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АННОТАЦИЯ

Исследовали изменения массы тела живых двустворчатых моллюсков Pisidium amnicum и массу их 
раковины,  сравнивая моллюсков,  зараженных трематодами Allocreadium crassum,  Phyllodistomum folium 
и Bunodera spp.,  с незараженными особями. Средняя масса моллюска и раковины у особей,  зараженных 
A. crassum,  была достоверно  меньше,  чем у незараженных. Показатели моллюсков,  зараженных P. foli-
um и Bunodera spp.,  не отличались от контроля,  за исключением массы живых моллюсков,  зараженных 
Bunodera spp. Моллюски,  зараженные зрелыми метацеркариями A. crassum, имели легкую и хрупкую 
раковину,  масса которой (25,6 мг) была в среднем в 3 раза меньше,  чем у незараженных моллюсков 
(74,1 мг). У моллюсков с незрелыми метацеркариями средняя масса раковины не отличалась от тако-
вой у незараженных моллюсков. Полученные результаты рассматриваются с точки зрения гипотезы об 
адаптивном манипулировании фенотипом хозяина.

Ключевые слова: манипулирование фенотипом,  моллюск Pisidium, трематоды,  Allocreadium crassum.

женных моллюсков может быть больше,  чем 
у незараженных [Layman et al., 1996a; Kau-
fer et al., 2002; Ong et al., 2004]. Моллюски ча-
сто  поедаются рыбами. Ухудшение защитных 
свойств раковины существенно  повышает до-
ступность моллюсков [Ивлев,  1955] и,  следо-
вательно,  снижает их приспособленность.

Передача инвазионных,  т. е. готовых к за-
ражению метацеркарий трематод,  к  окон-
чательному хозяину происходит чаще всего  
через поедание предыдущего  хозяина. Много-

ВВЕДЕНИЕ

У моллюсков,  первых промежуточных хо-
зяев трематод,  иногда наблюдается истонче-
ние и  уменьшение массы раковины [Davies, 
Erasmus, 1984; Shaw, Erasmus, 1987; White et 
al., 2005; Mostafa, 2007]. Эти изменения проис-
ходят вследствие нарушения обмена веществ,  
в частности кальциевого  обмена,  что  приво-
дит к снижению содержания кальция в рако-
винах и делает их более хрупкими. При этом 
содержание кальция в мягких тканях у зара-
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численные примеры манипулирования фено-
типом хозяина (host manipulation hypothesis) 
[Bethel, Holmes, 1973; Dawkins, 1989; Par- 
ker et al., 2009; Thomas et al., 2010; Hafer, 2016; 
Heil, 2016; Гопко,  Михеев,  2017;  Hernandez-
Caballero, 2022] обычно  связаны с этим этапом 
трансмиссии (trophically transmitted parasites). 
Суть гипотезы о  манипулировании заключа-
ется в том,  что  инвазионный паразит меняет 
поведение,  внешний облик или биотопичес- 
кое предпочтение промежуточного  хозяина 
таким образом,  что  делает его  более доступ-
ным и привлекательным для следующего  хо-
зяина,  чем незараженный организм того  же 
вида. Больше всего  исследований по  манипу-
лированию фенотипом хозяина трематодами 
выполнено  на рыбах (обычный второй про-
межуточный хозяин),  в которых развивают-
ся метацеркарии,  попадающие в окончатель-
ных хозяев-птиц при поедании рыбы.

Примеров модификаций паразитами фе-
нотипа моллюска,  который служит первым 
и  единственным промежуточным хозяином 
трематод (диксенные паразиты),  известно  
немного  [Swennen, Ching, 1974; Михайлова 
и др.,  1988;  Lim, Green, 1991; Huxham et al., 
1995]. Как показали Р. Пуле и П. Эделар  с со-
авторами,  попытки интерпретировать моди-
фикации фенотипа зараженного  моллюска как 
манипулирование редко  были убедительными 
[Poulin, 2000; Edelaar et al., 2003]. Среди трема-
тод с диксенным циклом есть виды,  выделя-
ющие в воду церкарий,  а также виды,  у ко-
торых церкарии уже в моллюске развиваются 
в  метацеркарий,  способных заражать окон-
чательного  хозяина. Паразит попадает в него  
при поедании зараженного  моллюска. Приме-
рами служат трематоды рода Microphallus,  
метацеркарии которых паразитируют у брю-
хоногих моллюсков рода Littorina [Михайлова 
и др.,  1988],  а также трематоды Parvatrema af-
finis (Jameson et Nicoll, 1913),  личинки которой 
заражают двустворчатого  моллюска Macoma 
balthica (L., 1758) [Swennen, Ching, 1974]. Окон-
чательным хозяином этих трематод служат 
птицы,  поедающие моллюсков. Для метацер-
карий Allocreadium crassum,  паразитирующих 
у двустворчатого  моллюска Pisidium amnicum, 
окончательным хозяином служат рыбы.

Для проверки гипотезы о   манипулиро-
вании трематодами фенотипом моллюска-
хозяина мы выбрали широко  распространен-

ную в  пресных водах двустворку Pisidium 
amnicum и паразитирующих в ней трематод: 
Phyllodistomum folium Braun, 1899, Bunode-
ra spp.,  имеющих стадию свободно  плаваю-
щих церкарий,  и Allocreadium crassum. У по-
следнего  вида такой стадии нет. Мы обратили 
внимание на то,  что  зараженные A. crassum 
моллюски нередко  имели очень хрупкую ра-
ковину. Эту особенность отметили и другие ав-
торы [Niewiadomska, Valtonen, 2007]. Мы по-
лагаем,  что  A. crassum может уменьшать 
прочность раковины моллюска-хозяина,  повы-
шая тем самым его  доступность для оконча-
тельного  хозяина. Для двух других паразитов 
снижение защищенности моллюска невы-
годно,  так как его  преждевременная гибель 
привела бы к сокращению периода бесполого  
размножения. Кроме того,  мы проверяли воз-
можность разного  влияния на прочность ра-
ковины хозяина незрелыми и зрелыми личин-
ками. Такая проверка возможна только  для 
системы A. crassum – ​P. amnicum,  в которой 
метацеркарии формируются внутри моллюска.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Двустворчатый моллюск Pisidium amni-
cum Müller,  1774 (речная горошинка) слу-
жит первым промежуточным хозяином для 
нескольких видов трематод: Bunodera lucio-
percae luciopercae Müller, 1776, B. l. acerina 
Roitman et Sokolov, 1999 [Соколов и др.,  2006;  
Petkevičiūtė et al., 2012], Phyllodistomum foli-
um [Petkevičiūtė et al., 2015], Allocreadium cras-
sum (Wesenberg-Lund, 1934) [Petkevičiūtė et al., 
2023]. Систематическое положение последнего  
вида долгое время оставалось неясным,  его  
личинка в моллюске была известна под назва-
нием Cercariaeum crassum (Wesenberg-Lund, 
1934). Часть жизненного  цикла этой тремато-
ды,  протекающая в моллюске,  уникальна для 
представителей семейства Allocreadiidae. Ти-
пичные для аллокреадиид церкарии,  не выхо-
дя из редий,  превращаются в неинцистиро-
ванных метацеркарий. Число  зрелых личинок 
в редии может быть более 40 [Niewiadomska,  
Valtonen,  2007]. Зараженность моллюсков пар-
тенитами A. crassum в естественных популя-
циях невысокая,  от 1,7 до  9 %  [Жохов,  1990,  
1991;  Rantanen et al., 1998].

Моллюски были собраны в различных ре-
ках Ярославской области. Для сравнительного  
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изучения выбраны особи с длиной раковины 
8–9  мм (возраст 1–2+),  собранные в  авгу-
сте – сентябре. Именно  в этот период найде-
но  большинство  зрелых микрогемипопуляций 
партенит A. crassum, содержащих крупные 
редии,  заполненные большим количеством 
метацеркарий (рис. 1). Незрелые микрогеми-
популяции содержали редии с метацеркария-
ми,  хвостатыми церкариями и молодые редии 
с  зародышевыми шарами. Перед взвешива-
нием на аналитических весах каждого  мол-
люска тщательно  промокали фильтроваль-
ной бумагой,  подсушивали в течение 30 мин 
и снова промокали. После взвешивания мол-
люсков вскрывали,  определяли заражен-
ность партенитами и церкариями,  тщатель-
но  выскребали все мягкие ткани,  особенно  
остатки мышц-замыкателей. Раковины мол-
люсков высушивали в сушильном шкафу при 
100 °С в течение одного  часа и снова взвеши-
вали на весах. Все моллюски были разделены 
на пять групп: незараженные моллюски (54 
экз.),  зараженные зрелыми A. crassum (16),  
зараженные незрелыми A. crassum (14),  за-
раженные Phyllodistomum folium (23),  зара-
женные Bunodera spp. (40). Определяли мас-
су живого  моллюска и массу раковины (мг),  
а также массу раковины как процент от мас-
сы живого  моллюска. Моллюски,  зараженные 
P. folium и Bunodera spp.,  активно  выделя-
ли церкарий. Контрольной группой служили 
незараженные моллюски,  с  которыми срав-
нивали остальные группы. Все выборки удов-
летворяли критерию нормальности Шапи-
ро  – Уилка. Сравнение выборок проводили 

с помощью дисперсионного  анализа и двух-
выборочного  критерия Стьюдента с различ-
ными дисперсиями.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Средняя масса (мг) моллюска и  ракови-
ны у особей,  зараженных Allocreadium cras-
sum,  была достоверно  меньше,  чем у неза-
раженных особей (таблица). Все показатели 
моллюсков,  зараженных Phyllodistomum fo-
lium и Bunodera spp., не отличались от кон-
троля,  за исключением живой массы зара-
женных Bunodera spp. моллюсков. Последние 
весили несколько  меньше незараженных осо-
бей (P = 0,038) (см. таблицу).

Мы разделили всех зараженных A. cras-
sum моллюсков на две группы: зараженные 
зрелыми и  незрелыми личинками. У  мол-
люсков со  зрелыми метацеркариями масса 
раковины не превышала 29 %  массы живо-
го  моллюска,  с незрелыми – ​достигала 51 %  
(см. таблицу). Разделение зараженных A. cras-
sum моллюсков на группы показало,  что  осо-
би со зрелыми метацеркариями имели легкую 
и хрупкую раковину,  масса которой (25,6 мг) 
была в среднем в 3 раза меньше,  чем у неза-
раженных моллюсков (74,1  мг) (P  = 0,0002). 
У  моллюсков с  незрелыми метацеркариями 
средняя масса раковины (69,1 мг) достовер-
но  не отличалась от таковой у незараженных 
моллюсков (P = 0,44) (см. таблицу).

ОБСУЖДЕНИЕ

Успех передачи личинок окончательно-
му хозяину у диксенных трематод зависит от 
морфологических,  поведенческих и экологи-
ческих адаптаций,  затрагивающих как па-
разита,  так и  первого  промежуточного  хо-
зяина моллюска [Combes et al., 1994]. Вклад 
в  адаптации у  трематод,  выделяющих сво-
бодно  плавающих церкарий,  направлен в ос-
новном на повышение их численности,  при-
влекательности и доступности окончательному 
хозяину или способности проникать в хозяи-
на нетрофическим путем. Трематоды,  дости-
гающие стадии метацеркарий в моллюске – ​
первом промежуточном хозяине,  и способные 
заражать окончательного  хозяина при поеда-
нии этого  моллюска,  “заинтересованы” в по-
вышении его  доступности для окончательного  

Рис. 1. Редии с инвазионными метацеркариями Al-
locreadium crassum из моллюска Pisidium amnicum 
(a –  ​окраска квасцовым кармином;  б –  ​прижизнен-

ная окраска нейтральным красным)
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хозяина. Одна из распространенных модифи-
каций поведения и экологии зараженных мол-
люсков связана с изменениями их биотопичес- 
ких предпочтений и  поведения (например,  
[Михайлова,  1988;  Lim, Green, 1991; Huxham 
et al., 1995]). Для окончательного  хозяина дик-
сенной трематоды,  в которого  паразит попа-
дает при поедании зараженного  моллюска,  
важно  не только  обнаружить и схватить мол-
люска,  но  и разрушить его  раковину.

Рассматривая декальцинацию и  умень-
шение прочности раковины у первых проме-
жуточных хозяев,  моллюсков,  как адаптив-
ное манипулирование фенотипом хозяина,  мы 

считаем,  что  этот механизм наиболее вероя-
тен в паре Allocreadium crassum – ​Pisidium 
amnicum. В пользу этого  предположения го-
ворят следующие факты. Окончательный хо-
зяин,  карповая рыба,  не всегда может разру-
шить раковину этого  моллюска (P. amnicum 
имеет очень прочную раковину). Метацерка-
рии A. crassum могут попасть в рыбу только  
при поедании моллюска,  что  требует разру-
шения раковины. Рыбе гораздо  легче спра-
виться с  моллюском с  декальцинированной 
хрупкой раковиной. Зараженные моллюс- 
ки могут содержать несколько  сотен зре-
лых метацеркарий A. crassum,  что  приводит  

Сравнение общей массы (мг) и массы раковины незараженных (контроль) моллюсков Pisidium amnicum  
с моллюсками, зараженными Allocreadium crassum, Phyllodistomum folium и Bunodera spp. 

Среднее ± SE Пределы N df P

Незараженные моллюски

Масса моллюска 165 ± 5,4 100–260 54 – –

Масса раковины 73,4 ± 3,7 38–134 – –

Масса раковины,  %  от массы моллюска 43,8 ± 1,39 30–61 – –

Зараженные Allocreadium crassum

Масса моллюска 139,6±6,47 77–210 30 67 0,004

Масса раковины 46,6±4,69 16–103 65 0,0002

Масса раковины,  %  от массы моллюска 30,9±1,94 16,5–51 58 0,0003

Зараженные Allocreadium crassum (зрелые)

Масса моллюска 112,9 ± 5,7 77–170 16 44 0,0004

Масса раковины 25,6 ± 2,1 16–48 68 0,0002

Масса раковины,  %  от массы моллюска 22,2 ± 0,99 16,5–28,2 64 0,0005

Зараженные Allocreadium crassum (незрелые)

Масса моллюска 168,1 ± 6,4 128–210 14 34 0,7

Масса раковины 69,1 ± 5,1 42–103 28 0,44

Масса раковины,  %  от массы моллюска 40,6 ± 1,8 32–51 30 0,086

Зараженные Phyllodistomum folium

Масса моллюска 154,1 ± 7,1 100–225 23 48 0,24

Масса раковины 74,4 ± 4 43–114 58 0,99

Масса раковины,  %  от массы моллюска 47,9 ± 0,9 40,6–57 75 0,051

Зараженные Bunodera spp.

Масса моллюска 150 ± 4,6 100–220 40 92 0,038

Масса раковины 69,8 ± 2,59 43–109 88 0,34

Масса раковины,  %  от массы моллюска 46,5 ± 1,02 33–64 90 0,28

П р и м е ч а н и е.  N – ​размер  выборки;  df и P – ​параметры сравнения с контролем.
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к декальцинации раковины. Мы обнаружили 
трехкратное снижение массы раковины у по-
добных P. amnicum. У близкого  по  размеру 
морского  двустворчатого  моллюска Maco-
ma baltica,  хозяина трематоды Microphallus 
pygmaeus (Levinsen, 1881),  имеющей сходный 
жизненный цикл,  раковина остается столь же 
прочной,  как и у незараженного  моллюска,  
что  не мешает птицам (дефинитивным хозяе-
вам) поедать моллюсков и заражаться трема-
тодой. Птицы заглатывают мелких моллюсков 
целиком,  а разрушение раковин происходит 
уже в перемалывающем желудке под воздей-
ствием мощных пищеварительных соков [Si-
monová et al., 2016]. Хрупкость и  прочность 
раковины здесь не имеют принципиального  
значения. В пользу манипулирования в случае 
с A. crassum – ​P. amnicum говорит также об-
наруженное нами нарушение прочности рако-
вины только  у моллюсков со  зрелыми парази- 
тами;  у моллюсков с незрелыми личинками 
она остается столь же прочной,  что  и у неза-
раженных. От повышения доступности про-
межуточного  хозяина выгоду получает лишь 
зрелый паразит,  незрелый заинтересован 
в сохранении хозяина. Подобное “дифферен-
цированное манипулирование” наблюдалось 
у других паразитов и нашло  как эмпириче-
ское [Dianne et al., 2011; Гопко,  Михеев,  2017],  
так и теоретическое подтверждение – ​ гипо-
теза о  защите хозяина [predation suppression, 
Parker et al., 2009].

Представления о  механизмах кальциевого  
обмена и декальцинации раковин у заражен-

ных моллюсков крайне противоречивы. У мол-
люска llyanassa obsolete (Say, 1822), заражен-
ного  трематодой Zoogonus lasius (Leidy, 1891),  
содержание кальция в  раковине по  сравне-
нию с незараженными моллюсками повыша-
лось,  но  заражение другими видами трема-
тод подобного  эффекта не вызывало  [Cheng et 
al., 1983]. У моллюска Biomphalaria alexandrina 
(Ehrenberg,  1831), зараженного  трематодами 
Echinostoma liei (Jeyarassasingam, Heyneman, 
Lim & Mansour, 1972) и Schistosoma mansoni 
Sambon,  1907,  содержание кальция в рако-
винах у зараженных и незараженных особей 
не различалось в одном водоеме и различа-
лось в другом [Osama et al.,  2013]. В системе 
“Biomphalaria glabrata (Say,  1818) – ​Echinos-
toma caproni Richard,  1964” содержание каль-
ция в мягких тканях у зараженных и незара-
женных моллюсков не различалось [Layman 
et al., 1996b]. В нескольких других системах 
“трематоды – моллюск” у зараженных мол-
люсков содержание кальция в мягких тканях 
(раковины не исследовались) было  значитель-
но  выше,  чем у  незараженных моллюсков 
[Layman et al., 1996a; Kaufer et al., 2002; Ong 
et al., 2004]. У моллюска Biomphalaria glabra-
ta кальций содержится в  специализирован-
ных кальциевых клетках трех типов,  разбро-
санных по  всему телу [Davies, Erasmus, 1984]. 
При заражении Schistosoma mansoni кальций 
вымывался из клеток типа А и из раковины 
моллюска. Церкарии S. mansoni связывали 
большое количество  кальция в своих преаце-
табулярных железах,  что  происходит,  веро-

Рис. 2. Масса раковины (%  от общей массы моллюска) Pisidium amnicum,  зараженного  
трематодами Allocreadium crassum, Phyllodistomum folium и Bunodera spp. Контроль –  ​

незараженные моллюски. Приведены средние значения и SE



71

ятно,  за счет кальция в раковине и гемолим-
фе моллюска [Davies, Erasmus, 1984; Mostafa, 
2007]. В результате у моллюсков,  продуциру-
ющих церкарий,  снижалось содержание каль-
ция в раковинах,  что  приводило  к их утонче-
нию и хрупкости [Davies, Erasmus, 1984; White 
et al., 2005; Osama et al., 2013]. Вынос кальция 
свободноживущими церкариями как механизм 
декальцинации раковины пока установлен 
только  для церкарий S. mansoni,  паразитиру-
ющих у Biomphalaria [Davies,  Erasmus,  1984;  
Mostafa,  2007]. У  Allocreadium crassum нет 
свободноживущих церкарий,  которые могли 
бы выносить кальций из моллюска. В данной 
системе “A. crassum – ​P. amnicum”,  очевид-
но,  существует иной механизм декальцина-
ции раковины.

Среди модификаций фенотипа у заражен-
ных диксенными трематодами моллюсков 
чаще всего  наблюдались изменения их био-
топических предпочтений и поведения. Цер-
карии Microphallus pygmaeus развиваются 
в спороцистах до  стадии метацеркарии в брю-
хоногом моллюске рода Littorina. Все моллю-
ски,  остающиеся во  время отлива на поверх-
ности макрофитов и доступные окончательным 
хозяевам (птицы),  заражены зрелыми мета-
церкариями M. pygmaeus, в отличие от мол-
люсков,  укрывшихся в  зарослях. Распреде-
ление моллюсков,  зараженных незрелыми 
личинками,  не отличалось от незараженных 
[Михайлова и др.,  1988]. Моллюски Hydrobia 
ulvae (Pennant, 1777),  промежуточные хозяева 
ряда видов трематод,  образующих метацерка-
рии в спороцистах,  обитают на илистом грун-
те. Во  время отлива моллюски зарываются 
в грунт. Моллюски,  зараженные метацерка-
риями,  с меньшей вероятностью зарываются 
в ил,  чем незараженные особи. Зараженность 
моллюсков на поверхности грунта (76 %) была 
намного  выше,  чем зарывшихся в ил (25 %) 
[Huxham et al., 1995],  что  облегчало  птицам 
обнаружение и поедание моллюсков. Сходные 
изменения поведения можно  ожидать и у за-
раженных зрелыми метацеркариями A. cras-
sum двустворок P. amnicum,  но  это  предпо-
ложение нуждается в проверке в естественных 
условиях или в лабораторных экспериментах.

Декальцинация раковины зараженных тре-
матодами моллюсков,  судя по  имеющимся 
данным,  – ​не слишком частое явление. Меха-
низмы и адаптивное значение этого  явления 

могут быть разными. Потеря массы ракови-
ны моллюсками Biomphalaria,  зараженны-
ми Schistosoma mansoni,  вероятно,  связана 
с конкуренцией за кальций между паразитом 
и  моллюском. Уменьшение прочности рако-
вины,  из-за чего  моллюски становятся более 
легкой добычей хищников,  не дает никаких 
адаптивных преимуществ паразиту. Стратегия 
этого  паразита направлена на максимальное 
повышение продукции церкарий,  что  повы-
шает вероятность их встречи с окончатель-
ным хозяином. Уменьшение прочности ракови-
ны в данном случае,  по-видимому,  является 
побочным эффектом очень активного  исполь-
зования кальция при бесполом размножении 
паразитов в моллюске [Davies, Erasmus, 1984; 
Mostafa, 2007]. Другая картина наблюдается 
в системе “Allocreadium crassum – ​ Pisidium 
amnicum”. Трехкратное снижение массы ра-
ковины у моллюсков со  зрелыми метацерка-
риями дает очевидное адаптивное преимуще-
ство  паразиту,  повышая эффективность его  
передачи окончательному хозяину (карповые 
рыбы). Заражение того  же моллюска другими 
трематодами (Phyllodistomum folium и Buno-
dera),  передающимися следующему хозяину 
через стадию свободноживущей церкарии,  
судя по  нашим данным,  никак не влияет на 
массу и прочность раковины.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Разнообразие и механизмы адаптаций,  по-
вышающих успех трансмиссии паразитов,  
необходимо  оценивать,  принимая во  внима-
ние не только  свойства паразитов и  их хо-
зяев,  но  и экологическую ситуацию (обеспе-
ченность ресурсами,  продуктивность,  пресс 
хищников),  в которой реализуются взаимо-
действия в системах “паразит – ​хозяин”. На-
пример,  при высоком прессе хищников и низ-
кой экстенсивности заражения моллюсков 
трематодами гибель зараженного  моллюска – ​
большая потеря для паразита. В такой ситу-
ации потеря кальция и уменьшение прочно-
сти раковины моллюска-хозяина невыгодны 
паразиту.

Для диксенных трематод,  лишенных 
стадии свободноживущих церкарий и  по-
падающих в  следующего  хозяина через 
поедание моллюска,  важно,  кто  служит окон-
чательным хозяином. При поедании моллюска  



72

птицами не так важно,  сколь прочной будет 
раковина. Если окончательный хозяин – рыба,  
то  манипулирование фенотипом хозяина долж-
но  включать уменьшение прочности ракови-
ны зараженного  моллюска. Однако,  как в том,  
так и другом случае наиболее существенным 
элементом манипулирования служит,  вероят-
но,  изменение поведения зараженного  хозяина 
и его  пространственного  распределения,  что  
делает его  более заметным для окончательных 
хозяев. Один из наиболее ярких примеров ма-
нипулирования фенотипом моллюска-хозяина 
(Succinea) показывают диксенные тремато-
ды Leucochloridium spp.,  спороцисты которых 
меняют окраску и поведение моллюсков [We-
solowska, Wesolowski, 2013].

Учет более широкого  экологического  кон-
текста,  в котором происходят взаимодействия 
“паразит – хозяин”,  в некотором смысле воз-
вращают нас в середину прошлого  века,  ког-
да подходы отечественных паразитологов опи-
рались на прочный экологический фундамент,  
а прогрессирующая специализация не разде-
ляла слишком сильно  паразитологию и эко-
логию свободноживущих организмов [Павлов-
ский,  1948;  Беклемишев,  1970].

Работа выполнена в рамках государственно-

го  задания Минобрнауки (№ 121051100100-8 и 

№ FFER-2021-0004).
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Decalcification of a clam shell caused by trematodes:  
side effect or manipulation of the host phenotype?
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Changes in the total weight of live clams Pisidium amnicum and weight of their shells were studied by 
comparing uninfected clams with clams infected with trematods Allocreadium crassum, Phyllodistomum 
folium and Bunodera spp. Mean total and shell weights of clams infected with A. crassum were significantly 
lower than those of uninfected clams. Characteristics of clams infected with P. folium and Bunodera spp. 
were not different from the control with the exception of the weight of clams infected with Bunodera spp. 
Clams infected with mature metacercariae of A. crassum possessed light and fragile shells that weighed on 
average 3 times less than those of uninfected clams (25.6 vs 74.1 g.). The weight of shells of clams with im-
mature metacercariae was not different from that of uninfected clams. The obtained results were analyzed 
from the viewpoint of the hypothesis of adaptive manipulation of the host phenotype.

Key words: manipulation of phenotype, clam Pisidium, trematodes, Allocreadium crassum.


