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В настоящее время, на фоне интенсивного роста народонаселения, роль мари-
культуры в обеспечении продуктами питания существенно возрастает. Однако зна-
чительные трудности для марикультуры создают экто- и эндопаразиты. Проблемы,
связанные с эктопаразитами, на современном этапе развития практически решены,
в то же время вопрос бактериального инфицирования, наносящего серьезный эко-
логический ущерб, остается открытым [5].

Переносчиками бактериальной инфекции рыб как в природе, так и в марикуль-
туре являются эндопаразиты. Одним из наиболее распространенных эндопаразитов 
является нематода Hysterothylacium aduncum (Nematoda: Аscaridata). Нематода-
генералист поражает большинство гидробионтов мирового океана, в том числе рыб,
имеющих промысловое значение. В то же время, вопросы, касающиеся структуры 
и функционирования данного паразита в конкретно взятом биоценозе, представ-
ляют несомненный интерес как для паразитологии, так и для марикультуры [5].

Целью настоящей работы является анализ паразитарной системы (ПС)
паразита-генералиста в конкретных экологических условиях с использованием двух
аспектов морфофункционального подхода (мета- и параструктура) и на основании
результатов анализа построение концептуальной модели ПС в формате взаимодей-
ствия подсистем (популяционно-ценотический уровень) во времени и пространстве
на ценотическом уровне.

Структурной единицей в метаструктуре паразитарной системы H. аduncum
являются «узнаваемые» соактанты (гемипопуляции паразита и соответствующие 
им популяции хозяев определённого вида) [4], которые в границах каждой морфо-
функциональной фазы (МФФ) жизненного цикла (ЖЦ) образуют популяционные 
комплексы узнаваемых соактантов за счёт взаимодействия гемипопуляций нема-
тоды с метаксенными хозяевами (хозяева разных видов в определённой МФФ).
Множество таких комплексов формирует в структурной иерархии ПС функ-
циональные единицы метаструктуры – метаксенные функциональные комплексы 
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популяций. Функционирование метаструктуры при реализации ЖЦ H. aduncum
(чередовании МФФ) у берегов Крыма осуществляется за счёт взаимодействия
десяти метаксенных функциональных комплексов популяций по всей водной тол-
ще (пелагиаль и бенталь), что определяет стратегию ЖЦ в конкретном биоценозе 
(рис. 1).

Гемипопуляция
яиц во внешней среде

Гемипопуляции l 2 , l 3 
во внешней среде

Гемипопуляции 
l 2, l 3, l 4 и взрослых нематод – 

комплекс популяций 
тупиковых хозяев

хрящевые рыбы (пелагиаль)

Гемипопуляции 
l 2. l 3, l 4 и взрослых 

нематод - комплекс 
популяций хозяев 

элиминаторов
(дельфины и птицы)
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l 3, l 4 и взрослых нематод –

комплекс популяций 
дефинитивных хозяев

(пелагические ихтиофаги)

Гемипопуляции l 3, l 4 
и взрослых нематод – 
комплекс популяций 

дефинитивных хозяев
(хищные рыбы-

бентофаги)

Гемипопуляции l 3 и l 4 – 
комплекс популяций 

вторых промежуточных хозяев
(рыбы - планктофаги)

Гемипопуляции l 3, l 4 – 
комплекс популяций вторых 

промежуточных хозяев 
(рыбы-бентофаги) 

Гемипопуляции l 2, l 3 – 
комплекс популяций

первых промежуточных хозяев 
(высшие ракообразные) бентосные

Основные векторы обмена инвазией между функциональными комплексами соактантов 
Второстепенные векторы обмена инвазией между функциональными комплексами соактантов
Вероятные пути обмена инвазией между функциональными комплексами соактантов

   интегрирующий блок;              трофический блок;              компенсаторный блок

Гемипопуляции l 2, l 3 – 
комплекс популяций 

первых промежуточных хозяев 
(копеподы)

Гемипопуляции 
l 2, l 3, l 4 и взрослых 

нематод - комплекс 
популяций тупиковых 

хозяев – хрящевые
рыбы (донные)

Гемипопуляции l 2, l 3 и l 4 – комплекс 
популяций транспортных хозяев 

донные (щетинкочелюстные, моллюски и др.)

Рис. 1. Пространственно–функциональная организация метаструктуры 
ПС H. aduncum у берегов Крыма

Это взаимодействие выражается в динамичном единстве трёх функциональных
блоков как метаструктуры, так и всей ПС – «блок-интегрирующий систему» (геми-
популяции яиц и личинок нематоды во внешней среде), «трофический блок» (геми-
популяции нематоды – популяционные комплексы хозяев (первый промежуточный,
второй промежуточный и окончательный)), «компенсаторный блок» (гемипопуля-
ции нематоды – популяции паратенических, тупиковых и элиминативных хозяев). 
Метаструктура H. aduncum у берегов Крыма состоит из основных и второстепенных
метаэлементов. К основным метаэлементам относятся метаксенные функциональ-
ные комплексы популяций трофического блока, а также блока, интегрирующего
систему. К второстепенным метаэлементам относятся метаксенные функциональ-
ные комплексы популяций, формирующие компенсаторный блок.
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Нематода H. aduncum характеризуется широкой «хозяинной» специфичностью,
то есть особи многочисленных видов хозяев могут обеспечить развитие, размноже-
ние, переживание одной и той же фазой группировки паразитов. При этом гемипо-
пуляция паразита взаимодействует сразу со многими популяциями хозяев разных 
видов – это параксенные хозяева одной стадии (МФФ) ЖЦ [2]. Многообразие
параксенных хозяев в рамках каждой МФФ в ЖЦ образует параструктуру ПС. На 
популяционном уровне взаимодействие гемипопуляции паразита и множества
параксенных хозяев определяется степенью специфичности паразита к хозяину
и особенностями структуры и динамики популяции хозяина. Но традиционное
в паразитологии понятие специфичности не отражает всего многообразия иерархии
отношений паразита и его хозяев. По мнению А.И. Грановича необходима разработ-
ка нового понятия, аналогичного специфичности, но на популяционном уровне [2].
Такая разработка нашла своё отражение в работах Ч.М. Нигматулина [3]. По мне-
нию автора реализация ЖЦ может осуществляться на разных структурных уровнях
популяционных группировок хозяев, отнесение к которым возможно по степени 
заражённости хозяев с учётом численности их популяций [3]. Учитывая данный 
подход, при анализе параструктуры ПС нематоды в нашей работе черноморские 
хозяева H. aduncum были распределены по четырём структурным уровням.

Выше мы рассмотрели ПС одного вида фонового паразита в формате ЖЦ,
углубившись в такие явления, как метаксения и параксения и встали перед необ-
ходимостью отразить в модели ПС взаимодействие подсистем, образующих ПС
во всей сложности «коакционного» комплекса системы. Каждая подсистема на
определённом этапе ЖЦ во времени и пространстве занимает определённую
субнишу [1]. Следовательно, каждая подсистема должна обладать определёнными 
признаками. Ряд таких признаков ПС был обоснованно предложен в 1994 году: «1) 
своеобразие «жизненной формы» паразита; 2) своеобразие среды обитания первого
порядка; 3) своеобразие среды второго порядка; 4) своеобразие функциональной 
роли и преобладание той или иной стратегии; 5) соответствие строго определённой
пространственно-временной субнише» [1].

В связи с выше изложенным, на рисунке 2 представлена схема взаимодействую-
щих подсистем ПС H. aduncum в Чёрном море, которая является чрезвычайно раз-
ветвленной и сложной, с многовариантными путями достижения разнообразных 
окончательных хозяев.

В её структуре нами были выделены следующие основные подсистемы, обра-
зованные как функциональными комплексами парагемипопуляций паразита,
комплексами популяций параксенных хозяев разного структурного уровня, так
и свободноживущими гемипопуляциями паразита: 1. Гемипопуляции яиц, L2, и L3 –
внешняя среда (морская вода), 2. Парагемипопуляции яиц, L2 и L3 – популяционная
система первых промежуточных хозяев; 3. Парагемипопуляции L3 и L4 – популя-
ционная система вторых промежуточных хозяев; 4. Парагемипопуляции L2, L3
и L4 – популяционная система паратенических хозяев; 5. Парагемипопуляции яиц, 
L2, L3, L4 и взрослых нематод – популяционная система тупиковых (элиминатив-
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ных) хозяев; 6. Парагемипопуляции L3, L4 и взрослых нематод – популяционная 
система окончательных (дефинитивных) хозяев. При этом популяционные системы
параксенных хозяев будут представлены многочисленными видами хозяев паразита
различных структурных уровней, составляющих функциональную основу той или 
иной подсистемы.

Гемипопуляции яиц, 
l 2 и l 3 – внешняя среда

парагемипопуляции яиц, l 2 и l 3 – 
популяционная система первых 

промежуточных хозяев
(1, 2 - структурного уровня)

парагемипопуляции l 3 и l 4 – 
популяционная система 

транспортных или паратенических 
хозяев 

( 3 -структурного уровня)

парагемипопуляция взрослых 
наматод – популяционная система 

окончательных (дефинитивных) 
хозяев (1, 2, 3 - структурного уровня)

парагемипопуляции яиц, l 3, l 4 
и взрослых нематод – популяционная 

система тупиковых элиминативных 
хозяев (4 уровень)

(4 - структурного уровня)

парагемипопуляции l 3 и l 4 – 
популяционная система вторых промежуточных 

(дополнительных) хозяев 
(1, 2, 3-структурного уровня)

Основные векторы обмена инвазией между подсистемами
Вспомогательные векторы обмена инвазией между подсистемами
Вероятные и спорные пути передачи инвазии

   интегрирующий блок;              трофический блок;              компенсаторный блок

Рис. 2. Взаимодействие подсистем в ПС H. aduncum при чередовании МФФ в биоценозе 
у берегов Крыма интегрирующий блок; трофический блок; компенсаторный блок

Таким образом, на основании анализа структуру и динамики функционирова-
ния морской инвазионной паразитарной системы нематоды H. aduncum в условиях
морских биоценозов крымского прибрежья были сделаны следующие выводы:

1. ПС нематоды H. аduncum в экологических условиях крымского прибрежья 
имеет сложную иерархическую структуру, образованную шестью взаимодействую-
щими во времени и пространстве подсистемами, которые включают в себя основные
и второстепенные элементы мета- и параструктуры. Эти элементы образуют три 
функциональных блока ПС – интегрирующий, трофический и компенсаторный.

2. Основной структурно-функциональной единицей в популяционной иерархии
ПС H. aduncum в крымских морских биоценозах является комплекс «узнаваемых» 
соактантов, состоящий из гемипопуляций паразита и популяции хозяина опреде-
лённого вида. Множество взаимодействующих комплексов узнаваемых соактантов
объединяются в функциональные метаксенные комплексы популяций и образуют 
метаструктуру ПС.

3. Метаструктура ПС H. aduncum слагается по всей водной толще из десяти
взаимодействующих основных и второстепенных функциональных метаксенных
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комплексов (метаэлементов), образованных гемипопуляциями паразита и соответ-
ствующих им в определённых МФФ комплексов популяций хозяев (первого, второ-
го промежуточного, транспортного (резервуарного), окончательного и тупикового 
хозяев), а так же гемипопуляций яиц и личинок во внешней среде.

4. Параструктура ПС H. aduncum в каждой МФФ образована функциональными
параксенными комплексами соактантов, включающими в себя, парагемипопуля-
ции нематоды и соответствующие им комплексы хозяев различных структурных 
уровней. Функциональная значимость комплексов узнаваемых соактантов в пара-
структуре ПС определяется структурным уровнем хозяина.
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