M1,8. Îáíàðóæåííàÿ îáðàòíàÿ ñâÿçü
îöåíêè ïàðàìåòðà p ÍÁÐ ñî ñðåäíåé çàðàæåí-
íîñòüþ (ðèñ. 7) óêàçûâàåò íà òî, ÷òî ïðè óâåëè-
÷åíèè èíòåíñèâíîñòè çàðàæåíèÿ ðàñòåò íå
òîëüêî ñîïðîòèâëÿåìîñòü õîçÿèíà ê çàðàæå-
íèþ, íî è ïàäàåò ïðèæèâàåìîñòü ïàðàçèòîâ.
Ïðè âûñîêîé èíòåíñèâíîñòè çàðàæåíèÿ ïðîèñ-
õîäèò ñíèæåíèå ïðèæèâàåìîñòè ïàðàçèòà â
ñâÿçè ñ óâåëè÷åíèåì êîíêóðåíöèè çà ìåñòà
îáèòàíèÿ è ïèùåâûå ðåñóðñû. Òàêèì îáðàçîì,
ñðàáàòûâàåò ìåõàíèçì îáðàòíîé ñâÿçè, îãðà-
íè÷èâàþùèé ñìåðòíîñòü õîçÿåâ, âûçâàííóþ
âûñîêèì çàðàæåíèåì. È íàîáîðîò, åñëè ð áëè-
çêî ê åäèíèöå, òî ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëåííîñòè
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Ðèñ. 6. Çàâèñèìîñòü îöåíêè ïàðàìåòðà k ÍÁÐ öåñòîä D. diaphana îò ñðåäíåé ÷èñëåí-
íîñòè îáûêíîâåííîé áóðîçóáêè
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Ðèñ. 7. Çàâèñèìîñòü îöåíêè ïàðàìåòðà p îò ñðåäíåé ÷èñëåííîñòè (M) öåñòîä D. diaphana
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áëèçêî ê ðàñïðåäåëåíèþ Ïóàññîíà è òåðÿåò àã-
ðåãèðîâàííîñòü. Ýòî çíà÷èò, ÷òî ïîïóëÿöèÿ õî-
çÿèíà îäíîðîäíà ïî óñòîé÷èâîñòè, è îí âîîáùå
íå îêàçûâàåò ðåãóëèðóþùåãî âëèÿíèÿ íà ÷èñ-
ëåííîñòü ïîñåëèâøèõñÿ íà íåì ïàðàçèòîâ, ò. å.
ïðèæèâàåìîñòü ïàðàçèòîâ ìàêñèìàëüíà.

Èññëåäîâàííàÿ ïîïóëÿöèÿ öåñòîäû 
D. diaphana, îáèòàþùàÿ íà îáûêíîâåííîé áó-
ðîçóáêå, â çàâèñèìîñòè îò áèîòîïà è â ðàçíûå
ãîäû õàðàêòåðèçóåòñÿ èçìåí÷èâîñòüþ îöåíêè
ïàðàìåòðà p ÍÁÐ îò 0,02 äî 0,24, ïðè ñðåäíåé
0,08. Ïðè ýòîì ñëåäóåò îòìåòèòü âûðàæåííîå
ïðåîáëàäàíèå ìàëûõ çíà÷åíèé p, ñâèäåòåëüñò-
âóþùèõ î íèçêîé âûæèâàåìîñòè ïàðàçèòîâ. Òà-
êèì îáðàçîì, óñòîé÷èâûé õàðàêòåð èññëåäî-
âàííîé ñèñòåìû ïàðàçèò – õîçÿèí ïîääåðæèâà-
åòñÿ ïðåîáëàäàíèåì ìàëûõ çíà÷åíèé îöåíêè
ïàðàìåòðà p ÍÁÐ (ðèñ. 8).

Çàêëþ÷åíèå 

Â ñîâðåìåííîé ëèòåðàòóðå ñóùåñòâóåò ìíî-
ãî ïðèìåðîâ ìîäåëèðîâàíèÿ äèíàìèêè ïàðàçè-
òàðíîãî çàðàæåíèÿ, êîòîðûå îñíîâûâàþòñÿ íà
èñïîëüçîâàíèè ïîíÿòèé àãðåãèðîâàííîãî ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ è ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî
èìåííî ãåòåðîãåííîñòü õîçÿåâ ïî óñòîé÷èâîñòè
ÿâëÿåòñÿ óñëîâèåì ôîðìèðîâàíèÿ ïåðåðàññå-
ÿííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ïàðàçèòîâ â ïîïóëÿöèè
õîçÿåâ (Èåøêî, 1988; Anderson, May 1978; May,
Anderson, 1978; Kennedy, 1984; Roberts, 1995;
Roberts et al., 1995). Ñðàâíèòåëüíîå èçó÷åíèå
òåîðåòè÷åñêèõ ìîäåëåé è èñïîëüçîâàíèå ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ ïîêàçûâàþò, ÷òî èíäè-
âèäóàëüíûå ðàçëè÷èÿ õîçÿåâ ïî âîñïðèèì÷èâî-
ñòè ê çàðàæåíèþ ïàðàçèòîì çàâèñÿò òàêæå îò
äîçû çàðàæåíèÿ, ïðîÿâëåíèÿ èììóííîé çàùè-
òû, âîçðàñòà, ïðåäðàñïîëîæåííîñòè õîçÿåâ ê
çàðàæåíèþ è îáóñëîâëåííîé ïàðàçèòîì ñìåðò-
íîñòè õîçÿåâ (Tallis, Leyton, 1966; Anderson,
Gordon, 1982; Pacala, Dobson, 1988; Woolhouse,
1992; Hudson, Dobson, 1995; Roberts, 1995;
Roberts et al., 1995; Smit et al., 1995).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî áîëüøèíñòâî óñïåø-
íûõ ìîäåëåé áûëè ïîëó÷åíû íà îñíîâå ýêñïå-
ðèìåíòàëüíûõ çàðàæåíèé, êîãäà óäàâàëîñü
êîíòðîëèðîâàòü óñëîâèÿ è äîçó çàðàæåíèÿ èëè
ãåòåðîãåííîñòü õîçÿåâ (âîçðàñò, ïîë è äð.).
Ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî ðàáîò ïî-
ñâÿùåíî ìîäåëèðîâàíèþ çàðàæåíèÿ ïàðàçèòà-
ìè ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé æèâîòíûõ. Â ýòîé
ñâÿçè íàøà ðàáîòà ïî èçó÷åíèþ ìíîãîëåòíåé
äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè è õàðàêòåðà ðàñïðåäå-
ëåíèÿ D. diaphana â ïîïóëÿöèè îáûêíîâåííîé
áóðîçóáêè ïîêàçûâàåò âîçìîæíîñòü èñïîëüçî-
âàíèÿ èìåþùèõñÿ äàííûõ äëÿ óñïåøíîãî ìîäå-
ëèðîâàíèÿ çàðàæåíèÿ è èíòåðïðåòàöèè îñíîâ-
íûõ ïàðàìåòðîâ ðàñïðåäåëåíèÿ. Ãëàâíûé 
âûâîä, ñëåäóþùèé èç ýòèõ ðàáîò, óêàçûâàåò,
÷òî èìåííî ÍÁÐ ÿâëÿåòñÿ êëþ÷åâîé ìîäåëüþ,
îïèñûâàþùåé âçàèìîäåéñòâèå â ñèñòåìå ïà-
ðàçèò – õîçÿèí, â ñëó÷àå óñòîé÷èâîãî õàðàêòåðà
âçàèìîäåéñòâèÿ âèäîâ. 

Êàê íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, ÍÁÐ êàê ñìåøàí-
íûé òèï ðàñïðåäåëåíèÿ, âêëþ÷àþùèé ðàñïðå-
äåëåíèå Ïóàññîíà è Ãàììà, ìîäåëèðóåò âàæ-
íåéøèé ïðèíöèï âçàèìîäåéñòâèÿ â ñèñòåìå
ïàðàçèò – õîçÿèí – ýòî óñòîé÷èâîñòü. Ñóùåñò-
âóþùèå ïðèðîäíûå ïàðàçèòàðíûå ñèñòåìû óñ-
òîé÷èâû, è âàæíûì óñëîâèåì ýòîãî ñëóæèò òîò
ôàêò, ÷òî çàðàæåíèå ïàðàçèòîì íå íàïðàâëåíî
íà âûðàáîòêó è ñåëåêöèþ õîçÿåâ íà ãåíåòè÷åñ-
êè çàêðåïëåííóþ ðåçèñòåíòíîñòü ê ïàðàçèòó.
Çàðàæåíèå òåì èëè èíûì êîëè÷åñòâîì ïàðàçè-
òîâ ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì äåéñòâèÿ äâóõ ðàçíî-
íàïðàâëåííûõ ôàêòîðîâ, ôîðìàëüíî îïðåäå-
ëÿåìûõ êàê ñîïðîòèâëÿåìîñòü õîçÿèíà è ïðè-
æèâàåìîñòü ïàðàçèòà. Â ýòîé ñâÿçè, ñîãëàñíî
íàøèì èññëåäîâàíèÿì, îöåíêè ïàðàìåòðîâ k è
ð ÍÁÐ ìîãóò áûòü èíòåðïðåòèðîâàíû êàê ïîêà-
çàòåëè äèíàìèêè âçàèìîäåéñòâèÿ â ñèñòåìå
ïàðàçèò – õîçÿèí. Ïðè ýòîì k õàðàêòåðèçóåò èç-
ìåíåíèÿ âåðîÿòíîñòè çàðàæåíèÿ õîçÿèíà, ñâÿ-
çàííûå ñ ðàçëè÷èÿìè â èíäèâèäóàëüíîé óñòîé-
÷èâîñòè, ñèëå èììóííûõ ðåàêöèé õîçÿåâ, à ð
îïðåäåëÿåò óñïåõ ðàçìíîæåíèÿ èëè ïðèæèâàå-
ìîñòè ïàðàçèòîâ. Ïî íàøåìó ìíåíèþ, ïðîâåäå-
íèå ïîäîáíûõ èññëåäîâàíèé èìååò õîðîøèå
ïåðñïåêòèâû â ðàçâèòèè ïîíèìàíèÿ ïðèðîäû
ïàðàçèòèçìà, åãî ìåñòà è ðîëè â ñóùåñòâîâà-
íèè è äèíàìèêå ñîîáùåñòâ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîä-
äåðæêå ÔÖÏ «Èññëåäîâàíèÿ è ðàçðàáîòêè ïî
ïðèîðèòåòíûì íàïðàâëåíèÿì íàó÷íî-òåõíî-
ëîãè÷åñêîãî êîìïëåêñà Ðîññèè íà 2007–
2012 ãîäû» (¹ 02.512.11.2171).
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