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ОСОБЕННОСТИ ФУНКЦИОНИРОВАНИЯ ПАРАЗИТАРНОЙ СИСТЕМЫ  

НЕМАТОДЫ HYSTEROTHYLACIUM ADUNCUM (NEMATODA: ANISAKIDAE)  

В ЧЁРНОМ МОРЕ 
 

Впервые проанализированы особенности функционирования паразитарной системы не матоды 

Hysterothylacium aduncum (Nematoda: Anisakidae) в условиях Чѐрного моря. Показана роль хозяев разных 

таксономических и экологических групп в поддержании численности и циркуляции этого вида в экосистеме 

водоѐма. 
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Прежде чем приступить к непосред-

ственному изложению сути проблемы, обозна-

ченной в названии данной статьи, остановимся 

на самом определении понятия «паразитарная 

система». Паразитарная система (ПС) пред-

ставляет собой надпопуляционную категорию, 

составляемую популяцией паразита и популя-

цией(ями) хозяина(ев), участвующего(их) в 

реализации его жизненного цикла и обеспечи-

вающего(их) существование паразита в кон-

кретном биоценозе [1]. Ядром ПС является по-

пуляция паразита, а еѐ «периферийными» эле-

ментами – популяции свободноживущих жи-

вотных, предоставляющих паразиту (предста-

вителям отдельных фаз его жизненного цикла) 

среду обитания. Структура ПС зависит от стра-

тегии жизненного цикла паразита и числа ви-

дов хозяев, участвующих в нѐм, в связи с чем 

они разделяются на дву- и многокомпонент-

ные, простые и сложные. Роль и значимость 

тех или иных хозяев в ПС подчѐркивает их 

распределение по соответствующим категори-

ям, основанием для выделения которых служат 

те или иные аспекты взаимоотношений парази-

та и его хозяев. Существуют разные, зачастую 

даже противоречащие друг друга определения 

той или иной категории хозяев. К примеру, в 

одной из последних публикаций [28] хозяева, 

участвующие в жизненных циклах гельминтов, 

разделены на обязательных и факультативных 

(это определение отнесено как к промежуточ-

ным, так и к окончательным хозяевам), допол-

нительных (с двумя подгруппами), тупиковых 

(с подгруппами собственно каптивных хозяев и 

хозяев-убийц). Несмотря на различия в мето-

дологическом подходе к классификации хозя-

ев, еѐ суть сводится фактически к одному: обя-

зательно, и если да, то в какой степени, или же 

не обязательно участие данного хозяина в жиз-

ненном цикле конкретного паразита. Однако 

именно такое распределение хозяев по соот-

ветствующим группам играет решающую роль 

при изучении реальной структуры ПС того или 

иного гельминта, в том числе и для оценки его 

эпизоотической значимости.  
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Благодаря своеобразию структуры ПС 

паразиты вступают в сложные ценотические 

отношения со своими хозяевами, перераспре-

деляют потоки вещества и энергии в экосисте-

ме, прочно «сшивая» пищевую структуру со-

общества и формируя так называемую трофи-

ко-паразитарную сеть [1, 9, 25]. Состав и функ-

ционирование ПС даже у одного и того же вида 

паразитов, а особенно у обладающих широкой 

экологической валентностью, в разных регио-

нах могут существенно различаться в зависи-

мости от сочетанного воздействия абиотиче-

ских и биотических факторов среды. В любом 

случае исследование структуры и особенностей 

функционирования ПС позволяет лучше по-

нять и оценить биоценотическую роль парази-

тов, а также особенности функционирования 

самих экосистем, неотъемлемым компонентом 

которых являются эти паразиты.   

Практически во всех публикациях, ав-

торы которых пытаются раскрыть специфику 

функционирования той или иной ПС, в каче-

стве объекта исследования фигурируют наибо-

лее изученные виды гельминтов со сложным 

жизненным циклом, обычно это – нематоды, 

трематоды или же цестоды. 

Не будет преувеличением сказать, что 

одним из наиболее известных и распростра-

нѐнных видов гельминтов, регистрируемых у 

рыб Мирового океана и его морей, в том числе 

Чѐрного, является анизакидная нематода 

Hysterothylacium aduncum (Rud., 1802). Еѐ 

взрослые и личиночные формы описаны от со-

тен видов хозяев, среди которых не только ры-

бы, как костистые, так и хрящевые, но и беспо-

звоночные самых разных таксонов, а также 

морские млекопитающие и даже водоплаваю-

щие птицы и человек (случаи регистрации H. 

aduncum у теплокровных животных обсудим 

несколько позже). H. aduncum относят к числу 

космополитов, его встречают как в морских и 

океанических водах на самых разных глубинах 

– от прибрежной зоны до глубин материкового 

склона, так и в солоноватых и даже пресных 

водах, а его численность в одном хозяине мо-

жет достигать нескольких сотен и даже тысяч  

экземпляров (см. обзор в [6]). Кстати, столь 

широкий диапазон абиотических факторов 

среды, при которых регистрируют H. aduncum, 

может говорить в пользу того, что под этим 

названием скрываются, по меньшей мере, два, 

а то и три близких, так называемых сестрин-

ских, вида Hysterothylacium (sibling species). 

Определѐнный интерес к изучению данного 

паразита подогревает также информация о его 

возможной патогенности для человека [52]. По 

этой причине не удивительно, что литература, 

посвящѐнная различным аспектам таксономии 

и филогении, биологии, экологии и специфич-

ности, географического распространения и хо-

зяйственного значения H. aduncum, насчитыва-

ет сотни источников, которых вполне могло бы 

хватит на отдельную монографию (обзор ин-

формации по состоянию на 2005 г. см. в [6]). 

Что касается попыток проанализировать осо-

бенности жизненного цикла, а тем более, пара-

зитарной системы данного паразита, то их не-

много, и среди них, прежде всего, следует от-

метить работы М. Кѐй [43], Л. Гонзалез [36], а 

также С. Климпела и С. Рюкерт [42]. Послед-

няя из цитируемых работ привлекательна тем, 

что еѐ авторы попытались показать влияние 

физических факторов среды на стратегию жиз-

ненного цикла H. aduncum, в результате чего 

этот вид стал самой распространѐнной аниза-

кидной нематодой у рыб Северного моря.  

Вместе с тем, приходится констатиро-

вать, что, несмотря на широкую встречаемость 

H. aduncum у рыб и беспозвоночных Чѐрного 

моря, до сего времени не предпринималось да-

же попыток изучить структуру и функциони-

рование паразитарной системы названного ви-

да в данном водоѐме. Именно этой проблеме и 

посвящена настоящая работа, основанная как 

на результатах многолетних собственных сбо-

ров нематод от черноморских рыб, беспозво-

ночных и птиц, так и на анализе всей доступ-

ной литературы по H. aduncum не только оте-

чественных, но и зарубежных авторов (из-за 

ограниченного объѐма статьи мы не приводим 

все использованные нами источники, делая 

ссылки на обзорную монографию [6]). 
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Что касается собственно материалов 

авторов данной статьи, то это: сборы H. 

aduncum от 28 видов рыб, принадлежащих к 19 

родам, от 3 видов гребневиков, 2 видов мол-

люсков и 1 вида декапод
1
. Поскольку большая 

часть коллекционных сборов уже обработана, а 

результаты этой обработки представлены в 

многочисленных публикациях, ссылки на ко-

торые будут сделаны по ходу текста, то это 

позволяет не останавливаться детально на опи-

сании процедуры обследования животных и 

обработки материалов, а сразу же перейти к 

обсуждению поставленной нами проблемы.  

Первоначально охарактеризуем встре-

чаемость H. aduncum у беспозвоночных, рыб и 

млекопитающих Чѐрного моря, поскольку без 

этого невозможно оценить роль каждой таксо-

номической группы хозяев и каждого хозяина в 

отдельности в реализации жизненного цикла 

названного гельминта.  

Начнѐм с беспозвоночных животных. В 

Чѐрном море среди хозяев личиночных форм 

H. aduncum – представители разных таксонов 

беспозвоночных: копеподы, крабы, гребневики, 

хетогнаты и моллюски. Встречаемость этих 

личинок среди перечисленных хозяев, а также 

стадии их развития заметно различаются, что 

позволяет делать определѐнные выводы отно-

                                                                 
1
 Речь идѐт только о тех видах позвоночных и бес-

позвоночных животных, у которых нами был заре-

гистрирован Hysterothylacium aduncum. Действи-

тельное же количество видов черноморских живот-

ных, обследованных нами, в том числе, на наличие 

нематод, намного больше. К примеру, в ходе насто-

ящего исследования (2004 – 2009 гг.) были вскрыты 

рыбы 37 видов, но в 9 из них эти нематоды не 

найдены. Ракообразные в наших сборах представ-

лены 34 видами (10000 экз. 2 видов Copepoda, 4700 

экз. 14 видов Decapoda, 1500 экз. 5 видов Isopoda и 

16300 экз. 13 видов Amphipoda), но личинки H. 

aduncum обнаружены только у одного вида декапод. 

Из более чем 30 тыс. экз. вскрытых моллюсков, 

принадлежащих к 42 видам, только у двух видов 

гастропод были зарегистрированы личинки H. 

aduncum.  500 экз. полихет 3 родов (Hediste, Nereis и 

Polydora)  (2004 – 2008 гг.) оказались свободны от 

H. aduncum. Не встречен этот паразит также ни в 

одной из водоплавающих птиц (57  экз. 7 видов), 

обследованных в 2000 – 2005 гг. 

сительно той роли, которую они играют в жиз-

ненном цикле названного паразита.  

Так, если в районе Севастополя экстен-

сивность инвазии (ЭИ) копеподы Pseudocalan-

us elongatus личинками 3 стадии (L3) данного 

паразита достигает 38 % [33], то ЭИ краба Car-

cinus aestuarii (syn. C. mediterraneus) – един-

ственного представителя высших ракообраз-

ных, инвазированного H. aduncum, – в этом же 

районе в течение почти 40 лет варьирует в пре-

делах 6 – 8 % при интенсивности инвазии (ИИ) 

1 – 15 личинок/особь (индекс обилия (ИО) 8 

экз./особь) [22, 27]. Однако даже у этих, каза-

лось бы, обычных хозяев встречаемость нема-

тод, как правило, носит сезонный характер. В 

частности, у псевдокалянуса паразиты были 

обнаружены только в ранневесенний период, с 

пиком в марте, причѐм ИИ колебалась от 1 до 3 

экз., а заражѐнные крабы встречались только в 

период поздней весны – раннего лета, но их 

заражѐнность была значительно выше, чем та-

ковая копепод. Кстати, возможность участия 

Pseudocalanus elongatus в жизненном цикле H. 

aduncum в качестве промежуточного хозяина 

подтверждена экспериментально [4].   

Акцентируем внимание на том обстоя-

тельстве, что в данном случае в качестве хозяев 

H. aduncum фигурируют ракообразные абсо-

лютно разных экологических группировок – 

планктонные копеподы и бентические крабы. 

Если же обратиться к данным литературы, то и 

они позволят выделить среди ракообразных – 

первых промежуточных хозяев H. aduncum – 

две экологические группы: планктонные фор-

мы, к примеру, Acartia longitremis [3], и донные 

ракообразные, например, Caprella septentrional-

is или же Neomysis intermedia [3, 53]. 

Довольно часто H. aduncum регистри-

руют у черноморских гребневиков. Впервые 

мы нашли их у Mnemiopsis leidyi у кавказских 

берегов в начале 1990-х годов; выявленные в 

гребневиках личинки находились на 3-й стадии 

развития [8]. В последующие годы личинки H. 

aduncum были обнаружены у Beroe ovata, при-

чѐм только у особей, выловленных в открытой 

части моря, а также у Pleurobrachia pileus [11]. 
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Кстати, в Атлантике, в нативном ареа-

ле, H. aduncum у мнемиопсиса пока не зареги-

стрирован, несмотря на высокие показатели 

встречаемости личинок и взрослых форм этого 

гельминта у разных видов рыб (см. [6]). Подав-

ляющее большинство личинок, выявленных в 

гребневиках, находилось на 3-й стадии (L3), 

наиболее крупные – на 4-й (L4). Скорее всего, 

в гребневиках не происходит развития личинок 

от L3 к L4 (во всяком случае, подобная инфор-

мация в литературе отсутствует). Однако из-

вестно, что оказавшиеся по разным причинам в 

воде личинки H. aduncum, как L3, так и L4, до-

вольно долго выживают во внешней среде в 

свободном состоянии [6]. Поэтому вполне ве-

роятно их попадание на стадии L4 к гребневи-

кам при питании тех планктоном. В ходе того 

же исследования [11] было вскрыто более 1100 

экз.   M. leidyi, но нематод в них тогда мы не 

нашли. Поскольку пробы и мнемиопсиса, и бе-

рое были получены из прибрежных вод Крыма, 

то невольно напрашивался вывод о слабой за-

ражѐнности этих гребневиков H. aduncum в 

данном регионе. В противоположность им, 

пробы P. pileus были взяты в южной части мо-

ря вдоль анатолийского побережья; H. aduncum 

выявлен здесь у 1.8 – 13.3 % гребневиков (в 

среднем у 5.2 %). По [45], у черноморских бе-

регов Турции заражѐнность P. pileus личинка-

ми H. aduncum в конце зимы достигала 32 %, 

ранней весной – 54 %, поздней весной –  6 %, а 

летом (июль – август) – 65 – 73 % До 90 % со-

держимого желудка P. pileus в этих водах со-

ставляют копеподы, причем 39 % приходится 

на долю Calanus euxinus, а 30 % – на долю 

Pseudocalanus elongatus. Скопления P. elon-

gatus – о его заражѐнности нематодами говори-

лось выше – обычно наблюдаются в открытых 

районах моря ниже термоклина, что в опреде-

лѐнной степени объясняет высокие показатели 

встречаемости этого гельминта у обитающего 

там и питающегося псевдокалянусами P. pileus.  

И хотя по нашим наблюдениям, встре-

чаемость этого паразита у P. pileus несколько 

ниже указываемой турецкими коллегами, в 

любом случае, для зоопланктона открытых 

районов моря – это высокие показатели зара-

жѐнности гельминтами (у океанического зоо-

планктона она обычно находится в пределах 

0.02 – 1.0 %, редко повышаясь в зоне апвел-

линга до 2 – 3 %) [41, 46].      

Таким образом, P. pileus активно участ-

вует в жизненном цикле H. aduncum в качестве, 

возможно, паратенического хозяина (М. Кѐй 

называет желетелых вторыми промежуточны-

ми – транспортными хозяевами [43]). Судя по 

всему, вселившиеся в Чѐрное море M. leidyi, 

равно как и Beroe ovata, также становятся по-

стоянными участниками паразитарной системы 

H. aduncum в этом водоѐме, чему в немалой 

степени способствует их питание планктонны-

ми организмами, в том числе копеподами. Од-

нако трудно сказать, кому эти желетелые пере-

дают этих паразитов по причине отсутствия 

соответствующей информации.  

Ещѐ одна группа беспозвоночных – хо-

зяев H. aduncum в Чѐрном море – это щетинко-

челюстные. Личинку этой нематоды впервые 

нашли у сагитты у берегов Болгарии  [23]. 

Первоначально еѐ определили только до рода, а 

затем после детального изучения морфологи-

ческих особенностей установили принадлеж-

ность к H. aduncum [24]. В настоящее время H. 

aduncum L3 регулярно отмечают у Sagitta se-

tosa в акватории Севастополя: встречающиеся 

в пробах зоопланктона сагитты поражены этим 

гельминтом на 10 – 12.5 % [21; устн. информ. 

сотрудников отд. планктона ИнБЮМ]. Это – 

самые высокие показатели встречаемости H. 

aduncum в сагиттах из известных в литературе: 

обычно сообщают о заражѐнности от 0.05 до 

1.7 %  особей из числа обследованных в попу-

ляции. Тем не менее, практически все исследо-

ватели отмечают, что в сагиттах H. aduncum L3 

встречается чаще других паразитов. Так, из 8 

видов гельминтов, зарегистрированных у S. 

setosa в Ла-Манше, личинки H. aduncum со-

ставляли 56 % от общего количества найден-

ных у неѐ паразитов, а еѐ общая заражѐнность 

всеми   гельминтами   составила  1 %  [46].   
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У восточного и северо-восточного побережья 

Тайваня H. aduncum оказался единственным 

видом гельминтов, обнаруженным у Sagitta sp.: 

из 10 тыс. вскрытых сагитт нематоды найдены 

у 0.05 % особей, по одной личинке  в каждой 

[49]. Находили этих нематод у сагитт и в дру-

гих регионах: в юго-западной Атлантике (1.3 %) 

[41], в Белом море [4], в водах Новой Зеландии 

(1.7 %) [40] и т.д. Поскольку в сагиттах обыч-

но встречаются личинки 3-й стадии развития, и 

их дальнейшего развития в этих животных не 

наблюдается, то их можно было бы отнести к 

так называемым транспортным хозяевам в 

жизненном цикле H. aduncum. Однако сагитты 

– обычный компонент питания многих рыб-

планктофагов (см. далее), которым они и пере-

дают данного паразита, тем самым обеспечивая 

ему возможность успешной реализации жиз-

ненного цикла. Иными словами, сагитт следует 

отнести ко вторым промежуточным – транс-

портным хозяевам в паразитарной системе рас-

сматриваемого вида нематод, что, кстати, дела-

ет и М. Кѐй [43].    

И, наконец, H. aduncum может парази-

тировать даже у брюхоногих моллюсков. В пе-

чени и гонаде Nassarius reticulatus и Cyclope 

neritea, обитающих у берегов Крыма, были об-

наружены H. aduncum L3 (соответственно у 0.3 

и 5.4 % обследованных особей) [13]. Нематоды 

были активными, после извлечения из моллюс-

ков помещены в чашки Петри с профильтро-

ванной морской водой, в которой оставались 

живыми в течение двух суток при температуре 

+18ºC. Попадание этих нематод в моллюсков 

явно связано с хищническим образом жизни 

последних (нассариус, к тому же, и трупоед).   

Заканчивая изложение информации о 

встречаемости личинок H. aduncum у беспо-

звоночных животных, подчеркнѐм ещѐ раз, что 

данный паразит не найден нами у 22500 экз. 31 

вида декапод, амфипод и изопод, более чем у 

30 тыс. моллюсков 42 видов. Не дали положи-

тельного результата и выполненные нами 

вскрытия более 10 тыс. экз. акарций – Acartia 

clausii и A. tonsa, отловленных в прибрежных 

водах Севастополя, а также 500 экз. полихет 

трѐх родов, собранных в этом же районе.  

Таким образом, с учѐтом показателей 

встречаемости H. aduncum у перечисленных 

черноморских беспозвоночных, а также стадий 

развития, на которых они находились (L3 или 

же L4), в Чѐрном море к первым промежуточ-

ным хозяевам гельминта следует отнести ко-

пепод Pseudocalanus elongatus и крабов Carci-

nus aestuarii, ко вторым промежуточным – 

транспортным хозяевам – гребневиков Beroe 

ovata, Mnemiopsis leidyi, Pleurobrachia pileus, а 

также сагитт Sagitta setosa и моллюсков Nas-

sarius reticulatus и Cyclope neritea. В качестве 

небольшой ремарки: и Nassarius, и Cyclope 

входят в спектр питания ряда губановых рыб, 

которым они и передают данного паразита, 

способного, как мы видели, выживать в мол-

люсках довольно продолжительное время. От-

метим также, что, исходя из образа жизни 

названных беспозвоночных, копеподы, гребне-

вики и сагитты относятся к пелагической под-

системе рассматриваемой ПС, а крабы и мол-

люски – к бентической.   

Следующая в трофической цепи группа 

хозяев H. aduncum, это – рыбы, у которых 

встречаются взрослые формы и/или личинки 

L3 и L4. Заметим, что данный вид нематод 

упоминается практически во всех публикациях, 

в которых идѐт речь о гельминтах черномор-

ских рыб. Даже у неизвестно как попавшей к 

берегам Крыма путассу (Micromesistius 

poutassou) единственный обнаруженный пара-

зит оказался нематодой H. aduncum [2]. Кстати, 

кишечник пойманной рыбы, длина тела кото-

рой оставляла 17.5 см, был заполнен перева-

ренными остатками копепод, среди которых 

вполне могли оказаться и псевдокалянусы. 

Известно, что путассу обычно держится в 

толще воды (от 100 м и глубже) и питается в 

основном ракообразными, а более крупные 

особи (эти рыбы достигают в длину 45 см) 

переходят на питание мелкими рыбами [5].   

В целом, среди хозяев H. aduncum в 

Чѐрном море – почти 50 видов рыб [7].   
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Поскольку единственный путь попада-

ния H. aduncum к рыбам – трофический, то для 

анализа встречаемости в них этих нематод це-

лесообразно распределить их в соответствии со 

способом питания на соответствующие груп-

пировки – планкто-, ихтио-, бенто-, детрито-

фагов и рыб со смешанным питанием.  

Первая группа в наших сборах пред-

ставлена 9 видами: шпрот (Sprattus sprattus 

phalericus), черноморская хамса (Engraulis en-

crasicholus ponticus), сардина (Sardina pilchar-

dus), тюлька (Clupeonella delicatula), атерины 

(Atherina bonapartii, A. boyeri pontica и A. hep-

setus), пескорой (Gymnammodytes cicerellus), 

морской конѐк (Hyppocampus guttulatus mi-

crostephanus).   

 Среди перечисленных хозяев наивыс-

шие показатели заражѐнности данным гель-

минтом характерны для черноморского шпро-

та. К примеру, на шельфе у юго-западного 

Крыма годовики шпрота заражены H. aduncum 

L3 более чем на 80 %, при этом с возрастом  

рыб показатели встречаемости паразита воз-

растают, и у двух- – трѐхгодовиков ЭИ обычно 

близка к 100 % [16]. При этом ИИ шпрота ли-

чинками H. aduncum демонстрирует суще-

ственные региональные различия. К примеру, в 

1998 – 1999 гг. у шпрота из района м. Лукулл 

индекс обилия этого паразита составил 46.3 

экз./особь, фактически те же величины отмече-

ны в районе Балаклавы (45.0 экз./особь), но в 

севастопольском регионе этот показатель был 

значительно выше – 80.2 экз./особь [15]. В це-

лом, из обследованных нами более 2 тыс. экз. 

шпрота всех возрастов H. aduncum был отмечен 

в среднем у 86 % рыб при средней ИИ – 23 ли-

чинки на особь хозяина.     

По данным турецких исследователей, 

заражѐнность черноморского шпрота у берегов 

Турции также довольно высока и увеличивает-

ся с возрастом рыб: годовики инвазированы на 

19 %, а пятилетки – уже на 94 % [34].    

Практически столь же высока заражѐн-

ность личинками H. aduncum черноморской 

хамсы – стайной пелагической рыбы, основу 

питания которой составляют мелкие ракооб-

разные и личинки беспозвоночных и рыб. Так, 

из 250 вскрытых особей хамсы, выловленной в 

районе Севастополя, эта нематода встретилась 

у 92 % рыб при средней ИИ – 11 экз. Такова же 

встречаемость этого вида у хамсы в Керчен-

ском проливе (95 %, ИИ – 1 – 15 экз., ИО – 4) 

[30] и районе Карадага (100 %) [12]. Однако 

значительная часть личинок в хамсе со време-

нем погибает: по нашим данным, в районе Се-

вастополя в весенних пробах хамсы доля жи-

вых личинок нематод составила 70 %, а к зиме 

у рыб фактически того же возраста она снизи-

лась до 26 %. Наличие инкапсулированных ли-

чинок H. aduncum в рыбах – известный факт. 

М. Кѐй [43] объясняет это разницей в размерах 

нематод, которые они имеют при попадании в 

рыбу (правда, она рассматривает такую зави-

симость применительно к окончательным хозя-

евам данного паразита). В этой связи подчерк-

нѐм, что в более интенсивно заражѐнном 

шпроте погибших личинок H. aduncum мы 

практически не находили.       

Что касается регистрации H. aduncum у 

сардины, сардинеллы и тюльки, выловленных в 

Чѐрном море, то они единичны и явно случай-

ны. Однако у южного и восточного побережья 

Испании (в Балеарском и Альборанском морях) 

сардина – довольно обычный хозяин H. 

aduncum; еѐ заражѐнность L3 в этих водах со-

ставляет в среднем 11.85 %, повышаясь в запад-

ной части Балеарского моря до 25.21 % при 

средней ИИ – 2.1 экз. / в рыбе и ИО – 0.52 [48].       

Таким образом, в Чѐрном море обли-

гатными дополнительными хозяевами              

H. aduncum являются шпрот и хамса – типич-

ные планктофаги, основу питания которых со-

ставляют различные мелкие планктонные ор-

ганизмы, в том числе упомянутые выше P. 

elongatus и S. setosa. При этом в период нереста 

и нахождения на больших глубинах шпрот пи-

тается в основном P. elongatus, Calanus helgo-

landicus, а также S. setosa, принадлежащими к 

холодноводному комплексу, а в период нагула 

и подхода на мелководье переходит на питание  

планктонными организмами тепловодного 

комплекса. 
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В противоположность шпроту, пище-

вой рацион хамсы состоит из представителей 

холодноводного комплекса в период нагула. 

Кстати, при питании планктоном не исключена 

возможность заглатывания и находящихся в 

воде личинок нематод. Известно, что личинки 

Hysterothylacium определѐнное время могут 

пребывать в воде в свободноплавающем состо-

янии, что подтверждает следующая информа-

ция. В планктонных пробах, полученных за 

пределами Осло-фьорда (Норвегия), 72 личин-

ки Hysterothylacium были найдены в 7 видах 

планктонных беспозвоночных, а 173 личинки 

обнаружены в свободном состоянии [51].                   

Важность шпрота и хамсы как хозяев 

этой нематоды, обеспечивающих передачу па-

разита от первых промежуточных (планктон-

ных ракообразных) к окончательным хозяевам 

(хищным рыбам), определяется не только вы-

сокими показателями их заражѐнности, но и 

огромной численностью этих рыб (к слову, в 

современный период шпрот и хамса составля-

ют основу уловов в северной части Чѐрного 

моря [14]). В то же время интенсивный промы-

сел черноморского шпрота может  привести к 

структурной перестройке данной парагемипо-

пуляции H. aduncum, что и показали наши ис-

следования, выполненные на шельфе юго-

западного Крыма в 2000 – 2005 гг. [16].           
В эту же группу хозяев могут быть 

включены пескорой (ЭИ H. aduncum L3 дости-

гает 23 %) [18] и атерины (к примеру, у Кара-

дага они инвазированы H. aduncum на 53 %), в 

спектр питания которых также входят планк-

тонные копеподы.         

Следующая группа хозяев H. aduncum – 

ихтиофаги – в наших сборах представлена 

только сарганом Belone belone euxini, 99 % пи-

щевых объектов которого составляют хамса и 

шпрот [32]. Питание этими рыбами, интенсив-

но заражѐнными H. aduncum, обусловливает и 

высокие показатели встречаемости у саргана 

данного паразита: в районе Севастополя он 

найден у 20 % обследованных сарганов, а в 

Керченском  проливе – у 100 %, при крайне 

высокой ИИ – до 200 нематод в одной рыбе 

(ИО – 50) [30]. Обнаруженные личинки были 

представлены как L3 (более 60 %), так и L4   

(33 %). Иными словами, попавшие в саргана L3 

развиваются в его организме до L4 (половозре-

лые H. aduncum не встречены, что, возможно, 

связано с сезоном года, в который были обсле-

дованы эти рыбы, а также продолжительностью 

пребывания нематод в их организме).                      

В группу бентофагов – хозяев H. adunc-

um мы включили 10 видов: морской карась 

(Diplodus annularis), зеленушки (Symphodus 

ocellatus, S. roissali, S. tinca, Ctenolabris 

rupestris), морская собачка Parablennius 

sanguinolentus), глосса (Platichthys flesus 

luscus), арноглосса (Arnoglossus kessleri), бара-

буля (Mullus barbatus), чѐрный бычок (Gobius 

niger). За исключением зеленушек (ЭИ – 16 – 

39 %, ИИ – 1.3 – 3.9 личинок в рыбе, ИО – 0.2 – 

0.6) и глоссы (ЭИ – 31 – 35 %, ИИ – 1 – 4 экз. 

зрелых червей) [10], ЭИ остальных хозяев не-

высока, при очень низких показателях ИИ и 

ИО. Например, морская собачка P. 

sanguinolentus в районе Карадага и Севастопо-

ля заражена H. aduncum в среднем на 1.5 % при 

ИО – 0.015; известно, что основу питания  этих 

рыб составляют водоросли, а животная пища 

(Mytilaster, Tricolia, Rissoa, Bittium, Portunus, 

Gammaridae) в их рационе случайна. Половоз-

релых форм H. aduncum в них мы не находили, 

а все личинки находились на 3-й стадии разви-

тия. Вообще рыбы перечисленных видов пита-

ются различными некрупными бентосными 

организмами, информацией о заражѐнности 

которых H. aduncum мы не располагаем (выше 

мы отметили отсутствие этого паразита у 31 

вида бентических ракообразных, обследован-

ных нами ранее). Более того, судя по имею-

щимся литературным данным, эти рыбы не пи-

таются крабами, выявленными нами в качестве 

промежуточного хозяина H. aduncum (о них мы 

говорили выше).  Вместе с тем, довольно высо-

кая ЭИ этим гельминтом, например, зеленушки 

рулены (39 %), основным  пищевым  объектом 

которой служат моллюски, заставляет  
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задуматься  о  возможных путях их заражения 

через этих хозяев, особенно в свете регистра-

ции H. aduncum у черноморских гастропод.      

Таким образом, учитывая низкие пока-

затели встречаемости личинок H. aduncum у 

перечисленных рыб-бентофагов, а также стадию 

их развития, этих рыб, за исключением глоссы, 

следует рассматривать как случайных – транс-

портных хозяев в жизненном цикле паразита.      

Целый ряд черноморских хищных рыб, 

известных в качестве окончательных хозяев H. 

aduncum, являются ихтиобентофагами. Это – 

черноморская ставрида (Trachurus mediterrane-

us ponticus), алоза (Alosa kessleri pontica), мер-

ланг (Merlangius merlangus euxinus), налим 

(Gaidropsarus mediterraneus), горбыль (Sciaena 

umbra), луфарь (Pomatomus saltatrix), морской 

дракон (Trachinus draco), ошибень (Ophidion 

rochei), морской язык (Solea nasuta), морской 

ѐрш (Scorpaena porcus), тригла (Trigla lucerna), 

бычки (Mesogobius batrachocephalus batracho-

cephalus, Neogobius melanostomus, N. ratan, Zos-

terisessor ophiocephalus), камбала калкан 

(Psetta maxima maeotica), скат хвостокол 

(Dasyatis pastinaca), морская лиса (Raja 

clavata), катран (Squalus acanthias). Пищевой 

рацион этих хищников, наряду с рыбой, вклю-

чает амфипод, мизид, креветок, полихет, мол-

люсков и крабов, причѐм доля каждого из пе-

речисленных кормовых объектов у разных хо-

зяев значительно варьирует и во многом зави-

сит от их возраста, а также сезона года и райо-

на обитания. Поскольку в состав этой группы 

входят как костистые рыбы (обычные хозяева 

H. aduncum), так и хрящевые (мы рассматриваем 

их вторичными хозяевами данного гельминта), 

то первоначально охарактеризуем встречае-

мость H. aduncum у костистых рыб.            

Среди представителей костистых рыб, 

питающихся, наряду с бентосными организма-

ми, также и пелагическими рыбами, наивыс-

шие показатели заражѐнности характерны для 

ставриды и черноморской сельди. Так, в районе 

Карадага ставрида поражена этим паразитом на 

90 % при максимальной ИИ более 70 нематод 

[12]. Однажды при вскрытии черноморской 

сельди длиной всего 18 см в еѐ желудке и ки-

шечнике было обнаружено 78 половозрелых 

особей H. aduncum, общая длина которых со-

ставила 270 см, что превысило длину тела рыбы 

в 15 раз [6]. И у ставрид, и у сельдей могут 

встречаться не только взрослые особи, но и 

личинки L3 и L4. Например, в конце весны в 

районе Севастополя в сельди Alosa kessleri pon-

tica мы насчитали одновременно несколько 

сотен личинок и взрослых особей H. aduncum, 

при этом доля половозрелых самцов и самок 

паразита достигала 70 % от его общей числен-

ности. Довольно высока была доля зрелых чер-

вей у сельди и в районе Карадага – 44 %.  Кста-

ти, эти показатели согласуются с данными о 

заражѐнности H. aduncum сельдей Alosa caspia 

tanaica у кавказского побережья Чѐрного моря, 

где доля взрослых нематод составляла 60 % от 

их общей численности [17]. Надо полагать, что 

подобное состояние возрастной структуры ге-

мипопуляции паразита у этих рыб в значитель-

ной степени зависит от продолжительности 

пребывания нематод в организме хозяина. К 

тому же, наличие у этих хозяев не только L3 и 

L4, но и, прежде всего, зрелых червей свиде-

тельствует об их участии в жизненном цикле 

H. aduncum, в данном случае, в качестве окон-

чательного хозяина, а высокие показатели 

встречаемости – об облигатном характере этих 

отношений.      

Ранее, когда в Чѐрном море была до-

вольно обычна скумбрия, у неѐ также отмечали 

высокие показатели ЭИ H. aduncum – 70 %, что, 

скорее всего, было связано с еѐ питанием хам-

сой и шпротом [29].           

Прочие хозяева рассматриваемой груп-

пы питаются, помимо бентосных организмов, 

преимущественно донными и демерсальными 

рыбами. К наиболее заражѐнным среди них 

относятся камбала калкан (ЭИ – 10 – 56 %, ИИ 

– 2 – 10 экз. половозрелых нематод в одной 

рыбе) [10, 29] и морской ѐрш (у Карадага, по 

разным данным, этой нематодой заражено от 5 

– 10 % [12] до 70 % рыб [26] при интенсивно-    

сти инвазии до 5 личинок в одной рыбе, ИО –    

0.5).  
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В 1940-х годах H. aduncum был доволь-

но обычен у таких рыб, как осѐтр (ЭИ – 75 %), 

белуга (ЭИ – 87 %, максимальная ИИ достига-

ла 70 экз.) [29]. О высокой заражѐнности дон-

ных хищников этой нематодой сообщают так-

же и зарубежные коллеги. В частности, в Жѐл-

том море и море Богаи из 93 видов рыб H. 

aduncum был обнаружен у 14, причѐм самые 

высокие показатели встречаемости гельминта 

оказались у морского чѐрта Lophius litulon (66.7 

%), ведущего образ жизни хищника-засадника 

[44]. В Гданьском заливе заражѐнность балтий-

ской зубатки H. aduncum хотя и колеблется по 

сезонам, но в отдельные месяцы может дости-

гать почти 100 %, а количество нематод в од-

ной рыбе превышать 200 экз. [37].     
Что касается встречаемости H. aduncum 

у остальных рыб этой группы, то по большей 

части это – единичные находки, что заставляет 

рассматривать их как случайных хозяев в ПС 

H. aduncum.  

Особого внимания заслуживает парази-

тирование H. aduncum в хрящевых рыбах. Фи-

логенетически и эволюционно они не связаны с 

нематодами данного рода. Однако случаев ре-

гистрации у них взрослых форм, а тем более 

личинок H. aduncum довольно много, причѐм 

находят этого паразита у хрящевых, обитающих 

не только в прибрежных водах, но и на значи-

тельных глубинах, до 1100 м [39]. Этих рыб 

можно было бы рассматривать случайными 

хозяевами данного паразита, однако наши ис-

следования свидетельствуют о другом.  Обсле-

дованные нами морская лиса и скат хвостокол 

при сравнительно невысоких показателях 

встречаемости H. aduncum (средняя ЭИ соответ-

ственно 11 и 5 %, ИИ – 3 и 20 экз., ИО – 0.4 и 

1.1 экз.) оказались заражены значительным ко-

личеством зрелых особей паразита.  В частно-

сти, в сборах этих нематод от 224 экз. ската хво-

стокола (материал собирался от Керченского 

пролива на востоке до региона Севастополя на 

западе) 80 % составляли личинки L3, 10 % – L4 

и 10 % – половозрелые черви, в сборах от 71 экз. 

морской лисы (материал собран на обширной 

акватории у крымского побережья от м. Мега-

ном на востоке до Евпатории на западе) – соот-

ветственно 57, 22 и 21 %.    

Изучение распределения нематод по 

спиральным клапанам (от 1-го до 22-го) в ки-

шечнике ската хвостокола показало, что 

наибольшее количество L3 и L4 локализуется с 

1 по 7-й спиральные клапаны, а количество 

взрослых зрелых особей, самки которых со-

держат уже полностью сформированные яйца, 

увеличивается по направлению к последним 

клапанам (рис. 1).   

 

 

 

 

Рис. 1 Распределение личинок и взрослых 

особей Hysterothylacium aduncum по спи-

ральным клапанам  черноморского Dasyatis 

pastinaca  

Fig. 1 Distribution of Hysterothylacium adun-

cum larvae and adults  in spiral intestines  of 

Dasyatis pastinaca from the Black Sea 

 

 

Скат хвостокол, предпочитающий при-

брежное мелководье, питается только донными 

организмами, такими, как моллюски и ракооб-

разные, особенно крабы, но иногда и  мелкой 

рыбой, например, мерлангом [5, 32]. 

 

 

 

Спектр питания морской лисы шире: 

помимо ракообразных (креветок, бокоплавов), 

в него входит   рыба – сельдь, песчанка, шпрот, 

мелкие тресковые и камбаловые. 
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Как мы видели, подавляющее большин-

ство из перечисленных организмов участвуют 

в жизненном цикле H. aduncum в качестве до-

полнительных (транспортных) и даже случай-

ных хозяев, а крабы Carcinus aestivalii, к тому 

же, играют роль первого промежуточного хо-

зяина. Топическая близость скатов и названных 

животных, а также широкая экологическая 

пластичность самого паразита и предопредели-

ли возможность вовлечения этих хрящевых  в 

паразитарную систему H. aduncum.       

Что касается паразитирования  H. 

aduncum у катрана, то в его пищеварительном 

канале нами отмечены как развивающиеся от 

L3 к L4 нематоды (69 % от общей численности 

паразита составляли L3 и 27 % – L4), так и зре-

лые особи. В целом показатели заражѐнности 

катрана очень высоки: ЭИ – 74 %, средняя ИИ 

– 111 экз./особь, ИО – 74 экз. Среди всех изу-

ченных нами рыб спектр питания катрана, по-

жалуй, наиболее разнообразен. Помимо стайных 

пелагических рыб (шпрота, песчанки, сельди, 

сардины, саргана), депонирующих значитель-

ные количества не только личинок, но и взрос-

лых особей H. aduncum, катраны питаются не-

которыми донными рыбами (камбалами), а так-

же крабами – основными бентосными первыми 

промежуточными хозяевами этой нематоды. 

Очевидно, именно получение инвазионного 

начала из обеих подсистем рассматриваемой ПС 

– как пелагической, так и бентической, – обес-

печивает столь высокие показатели его зара-

жѐнности данным паразитом.      

Изложенный выше материал, по наше-

му мнению, служит убедительной доказатель-

ной базой того, что в Чѐрном море к облигат-

ным окончательным хозяевам H. aduncum мож-

но отнести сельдей, ставриду, саргана, камбалу 

калкана и морского ерша (последнего – в боль-

шей мере в силу не показателей его заражѐнно-

сти, а степени зрелости паразитирующих в нѐм 

гистеротиляциумов). Это – генетически и соот-

ветственно физиологически жѐстко детерми-

нированные хозяева, в организме которых па-

разит достигает половозрелости и в которых 

происходит процесс его размножения. К этой 

же группе облигатных окончательных хозяев 

мы относим хрящевых рыб, которых, однако, 

рассматриваем вторичными хозяевами H. 

aduncum, которых данный паразит весьма 

успешно освоил.   

В качестве хозяев H. aduncum L3 из-

вестны также детритофаги, такие как сингиль, 

пиленгас и лобан [30, 31], однако показатели 

зараженности этих рыб прогнозируемо невели-

ки (ЭИ сингиля с возрастом увеличивается с 2 

до 5 %, а у лобана и пиленгаса, число вскрытых 

особей которых превышает несколько сотен 

экземпляров, вообще найдены единичные ли-

чинки). Попадание к кефалям этих паразитов 

возможно только при случайном заглатывании 

ими оказавшихся на грунте личинок, в свою 

очередь, попавших туда после гибели рыб или 

же беспозвоночных животных. Известно, что 

личинки и половозрелые особи H. aduncum, 

среди которых могут быть и оплодотворѐнные 

самки, способны покидать мѐртвого хозяина и 

продолжительное время, до 2 мес., жить сво-

бодно, плавая в воде и постепенно опускаясь 

на дно [47]. При таких условиях им довольно 

легко попасть в любую, плавающую поблизо-

сти рыбу, тем более что этого паразита отлича-

ет широкая хозяинная специфичность.     

Итак, мы определились с ролью рыб 

разных экологических группировок в жизнен-

ном цикле H. aduncum, а, следовательно, и в 

функционировании паразитарной системы это-

го гельминта в условиях Чѐрного моря.      

Перейдѐм к обсуждению возможной 

встречаемости H. aduncum в птицах. В районе 

Севастополя нами исследована гельминтофау-

на 7 видов водоплавающих птиц, среди кото-

рых рыбоядные баклан и поганка. Ни у одной 

из вскрытых птиц (54 экз.) H. aduncum не был 

найден. Температура тела птиц составляет в 

среднем 42ºC, у водоплавающих, в частности у 

поганок, она несколько ниже – 39.9ºC. В то же 

время установлено, что H. aduncum при 37ºC 

выживает только в течение нескольких часов. 

Скорее всего, эти нематоды, если они и попали  
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вместе с рыбой в пищеварительный тракт птиц, 

быстро перевариваются в нѐм, во всяком слу-

чае, погибают в течение очень короткого вре-

мени.  

По этой причине утверждение ряда 

коллег [20; стр. 554] о способности H. aduncum, 

попавшего в рыбоядных птиц, «… некоторое 

время переживать в них» явно не соответствует 

действительности: едва ли можно назвать «пе-

реживанием» этих нематод факт их полной об-

речѐнности на гибель. Видимо, основанием для 

подобного заключения послужили данные о 

довольно высоких показателях встречаемости 

H. aduncum в бургомистрах (Larus 

hyperboreus), исследованных авторами в рай-

оне Шпицбергена: 26.9 %, при индексе обилия 

0.5. Скорее, речь здесь может идти об активном 

питании чаек рыбами, заражѐнными H. 

aduncum. Эти же авторы рассматривают чаек 

«неспецифическими хозяевами…» H. aduncum, 

«… в которых эти черви не достигают поло-

возрелости» (там же). Вообще-то трудно пред-

положить, что гельминт, исторически и физио-

логически приспособленный к жизни в холод-

нокровном животном, попав в личиночном со-

стоянии в агрессивную для него среду пищева-

рительного тракта теплокровного животного, 

мог бы развиваться в нѐм до половозрелого 

состояния.        

И, наконец, морские млекопитающие. О 

встречаемости H. aduncum в черноморских 

дельфинах Phocoena phocoena relicta пишет в 

своей диссертационной работе С. В. Кривохи-

жин [19], сообщая о десятках и даже сотнях 

полупереваренных нематод, как личинок, так и 

взрослых особей, которых он неоднократно 

находил в желудках дельфинов среди остатков 

рыбы. Цитируемый автор совершенно справед-

ливо полагает мало вероятным факт паразити-

рования H. aduncum у китообразных вообще и 

у морских свиней в частности, вследствие ма-

лой устойчивости этих гельминтов к пищева-

рительным сокам теплокровных животных. 

Той же точки зрения придерживаются, видимо, 

и авторы публикации [38]: несмотря на высо-

кую встречаемость H. aduncum (45.71 %; 0 – 

439 экз.) в желудке и кишечнике морской сви-

ньи Phocoena phocoena, они считают его слу-

чайным паразитом, только свидетельствующим 

о питании дельфинов заражѐнной рыбой.  По 

этой причине, анализируя особенности парази-

тофауны данного хозяина (у него найдено 5 

видов гельминтов), они даже не рассматривают 

H. aduncum как часть сообщества гельминтов 

его пищеварительного тракта. И, наконец, вы-

вод о быстрой гибели личинок H. aduncum в 

случае их попадания к теплокровным живот-

ным подтверждается экспериментальными ис-

следованиями [35].   

Изложенный выше материал характери-

зует степень вовлечѐнности хозяев разных так-

сономических и экологических групп и видов в 

жизненный цикл H. aduncum в Чѐрном море и 

позволяет подвести итоги анализа особенно-

стей функционирования паразитарной системы 

этого гельминта в данном водоѐме. Прежде 

всего, на что следует обратить внимание, это – 

наличие в Чѐрном море в ПС H. aduncum фак-

тически двух подсистем: пелагической и бен-

тической. В рамках первой из них инвазионное 

начало последовательно передается через по-

пуляции копепод Pseudocalanus elongatus (пер-

вые промежуточные хозяева), щетинкочелюст-

ных Sagitta setosa (вторые промежуточные – 

транспортные хозяева), рыб-планктофагов 

(Sprattus sprattus phalericus, Engraulis encra-

sicholus ponticus и Gymnammodytes cicerellus – 

основные вторые промежуточные хозяева; Sar-

dina pilchardus, Clupeonella delicatula, Atherina 

bonapartii, A. boyeri pontica, A. hepsetus – вто-

ростепенные вторые промежуточные хозяева и 

Hyppocampus guttulatus microstephanus – слу-

чайный второй промежуточный хозяин) к ры-

бам-ихтиофагам (Belone belone euxini, Trachu-

rus mediterraneus ponticus, Alosa kessleri 

pontica, Alosa caspia tanaica, Merlangius mer-

langus euxini, Scomber scombrus – очевидно, все 

они относятся к облигатным окончательным 

хозяевам). Желетелых Mnemyopsis leydyi, Beroe 

ovata, Pleurobrchia pileus, роль которых как 

пищевых обьектов черноморских рыб вероят-

на, но пока не подтверждена, до еѐ выяснения
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следует, очевидно, считать паратеническими 

хозяевами H. aduncum в Чѐрном море.  

Бентическая подсистема рассматривае-

мой ПС последовательно включает популяции 

крабов Carcinus aestuarii (основные первые 

промежуточные хозяева), рыб-бентофагов 

(Platichthys flesus luscus и Symphodus tinca – 

основные вторые промежуточные хозяева), 

моллюсков Nassarius reticulatus и Cyclope 

neritea (второстепенные вторые промежуточ-

ные хозяева), рыб-бентофагов и детритофагов 

(Diplodus annularis, Symphodus ocellatus, S. 

roissali, Ctenolabris rupestris, Blennius 

sanguinolentis, Arnoglossus kessleri, Mullus 

barbatus, Gobius niger, Liza haematocheila, Liza 

saliens, Mugil cephalus – случайные хозяева), и 

рыб, питающихся донными и демерсальными 

рыбами (Psetta maxima maeotica и Scorpaena 

porcus – основные окончательные хозяева; 

Acipenser guldenshtadti, Huso huso, Salmo trutta 

lbrax – второстепенные окончательные хозяева; 

Gaidropsarus mediterraneus, Sciaena umbra, 

Pomatomus saltatrix, Trachinus draco, Ophidion 

rochei, Solea nasuta, Trigla lucerna, Mesogobius 

batrachocephalus batrachocephalus, Neogobius 

melanostomus, N. ratan, Zosterisessor ophioceph-

alus – случайные окончательные хозяева).         

Наконец, звеном, объединяющим обе 

рассмотренные подсистемы являются популя-

ции катрана Squalis acanthias и скатов Dasyatis 

pastinaca и Raja clavata – это облигатные окон-

чательные хозяева, получающие по трофиче-

ским сетям личинок H. aduncum от хозяев из 

различных экологических группировок.   
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Особливості функціонування паразитарної системи нематоди Hysterothylacium aduncum (Rud., 1802) у 

Чорному морі. А. В. Гаєвська, Ю. М. Корнийчук, В. К. Мачкевський, Н. В. Пронькіна, Т. О. Полякова, 

Т. М. Мордвінова, М. П. Попюк.  

Вперше проаналізовано особливості функціонування паразитарної системи нематоди Hysterothylacium 

aduncum в умовах Чорного моря. Показана роль хазяїв різних таксономічних та екологічних угруповань в 

підтримці чисельності та циркуляції цього виду в екосистемі водоймища.  
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