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На сегодняшний день в желудочно-кишечном тракте и других внитренних органах птиц Баренцева
моря обнаружено 53 вида гельминтов, циркуляция которых осуществляется в пелагических и при-
брежных биоценозах. В представленной работе автором по итогам собственных многолетних иссле-
дований и изучения данных научной литературы произведен анализ распространения и гостального
распределения этих паразитов в других географических областях. Установлено, что единственным
эндемиком Баренцева моря является цестода Tetrabothrius morschtini. В Северной Атлантике обнаружено
52 вида, в Северной Пацифике – 48, в Южной Атлантике и в Австрало-Новозеландской области – по 6,
в Антарктике – 5, в Южной Пацифике – 4, в бассейне Индийского океана – 3. Анализ позволил
определить, что для указанных паразитов характерны 2 основных типа распределения. Амфибореальное
распределение, отмеченное у большинства видов, – следствие существования единого трансарктиче-
ского ареала многих промежуточных и окончательных хозяев гельминтов в Плиоцене, а также след-
ствие дисперсии их инвазионного начала птицами в межледниковые периоды Плейстоцена. Биполяр-
ное распределение, характерное для 12 видов, вероятно, обусловлено переносом паразитов из Голаркти-
ки окончательными хозяевами в ходе видовой дивергенции или при совершении сезонных миграций.
Не исключено, что некоторые виды гельминтов переселились вместе с окончательными хозяевами
из приантарктических районов в Голарктику. Проведена оценка роли ключевых эволюционно-эко-
логических факторов (мобильность окончательных хозяев, наличие промежуточных хозяев, про-
должительность жизни половозрелых стадий гельминтов), определяющих закономерности биогео-
графии различных паразито-хозяинных комплексов.

Ключевые слова: паразитические черви, морские птицы, биоразнообразие, фауногенез, Арктика
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В морских экосистемах (включая арктические)
круг хозяев и ареалы паразитов, как правило, огра-
ничены генеалогическими и экологическими свя-
зями. При этом гельминтофауна каждого вида жи-
вотных обычно имеет мозаичную структуру и может
включать и автохтонные, и аллохтонные компонен-
ты с разными типами распространения – от повсе-
местного до локально-очагового. Особенности рас-
пределения могут быть связаны с эволюционной
историей паразитов и хозяев, абиотическими усло-
виями среды в разных районах, степенью подвиж-
ности окончательных хозяев и особенностями жиз-
ненных циклов гельминтов. Исследования в об-
ласти познания путей и направлений расселения
гельминтов и на региональном, и на глобальном
уровнях представляют большой интерес.

С учетом сложной геологической и леднико-
вой истории Баренцева моря вопросы географии
биоты (включая паразитов) в указанном регионе

требуют тщательного и детального рассмотрения.
С одной стороны, современный биологический ре-
жим Баренцева моря почти полностью определяет-
ся привносимыми водами Северной Атлантики, с
другой – около 75% разнообразия северо-атлан-
тической биоты составляют виды северо-тихо-
океанского происхождения (Golikov et al., 1990). В
значительной степени состав и структура фауны и в
Северной Атлантике, и в Северной Пацифике фор-
мировались под влиянием долговременных и круп-
номасштабных геологических событий Плиоцена-
Плейстоцена. Изменяющиеся во времени и в про-
странстве условия среды неизбежно влияли, в том
числе, на встречаемость, пути циркуляции и рас-
пределение гельминтов морских птиц.

Паразитофауне морских птиц в плане изучения
исторической биогеографии до определенного вре-
мени уделялось незначительное внимание. Лишь
на рубеже ХХ–ХХI столетий рост объема первич-
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ного материала и использование современных
методов эмпирических и филогенетических ис-
следований позволили определить базовые вре-
менные рамки и эволюционно-экологические
механизмы формирования паразитофауны птиц в
Голарктике (концепция арктических рефугиумов)
(Hoberg, Adams, 2000). Анализ современных данных
по паразитам баренцевоморской орнитофауны мо-
жет существенно расширить представление о био-
географии гельминтов, циркулирующих в мор-
ских биоценозах.

Основная цель представленной работы – зоо-
географический анализ распространения гельмин-
тов птиц, зарегистрированных в Баренцевомор-
ском регионе и циркулирующих в морских экоси-
стемах, определение закономерностей и наиболее
вероятных причин географического распределе-
ния различных паразито-хозяинных комплексов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
При проведении зоогеографической ревизии

проанализирована информация о встречаемо-
сти гельминтов птиц с морскими жизненными
циклами, зарегистрированных в Баренцевомор-
ском регионе (по результатам собственных иссле-
дований автора), в других географических областях
(Северная и Южная Атлантика, Северная и Южная
Пацифика, бассейн Индийского океана, Австралия
и Новая Зеландия, Антарктика) (по материалам на-
учной литературы). Учитывались сообщения о ре-
гистрации как половозрелых стадий паразитов, так
и их личинок в промежуточных хозяевах.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Основные результаты исследования представ-

лены в табл. 1. Согласно полученным данным, из
53 рассмотренных видов в качестве единственно-
го эндемика Баренцева моря можно выделить це-
стоду Tetrabothrius morschtini. 52 вида гельминтов
зарегистрировано в Северной Атлантике, 48 – в
Северной Пацифике. Встречаемость изученных
паразитов в других регионах была не столь массовой
(в Южной Атлантике и Австрало-Новозеландской
области отмечено по 6 видов, в Антарктике – 5, в
Южной Пацифике – 4 вида, в бассейне Индий-
ского океана – 3).

ОБСУЖДЕНИЕ
Поскольку Баренцево море освободилось от

ледникового покрова лишь около 9 тыс. лет на-
зад (Иванова и др., 2016), правомочно предполо-
жить, что в этом регионе паразито-хозяинные ком-
плексы в своем подавляющем большинстве пред-
ставляют собой следствие экспансии из Северной
Атлантики в постледниковый период. В свою оче-
редь, амфибореальное распространение многих ви-

дов гельминтов – это результат трансарктического
расселения их промежуточных и окончательных хо-
зяев в Плиоцене после открытия Берингова проли-
ва. В условиях свободного сообщения Северной
Атлантики, Полярного бассейна и Северной Па-
цифики в указанный период в трех океанах сфор-
мировались общие группировки разных видов
морской биоты. Это, по всей видимости, способ-
ствовало широкой и активной дисперсии инвази-
онного начала паразитов многих морских живот-
ных (в том числе и птиц) и их распространению в
пределах трансарктического ареала хозяев (Галак-
тионов, 2016; Hoberg, Adams, 2000). В ряде слу-
чаев для гельминтов птиц, переселившихся в
новые районы, в местных экосистемах уже име-
лись подходящие промежуточные хозяева – в
частности, атлантические прибрежные и пела-
гические ракообразные, имеющие общее про-
исхождение с тихоокеанскими формами, но
уже прошедшие определенные этапы дивер-
генции (Цветкова, 1975; D,Amato et al., 2008;
Spiridonov, Casanova, 2010; Hou, Sket, 2016). Похо-
лодание в конце Плиоцена, сопровождавшееся
развитием ледников, морскими регрессиями и
восстановлением Берингийского моста суши,
привело к фрагментации ареалов большинствa
видов животных. В Плейстоцене колебательный ха-
рактер климата (чередование периодов оледенений
и относительно теплых межледниковых эпох) был
причиной того, что в развитии биоты и паразито-
хозяинных комплексов этапы относительной изо-
ляции (в ледниковых рефугиумах) сменялись эпи-
зодическими расселениями на освободившиеся
территории. Соответственно, обмен фаунами меж-
ду Северной Атлантикой и Северной Пацификой
неоднократно возобновлялся, причем между пред-
ставителями предыдущих и последующих этапов
переселения возникали новые контакты. Это бы-
ло характерно для многих групп, в число которых
входили и промежуточные хозяева гельминтов (по-
лихеты, ракообразные, моллюски, рыбы) (Laak-
konen et al., 2020), и их окончательные хозяева –
морские птицы (Morris-Pocock et al., 2008; Sons-
thagen et al., 2012; Tigano et al., 2015; Sauve et al., 2019).

Амфибореальному распространению многих
гельминтов в результате многократной диспер-
сии их инвазионного начала птицами в Плио-
цене и в межледниковые периоды Плейстоцена
во многом способствовала и высокая продол-
жительность жизни половозрелых стадий многих
из этих паразитов – прежде всего цестод и скреб-
ней (Denny, 1969; Thompson, 1985). Поэтому ди-
версификация между атлантическими и тихо-
океанскими изолятами у многих форм отражает
лишь их внутривидовую изменчивость и не про-
двинулась дальше появления подвидов или гео-
графических рас (Hoberg, 1984b; Muzaffar et al.,
2007; Gonchar, Galaktionov, 2017).
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T. morschtini – единственный вид цестод, кото-
рый пока отмечался исключительно в Баренцево-
морском регионе. Распространение этих гельмин-
тов, возможные пути их видообразования и форми-
рования связей с окончательными хозяевами были
проанализированы ранее (Куклин и др., 2020).
Валидность T. morschtini требует детального под-
тверждения на основании молекулярно-генетиче-
ских методов. Кроме того, нельзя исключить, что
инвазия этими паразитами может быть характер-
на для чаек в центральном и восточном секторах
Российской Арктики, где интенсивность парази-
тологических исследований до настоящего вре-
мени остается незначительной.

В то же время 4 вида трематод (Gymnophallus cho-
ledochus, Microphallus pygmaeus, M. piriformes и Para-
pronocephalum symmetricum), зарегистрированных в
птицах Баренцева моря, отмечены в Северной
Атлантике, но не найдены в северной части Тихо-
го океана (табл. 1). Причины эндемичности ат-
лантических микрофаллид группы “pygmaeus”
(ускоренные темпы видообразования на фоне уз-
кой специфичности к промежуточным хозяевам,
кратких сроков жизни половозрелых стадий в окон-
чательных хозяевах и прерывания потока генов в
ледниковые периоды) детально обсуждались и ана-
лизировались в работах Галактионова и соавто-
ров (Галактионов, 2016; Galaktionov et al., 2012).
По остальным видам пока полной ясности нет.
Можно лишь отметить, что в генетической струк-
туре различных североатлантических популяций
G. choledochus (Дания, Нидерланды, Ирландия,
Франция, Марокко) не выявлено заметных раз-
личий, что может быть связано с недавней колони-
зацией региона, а также высокой численностью и
подвижностью окончательных хозяев (обыкновен-
ных гаг), обеспечивающих эффективный поток
генов между популяциями (Feis et al., 2015). Сооб-
щения о находках марит P. symmetricum в птицах
Северной Атлантики на сегодняшний день отсут-
ствуют, хотя личинки этих трематод в промежу-
точных хозяевах (гастроподах рода Littorina) реги-
стрировались неоднократно (табл. 1).

Особое внимание следует уделить гельминтам
баренцевоморских птиц, которые отмечены в Юж-
ном полушарии, а также их окончательным хозяе-
вам. К настоящему времени известно о находках
12 видов таких паразитов (табл. 1). Для 6 из них в
качестве окончательного хозяина зарегистриро-
вана доминиканская чайка (Larus dominicanus),
причем для трех видов она является единствен-
ным дефинитивным хозяином. По всей видимо-
сти, это связано с тем, что доминиканская чайка
имеет северо-атлантическое происхождение. Со-
гласно данным молекулярно-генетических иссле-
дований, вид L. dominicanus имел общего предка с
атлантической клушей (Larus fuscus), а дивергенция
этих видов произошла 241 тыс. лет назад (Liebers-
Helbig et al., 2010; de Mendosa et al., 2012). Впо-

следствии доминиканская чайка переселилась в
Южное полушарие и в настоящее время обитает там
на всех основных континентах (Южная Америка,
Австралия, Антарктида). Вероятно, для некоторых
представителей гельминтофауны этих птиц, “уна-
следованной” от предковой северо-атлантической
формы, в Южном полушарии нашлись подходящие
промежуточные хозяева (двустворчатые моллюски
для трематод Gymnophallus deliciosus, пелагические
ракообразные для цестод Alcataenia dominicana и
т.д.), что позволило паразитам успешно циркули-
ровать в новых географических областях. При
этом впоследствии некоторые гельминты смогли
“освоить” и новых окончательных хозяев (ржан-
ки, поморники – табл. 1), имеющих трофические
связи с промежуточными.

У нескольких видов трематод, найденных в
Южном полушарии (Himasthla leptosoma, Levin-
seniella propinqua, представители р. Maritrema), роль
окончательных хозяев играют различные виды ку-
ликов. Практически все эти гельминты были най-
дены у птиц, прилетающих в Южное полушарие
на зимовку после гнездового периода, проводи-
мого в полярных широтах Палеарктики и Неарк-
тики (камнешарка (Arenaria interpres), малый ве-
ретенник (Limosa lapponica)) (Гладков и др., 1986).
Однако некоторые из них зарегистрированы и у
птиц, ведущих оседлый образ жизни в Южном
полушарии, – в частности, Maritrema echinocirrata
(=eroliae) и L. propinqua у белолобого зуйка (Char-
adrius marginatus) в Намибии, а также Maritrema
arenaria (=gratiosum) у новозеландского кулика-
сороки (Haematopus finschi) в Новой Зеландии.
Возможно, что ситуация с распространением
этих трематод в чем-то аналогична той, что была
описана выше – для некоторых заносимых пере-
летными куликами паразитов из Северного полу-
шария в районах зимовки птиц оказались в наличии
все необходимые условия для реализации жизнен-
ных циклов (прежде всего промежуточные и окон-
чательные хозяева из представителей аборигенной
фауны). Однако для проверки этой гипотезы не-
обходимы экспериментальные исследования по
определению сроков жизни марит указанных тре-
матод в окончательных хозяевах, а также пара-
зитологическое обследование потенциальных про-
межуточных хозяев в разных областях Южного
полушария. Вполне возможно, что “экспорт”
паразитофауны из бореальных районов в Южное
полушарие за счет переноса перелетными птицами
имеет место и в настоящее время, если принять во
внимание пути миграций ряда представителей се-
верной орнитофауны – в частности, уже упомя-
нутых куликов, а также полярных крачек (Зуба-
кин, 1988; Волков и др., 2017).

Анализ распределения и встречаемости у окон-
чательных хозяев в Южном полушарии цестод
Tetrabothrius minor, а также нематод Seuratia shipleyi
и Stegophorus stellaepolaris пока не позволяет сде-
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лать однозначных выводов об исторических марш-
рутах этих гельминтов. Можно лишь отметить, что
в Южном полушарии в подавляющем большин-
стве случаев все три вышеупомянутых вида реги-
стрировались у представителей отряда трубконосых
(Procellariiformes) (табл. 1). С учетом монофилетич-
ности этой группы (Double, 2003) и того факта,
что около 70% видов и более 80% особей труб-
коносых гнездятся в Южном полушарии (Ham-
er, 2019), вполне возможно, что происхождение
T. minor, S. shipleyi и S. stellaepolaris связано с
приантарктическими областями. В бореальные
районы Северного полушария эти паразиты
могли быть занесены окончательными хозяева-
ми, прежде всего буревестниками и предковы-
ми формами атлантического глупыша после ди-
вергенции северного и южного видов в Плиоце-
не (около 2. 95 млн лет назад) (Kerr, Dove, 2013). В
Арктике и Субарктике впоследствии мог произойти
горизонтальный переход гельминтов на новых
окончательных хозяев, и в настоящее время эту
роль для них могут играть птицы, не имеющие
близких филогенетических связей с исходными де-
финитивными хозяевами (табл. 1). Но следует под-
черкнуть, что прямых доказательств этого предпо-
ложения на текущий момент не имеется.

Гельминты, использующие в баренцевоморском
регионе в качестве окончательных хозяев морских
уток (Anseriformes, Mergini), в Южном полушарии
полностью отсутствуют. Это вполне объяснимо,
поскольку из представителей этой группы птиц
южнее экватора обитает лишь бразильский крохаль
(Mergus octosetaceus) – очень немногочисленный
вид, к тому же перешедший к жизни на пресных
водоемах (Silveira, Bartmann, 2001). В таких усло-
виях реализация жизненных циклов паразитов,
специфичных для морских уток, невозможна.

Наименьшее количество гельминтов, заре-
гистрированных в Баренцевоморском регионе,
отмечено у птиц в бассейне Индийского океа-
на. Этот факт достаточно предсказуем с учетом
комплекса абиотических условий Индо-Вестпа-
цифики, стабильности среды на протяжении раз-
ных геологических эпох и своеобразия морской
фауны, включающей большое количество энде-
миков. Одинаково успешная циркуляция и в боре-
альных, и в тропических областях возможна лишь
для немногих паразитов с высокой степенью толе-
рантности к абиотическим условиям среды и ис-
пользующих в качестве промежуточных и оконча-
тельных хозяев широкий круг животных. Следует
также учесть, что находки цестод Fimbriarioides in-
termedia и Tetrabothrius erostris в бассейне Индий-
ского океана были единичными, а заражение тре-
матодами-кровепаразитами Ornithobilharzia cana-
liculata, отмеченное у аденских чаек (Ichthyaetus
hemprichii) в Красном море, могло произойти в бас-
сейне Средиземного моря во время кочевок птиц.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ распространения гельминтов птиц, за-

регистрированных в Баренцевоморском регионе
и циркулирующих в морских биоценозах, позво-
лил определить, что большинство из них имеют ам-
фибореальное распределение. По всей видимости,
это следствие существования единого трансаркти-
ческого ареала многих промежуточных и оконча-
тельных хозяев гельминтов в Плиоцене после
открытия Берингова пролива, а также схожести
абиотических условий в Северной Атлантике и в
Северной Пацифике в указанный период. В
дальнейшем в связи с развитием в Арктическом
бассейне ледников, восстановлением Берин-
гийского моста суши и океаническими регрес-
сиями атлантические и тихоокеанские популяции
паразитов и хозяев оказались разделены, хотя поток
генов между ними мог возобновляться в межлед-
никовые периоды Плейстоцена. Поэтому геогра-
фическая изоляция не вызвала заметной диверси-
фикации у большинства гельминтов. Ускоренное
видообразование в Северной Атлантике происхо-
дило только у отдельных видов трематод (микро-
фаллид группы “pygmaeus”), для которых были
характерны узкая специфичность к промежуточ-
ным хозяевам и краткие сроки жизни половозре-
лых стадий в окончательных хозяевах.

Биполярное распространение ряда видов гель-
минтов может быть обусловлено и эволюционно-
историческими, и экологическими причинами.
Паразиты, специфичные для чаек, вероятно, бы-
ли перенесены южнее экватора из Голарктики
предковой формой доминиканской чайки (Larus
dominicanus), которая имеет северо-атлантиче-
ское происхождение, но в Плейстоцене пересе-
лилась в Южное полушарие. В настоящее время
аналогичные процессы могут иметь место в слу-
чаях дальних перелетов некоторых птиц (кулики,
крачки) после гнездового периода в районы зимов-
ки. Результаты исследования показали, что при на-
личии в новых регионах подходящих промежуточ-
ных хозяев гельминты могут впоследствии перейти
к паразитированию уже у представителей абори-
генной авифауны, использующих те же кормовые
объекты, что и перелетные птицы.

Нельзя исключать, что некоторые виды гель-
минтов переселились вместе с окончательными
хозяевами в обратном направлении – из приан-
тарктических районов в Голарктику (например,
нематоды родов Seuratia и Stegophorus с глупы-
шами после дивергенции северного и южного
видов в Плиоцене).

Безусловно, видовую идентичность многих
паразитов с амфибореальным и в особенности
паразитов с биполярным распределением еще
только предстоит установить с помощью молеку-
лярно-генетических методов. К тому же сведения
о гельминтах морских птиц зачастую сложно кор-
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ректно сравнивать из-за неравномерности количе-
ства и качества исследований в разных географиче-
ских областях. Поэтому представленные данные
следует расценивать как первую попытку система-
тизировать имеющиеся материалы по биогеогра-
фии и паразито-хозяинным связям гельминтов,
циркулирующих в пелагических и прибрежных
экосистемах и обнаруженных в птицах Баренцева
моря. На современном этапе проведенный ана-
лиз позволяет сформулировать основу для пони-
мания региональной истории гельминтофауны
птиц и определить временные рамки появления и
закономерности распространения паразито-хо-
зяинных комплексов.
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BIOGEOGRAPHIC ASPECTS OF THE HELMINTHES RECORDED 
FROM BARENTS SEA BIRDS: SPATIAL DISTRIBUTION AND HOST-RANGE

V. V. Kuklin*
Murmansk Marine Biological Institute, Russian Academy of Sciences, Murmansk, 183010 Russia

*e-mail: VV_Kuklin@mail.ru

Biogeographic patterns and host-ranges of helminth parasites which circulate in marine ecosystems and have
been recorded in birds from the Barents Sea are analyzed. Of all 53 parasitic species revealed, only the tape-
worm, Tetrabothrius morschtini is endemic to the Barents Sea, whereas 52 helminth species have been found
in the North Atlantic, 48 species in the North Pacific, 6 species each in the South Atlantic and the Austra-
lian–New Zealand region, 5 species in the Antarctic, 4 species in the South Pacific, and 3 species in the In-
dian Ocean basin. These parasites are shown to be characterized by two main types of spatial distribution.
Amphiboreal distributions of most parasites seem to have originated in consequence of trans-Arctic dispersals
of many intermediate and definitive hosts in the Pliocene after the opening of the Bering Strait and the dis-
persion of their eggs by seabirds during the warm interglacial periods in the Pleistocene. Bipolar distributions
of some parasites might have been caused by transfers by the final hosts after species divergence in the Hol-
arctic and the relocation of new species to the Southern Hemisphere (for example the Kelp Gull, Larus do-
minicanus) or during seasonal migrations (for example, sandpipers and terns). Some helminth species could
have possibly migrated with definitive hosts from the Antarctic region to the Holarctic. The roles played by
different factors in the distributions of parasite-host assemblages (such as the mobility of the final hosts, the
presence of intermediate hosts, the lifespan of the adult stages of helminthes and host switching) are dis-
cussed.

Keywords: parasitic worms, seabirds, biodiversity, faunogenesis, Arctic
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