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РЕЗЮМЕ

В статье описывается сопряжение трофических и паразитарных связей нектонного крылорукого кальмара 
Sthenoteuthis pteropus (КК) – фонового вида открытых вод Тропической Атлантики. Представлены данные 
о составе пищи, врагов и гельминтов КК и их онтогенетической, половой и популяционной изменчивости. 
Описаны отличия места и роли различных стадий жизненного цикла КК в трофо-паразитарной структуре 
океанических сообществ, обусловленных жесткими размерными отношениями хищник-жертва. Обычные 
размеры жертв КК – 8–20% абсолютной длины кальмара. Благодаря этому происходит смена в онтогенезе 
основных групп пищевых объектов и, соответственно, изменяются состав гельминтов и уровни зараженно-
сти, а также место и роль кальмара в их жизненных циклах. Гельминты, паразитирующие у КК, реализу-
ют свои жизненные циклы по трофическим сетям. Показаны существенные отличия представителей раз-
ных полов и внутривидовых группировок КК в трофо-паразитарной структуре океанических сообществ. 
Сформулирована рабочая гипотеза о механизмах коэволюции нектонных кальмаров и их гельминтов на 
основе «использования» гельминтами устойчивой трофической сети океанической пелагиали.

Ключевые слова: коэволюция, крылорукий кальмар, трофические и паразитарные связи, Тропическая 
Атлантика

ON STRUCTURAL INTERFACING OF TROPHIC AND PARASITE RELATIONS OF 
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ABSTRACT

The paper describes the trophic and parasitic relations interfacing of mass abundant orangeback squid Sthenoteuthis 
pteropus (OS) in the open waters of the Tropical Atlantic. There are described the data on squid’s food, predator 
and helminth species compositions and theirs ontogenetic, sex and infraspecific variability, and on the place and role 
of distinct stages of OS life cycle in the trophic and parasite structures of oceanic communities. The predator-prey 
size relations are 8–20% absolute squid length. Due to this fact the shifts of the main food groups are taken place 
in squid ontogenesis and, accordingly, there are changes in helminthes species composition and infection rates. The 
place and role of squids of different ontogenetic stages in the helminths life cycles is also different. These helminthes 
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ВВЕДЕНИЕ

Фоновые эунектонные кальмары семейства 
Ommastrephidae играют заметную роль в био-
тических отношениях океанических животных, 
«поделив» открытые воды Мирового океана на 
«сферы влияния». В океанской пелагиали Тропи-
ческой Атлантики они представлены крылоруким 
кальмаром Sthenoteuthis pteropus (КК) (Рис. 1) с 
мгновенной биомассой около 4.2–6.5 млн. тонн 
годовой продукцией около 34–52 млн. тонн и 
годовым потреблением пищи около 77–120 млн. 
тонн (Нигматуллин 2007). 

При моноциклии и одногодичном жизненном 
цикле для КК характерен половой диморфизм по 
размерам тела и широкий диапазон длины мантии 
(ДМ) взрослых самцов (12–28 см) и самок (15–
65 см). Наряду с индивидуальной изменчивостью 
скоростей роста и созревания, это обусловлено 
наличием трех внутривидовых форм – мелкой 
экваториальной (МФ) с ДМ взрослых самцов 12–
20 см и самок 15–32 см, и двух крупных – север-
ной и южной (КФ). ДМ взрослых самцов (18–28 
см) и самок (30–65 см) этих двух географических 
группировок КФ сходна. В Восточной Атлантике 
кальмары МФ обитают в приэкваториальной 
полосе между 10–15° с. и ю. ш. Кальмары КФ на-
селяют соответственно северную и южную части 
видового ареала от экватора до высокоширотных 
границ ареала вида. Самки МФ и все самцы 
оседлые, а самки северной и южной группиро-
вок КФ летом-осенью совершают в противофазе 
сезонные нагульные миграции протяженностью 
до 600–1200 миль в субтропические воды соот-
ветственно северного и южного полушарий (Зуев 
и др. 1985; Zuyev et al. 2002). Пищевые (Нигма-
туллин и Топорова 1982; Зуев и др. 1985; Чесалин 
1994; Zuyev et al. 2002) и паразитарные (Гаевская 
и Нигматуллин 1981; Зуев и др. 1985; Hochberg 
1990; Шухгалтер 1998) связи КК в общем виде 
изучены, но недостаточно полно. Цель данного со-
общения – описание сопряженности трофических 

и паразитарных связей КК, онтогенетических, по-
ловых и внутривидовых аспектов этих связей и 
коэволюции КК и его гельминтов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом послужили пробы КК, собранные 
в 1973–90 гг. в открытых водах восточной части 
Тропической Атлантики (Рис. 1). Были исследо-
ваны содержимое желудков с пищей 542 экз. и 
гельминтофауна 412 экз. КК ДМ 0.1–60 см. Дан-
ные по врагам КК были получены при просмотре 
содержимого 720 желудков различных хищников, 
в основном, тунцов, меч-рыбы, алепизавров, змеи-
ной макрели, корифен и акул, которые были со-
браны в том же районе, что и КК. Кроме того, были 
использованы литературные данные о врагах КК 
(обзоры: Зуев и др. 1985; Zuyev et al. 2002).

are transmitted by oceanic trophic webs. Thereupon there are demonstrated the existence of important differences 
between various life cycle stages, sexes and infraspecific groups of OS in oceanic tropho-parasitic structure. The 
working hypothesis on mechanism of coevolution of nektonic squids and their helminthes is formulated on the base 
of «using» by helminthes a quasi-stable trophic web of the vast oceanic pelagic zone.

Key words: coevolution, orangeback squid, trophic and parasitic relations, Tropical Atlantic

Рис. 1. Ареал крылорукого кальмара и места сбора исследо-
ванных проб.

Fig. 1. Range of Sthenoteuthis pteropus and location of sampling 
stations.
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Обработка содержимого желудков кальмаров 
и гельминтологический анализ выполняли в со-
ответствии с методиками, разработанными для 
нектонных кальмаров (Зуев и др. 1985). Опреде-
ление таксономической принадлежности ракоо-
бразных в пище КК проводили по характерным 
признакам глаз, мандибул, максиллипед, других 
конечностей и хитиновым покровам; головоно-
гих – по клювам, роговым кольцам присосок и 
крючьям; гетеропод – по радулярным крючкам; 
рыб – по отолитам, чешуе и различным костным 
элементам. Роль различных пищевых компонен-
тов оценивалась по двум показателям – частоте 
встречаемости (% от количества всех желудков 
содержащих пищу) и доле в объеме пищевого 
комка (% общего объема содержимого полных 
желудков) (Зуев и др. 1985). Для характеристики 
размерных отношений хищника-жертвы в каче-
стве размера тела КК была использована абсолют-
ная длина (АД – от кончика наиболее длинной 
руки до конца мантии), которая дает объективное 
целостное представление о размерах кальмаров 
(Nigmatullin et al. 2009). Гельминты были собра-
ны у свежевыловленных и дефростированных 
кальмаров. Трематоды и цестоды были зафикси-
рованы в 70% спирте и, после окраски кармином, 

заключены в канадский бальзам. Нематод фик-
сировали в растворе формалина и просветляли в 
смеси глицерина и молочной кислоты. Степень 
зараженности кальмаров оценивали по показате-
лям экстенсивности (% зараженных кальмаров) и 
средней интенсивности (среднее количество осо-
бей гельминтов на одного зараженного хозяина). 
При периодизации онтогенеза КК использовали 
морфо-экологические критерии (Нигматуллин 
1987) и, главным образом, данные об особенно-
стях трофо-паразитарных связей. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Трофические связи. КК – активный хищник 
преследующего типа. В составе пищевого спектра 
КК представлены почти все основные группы жи-
вотных океанской пелагиали, включая более 120 
видов беспозвоночных и костистых рыб (Табл. 1). 
Наиболее важную роль на разных этапах онтоге-
неза среди них имеют копеподы, эвфаузииды, кре-
ветки, хетогнаты, киленогие моллюски (Carinaria 
spp.), кальмары (включая сородичей, Onychoteuthis 
banksi и несколько видов Enoploteuthidae) и мас-
совые микронектонные рыбы – миктофиды (око-
ло 24 видов, основная пища – представители ро-

Таблица 1. Список основных пищевых групп крылорукого кальмара.

Table 1. List of main food groups of orangeback squid.

Coelenterata
Ctenophora
Chaetognata
Nemertini
Polychaeta
Crustacea
   Copepoda
         Calinidae
         Eucalanidae
         Euchaetidae
         Scolecithridae
         Tharybidae
         Temoridae
         Metridiidae
         Candaciidae
         Oncaeidae
         Miracidae
         Corycaeidae
Stomatopoda larvae
         Isopoda
         Amphipoda
         Phromimidae
         Anchylomeridae
         Hyperiidae

               Oxycephalinae
         Vibilidae
Euphausicea
   Decapoda
          Decapoda larvae
          Penaeidae
          Sergestidae
          Pasiphaeidae 
          Oplophoridae
Mollusca 
   Gastropoda
   Pteropoda
   Thecosomata
   Heteropoda
Bivalvia larvae
Cephalopoda
   Teuthida
          Ommastrephidae
          Thysanoteuthidae
          Onychoteuthidae
          Enopoteuthidae
          Octopoteuthidae
          Lepidoteuthidae

Histioteuthidae
Cranchiidae  
Octopoda
         Bolitaenidae
         Ocythoidae
         Tremoctopodidae
         Argonautidae
Chordata
       Salpae
       Appendiculariae
Pisces
   Aulopiformes
         Paralipididae
         Omosudidae
         Alepisauridae
   Myctophiformes
         Myctophidae
   Stomiiformes
         Photichthyidae
         Stomiidae
         Astronesthidae
         Gonostomatidae
         Melanostomiatidae
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дов Myctophum, Hygophum и Diaphus), фотихтовая 
рыба Vinciguerria nimbaria, летучие рыбы и молодь 
глубоководных хищных рыб (Нигматуллин и То-
порова 1982; Зуев и др. 1985; Чесалин 1994). Для 
КК характерны относительно жесткие размерные 
отношения хищник-жертва. Обычные размеры 
жертв – 8–20% АД (Zuyev et al. 2002). В онтогене-
зе КК при уменьшении размеров основной груп-
пы жертв менее 5–7% АД происходит «разрыв» 
трофических связей с ними и переход на питание 
более крупными группами животных (Табл. 2). 
Состав пищи одноразмерных самцов и самок 
МФ, а также одноразмерных самок МФ и КФ, в 
общем, сходен (Табл. 2). Враги КК разнообразны 
и включают различных хищных беспозвоночных, 
акул, костистых рыб, зубатых млекопитающих и 
морских птиц. Их состав заметно меняется с ро-
стом КК (Рис. 2–4).

Гельминтофауна. У КК выявлено 17 видов 
и личиночных форм гельминтов (Гаевская и 
Нигматуллин 1981; Зуев и др. 1985; Zuyev et 
al. 2002). Это цестоды Phyllobothrium sp. l. (I), 
Phyllobothrium sp. l. (II), Phyllobothrium sp. l. (III), 
Scolex pleuronectis bilocularis, Scolex pleuronectis 
unilocularis, Tentacularia coryphaenae l., Nybelinia 
yamaguti l, Nybelinia lingualis l., Hepatoxylon 
trichiuri; трематоды Hirudinella ventricosa juv., 
Didymozoidae gen. sp. ad., Didymozoidae gen. 
sp. mtc.; скребни Neorhadinorhynchus atlanticus 
ad., Acanthocephala gen. sp. и нематоды Anisakis 
physeteris l., Porrrocaecum sp. l., Spinitectus sp. l. Все 
эти гельминты встречаются у представителей трех 
внутривидовых форм КК в пределах ареала вида 
(Гаевская и Нигматуллин 1981; Шухгалтер 1998). 
По показателям инвазии выделяются основные 
гельминты (перечень см.: Табл. 3), которые встре-

Рис. 2. Трофические связи и пути реализации жизненных циклов дидимозоидных трематод на разных этапах онтогенеза крыло-
рукого кальмара. Условные обозначения: пищевые связи   установленные паразитарные связи       основные паразитарные 
свя зи               предполагаемые паразитарные связи 

Fig. 2. Trophic relations and realization of life cycles of the trematodes Didymozoidae at the different ontogenetic stages of Sthenoteuthis 
pteropus. Legend: trophic relations             determinate parasitic relations             main parasitic relations                  supposed parasitic relations 
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чаются у более 30% взрослых кальмаров, при сред-
ней интенсивности инвазии от единиц до десятков 
тысяч. Остальные гельминты встречаются редко 
и не показательны для анализа онтогенетической 
динамики зараженности. Состав гельминтофау-
ны и количественные показатели зараженности 
у одноразмерных самцов и самок МФ, а также 
одноразмерных самок МФ и КФ существенно не 
различались (Табл. 3).

Периодизация жизненного цикла по трофо-
паразитарным данным (Рис. 2–4; Табл. 2, 3). Пи-
щевые спектры, состав гельминтов и показатели 
зараженности у одноразмерных самцов и самок, 
а также одноразмерных незрелых и зрелых самок 
КК, обитающих в разных частях исследованной 
акватории ареала, принципиально не отличают-
ся (Табл. 2, 3). Не выявлено заметных отличий 
этих характеристик и у одноразмерных пред-
ставителей разных внутривидовых форм (Табл. 
2 и 3, а также см.: Зуев и др. 1985; Чесалин 1994; 
Шухгалтер 1998). Размеры КК – основной фак-
тор, обуславливающий состав пищи и гельмин-
тофауны, а также их количественные показатели. 
Поэтому периодизация онтогенеза КК выполнена 
на обобщенных материалах, включающих данные 
о представителях разных полов и внутривидовых 
группировок (Табл. 2–3; Рис. 2–4).

0 этап. Эмбриональный период, экологически 
не активен. Протекает в объемистой студенистой 
яйцевой кладке.

I этап (ДМ 0.1–0.9 см). Мезо- и макропланктон-
ные личинки. Главная пища – микро- (науплии 
копепод и т. п.) и мезопланктонные ракообразные 
и ранние личинки рыб и кальмаров. Консументы 
II–III порядков. Враги весьма разнообразны от 
хищных беспозвоночных до планктоноядных и 
мелких хищных рыб. Во второй половине этапа 
появляются первые гельминты – метацеркарии 
дидимозоид.

II этап (ДМ 1–2.9 см). Макропланктонные 
мальки. Главная пища – мезопланктонные ра-
кообразные (копеподы, молодь эвфаузиид и ам-
фипод), хетогнаты и личинки рыб и кальмаров. 
Активно пасущиеся хищники. Консументы II–III 
порядков. Враги разнообразны и многочисленны – 
хищные беспозвоночные, мелкие и среднеразмер-
ные хищные рыбы и тунцы. Начинается массовое 
заражение метацеркариями дидимозоид.

III этап (ДМ 3-8 см). Микронектонная ранняя 
молодь. Главная пища – макропланктонные ракоо-C
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бразные (в основном, эвфаузииды), мальки рыб и 
кальмаров. Активно пасущиеся хищники. Консу-
менты II–IV порядков. Основные враги – тунцы, 
алепизавры, корифены, змеиная макрель и птицы. 
Показатели зараженности метацеркариями резко 
увеличиваются и приближаются к максимальным. 
Появляются цестоды Scolex pleuronectis.

IV этап (ДМ 8.1–15 см). Микронектонная 
поздняя молодь. Главная пища также макроплан-
ктонные ракообразные, но с ростом КК постепенно 
увеличивается доля микронектонных кальмаров и 
особенно рыб. Активно преследующие хищники. 
Консументы III–V порядков. Основные враги – 
тунцы и взрослые особи КК. Наряду с высоким 
уровнем зараженности метацеркариями диди-
мозоид, в массе появляются Scolex pleuronectis и 
единичные особи цестод родов Phyllobothrium, 
Tentacularia, Nybelinia и нематод родов Anisakis и 
Porrrocaecum.

V этап (ДМ 15.1–35 см). Эунектонные средне-
размерные КК. Главная пища – микронектонные 

рыбы – планктофаги (в основном, миктофиды и 
винцигуэррия) и, в меньшей степени, кальмары. 
Активно преследующие хищники. Консументы 
IV–V порядков. Основные враги – акулы, ксифо-
идные рыбы и дельфины. Качественный состав 
основных гельминтов сформирован и, в основном, 
происходит увеличение показателей зараженно-
сти.

VI этап (ДМ 35.1–65 см). Эунектонные круп-
ные КК. Главная пища – нектонные кальмары и 
рыбы – планктофаги и хищники, в меньшей сте-
пени – крупные креветки. Скрадывающиеся напа-
дающие хищники. Консументы IV–VI порядков. 
Враги немногочисленны – активные акулы, кси-
фоидные рыбы и зубатые китообразные. Показа-
тели зараженности метацеркариями дидимозоид 
снижаются. Остальные гельминты на этом этапе 
имеют максимальные показатели зараженности.

VII этап (ДМ 15–65 см). Премортальные по-
сленерестовые КК. Широкий диапазон размеров 
КК этого и следующего этапа соответствует 

Рис. 3. Трофические связи и пути реализации жизненных циклов цестод на разных этапах онтогенеза крылорукого кальмара. 
Условные обозначения те же, что на Рис. 2.

Fig. 3. Trophic relations and transmission ways of life cycles of cestodes at the different ontogenetic stages of Sthenoteuthis pteropus. See 
Fig. 2 for legends.
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диапазону размеров взрослых особей этого вида. 
Фауна гельминтов и количественные показатели 
инвазии КК премортального и постмортального 
этапов соответствуют таковым кальмаров в кон-
це V и VI этапов, то есть зрелых самцов и самок 
МФ и КФ. Эти кальмары пассивно дрейфуют в 
поверхностных слоях воды, не питаются и посте-
пенно погибают. Они доступны большому коли-
честву крупных, среднеразмерных и даже мелких 
хищников.

VIII этап (ДМ 15–65 см). Мертвые (постмор-
тальные) КК. Вовлекаются в биотический круго-
ворот на последовательных стадиях разложения 
самыми различными консументами и деструкто-
рами, подавляющему большинству которых при 
жизни не доступны. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Почти все гельминты паразитируют у КК на 
личиночных стадиях развития, имеют широкую 

специфичность и встречаются на тех же стадиях 
у различных ракообразных, хетогнат, кальмаров и 
рыб. Основные гельминты КК имеют следующие 
структуры жизненных циклов. У дидимозоидных 
трематод она включает пелагических гастропод (I 
промежуточные хозяева), ракообразных, хетогнат 
и других беспозвоночных (II промежуточные 
хозяева), мелких рыб–планктофагов и кальмаров 
(транспортные хозяева) и скомброидных и кси-
фоидных рыб (окончательные хозяева) (Рис. 2). У 
всех цестод I промежуточные хозяева – ракообраз-
ные (копеподы, эвфаузииды), II промежуточные 
хозяева – мелкие костистые рыбы, транспортные 
хозяева – различные рыбы и кальмары и оконча-
тельные хозяева – акулы (Рис. 3). В жизненных 
циклах нематод I промежуточные хозяева – ракоо-
бразные (копеподы, эвфаузииды, мизиды), транс-
портные хозяева – костистые рыбы и кальмары, и 
окончательные хозяева – различные зубатые киты 
(Рис. 4). КК в жизненных циклах этих гельмин-
тов – экологически обязательный транспортный 

Рис. 4. Трофические связи крылорукого кальмара и пути реализации жизненных циклов нематод на разных этапах онтогенеза 
крылорукого кальмара. Условные обозначения те же, что на Рис. 2.

Fig. 4. Trophic relations and transmission ways of life cycles of nematodes at the different ontogenetic stages of Sthenoteuthis pteropus. 
See Fig. 2 for legends.
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хозяин (Гаевская и Нигматуллин 1981; Зуев и др. 
1985; Hochberg 1990).

Реализация жизненных циклов этих гель-
минтов происходит по трофическим каналам 
интеграции пелагических сообществ: питание 
КК зараженными жертвами способствует его за-
ражению, а поедание КК хищниками – передаче 
личинок гельминтов окончательным хозяевам. 
Этим и обусловлена структурная сопряженность 
трофических и паразитарных связей (Рис. 2–4). 
Она наглядно проявляется в том, что макси-
мально зараженная метацеркариями дидимозоид 
молодь служит обычной пищей тунцов – их 
окончательных хозяев. При ДМ более 15–20 см 
КК недоступны для тунцов (Рис. 2). И наоборот, 
наиболее зараженные нематодами и цестодами 
среднеразмерные и крупные КК при жизни и, 
по-видимому, после смерти являются обычной 
пищей их окончательных хозяев – акул и млеко-
питающих (Рис. 3, 4). Здесь важно отметить, что 
КК VII–VIII онтогенетических этапов не явля-
ются тупиком в жизненных циклах гельминтов за 
счет пре- и постмортальных трофических связей.

В онтогенезе КК происходят выраженные 
стадийные изменения охотничьего поведения, со-
става пищевых организмов, врагов, гельминтов и 
показателей зараженности. Каждая экологически 
активная стадия (I–VI) имеет специфическую 
систему адаптаций, достаточно продолжительна 
и трофически связана с представителями различ-
ных таксономических групп и жизненных форм 
массовых пелагических животных. Эта стадий-
ность во многом обусловлена тем, что для КК, как 
и других нектонных кальмаров (Зуев и др. 1985; 
Nigmatullin et al. 2009), характерны относительно 
жесткие размерные отношения хищник–жертва. 
Оптимальные размерные отношения КК и их 
жертв – 8–20% АД (Zuyev et al. 2002). При до-
стижении нижнего критического порога размеров 
главных пищевых групп по мере роста кальмаров 
в онтогенезе происходит их смена – переход на 
питание группами массовых животных более 
крупных размеров. Параллельно происходит и из-
менение состава основных врагов. Соответствен-
но, в онтогенезе, по мере увеличения размеров 
тела, пространство видовой экологической нишы 
КК «пронизывает» значительную часть океани-
ческой трофической пирамиды, последовательно 
занимая субниши от консументов II–III до консу-
ментов IV и V–VI порядков с изменением состава 

жертв, врагов и паразитов (Рис. 2–4). В целом, 
трофические связи КК охватывают большую часть 
массовых животных океанических сообществ – от 
микро- и мезопланктона до эунектона.

Данная периодизация биотических связей КК 
в полном виде характеризует лишь крупных самок 
КФ. Самцы всех внутривидовых форм и самки 
МФ имеют меньшие размеры. Самцы МФ в своем 
жизненном цикле не выходят за пределы IV и ча-
стично V этапа, самки МФ и самцы КФ – V этапа. 
Лишь основная масса самок КФ «проходит» все 
шесть активных этапов и наиболее полно включена 
в трофо-паразитарную структуру океанических со-
обществ. В процессе жизненного цикла они утили-
зируют пищевые ресурсы консументов почти всех 
трофических уровней и аккумулируют и передают 
окончательным хозяевам наибольшее количество 
личинок гельминтов, что наиболее ярко выражено 
для цестод и нематод (Рис. 2–4; Табл. 3).

Таким образом, несмотря на сходство трофи-
ческих и паразитарных характеристик однораз-
мерных представителей разных полов и внутри-
видовых форм, в целом можно говорить о явно 
выраженных половых и межпопуляционных 
отличиях в их месте и роли в трофо-паразитарной 
структуре океанических сообществ. Эти различия 
определяются спецификой размерной структуры 
представителей разных полов и внутривидовых 
группировок и, в конечном счете, связаны с фено-
меном размерной обусловленности состава пищи 
и зараженности гельминтами.

Кроме того, в отличие от квази-оседлых самок 
МФ и самцов обеих форм, самки КФ, совершая 
сезонные нагульные миграции, далеко выходят в 
воды субтропических зон северного и южного по-
лушарий. Тем самым они осуществляют активный 
межэкосистемный перенос вещества, энергии и 
паразитов между тропическими и субтропически-
ми сообществами открытых вод Атлантики.

Особенности состава гельминтофауны и основ-
ные закономерности онтогенетической динамики 
инвазии КК в первую очередь обусловлены со-
пряженностью его трофических и паразитарных 
связей. Реализация жизненных циклов этих 
гельминтов по трофическим сетям интеграции 
пелагических сообществ способствует опосредо-
ванию их прямых контактов с внешней средой 
(средой II порядка для паразитов) и, следователь-
но, оптимизации их воспроизводства в условиях 
огромных пространств и высокой степени не-
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предсказуемости основных параметров экосистем 
океанской пелагиали (Михайловский 1992). В 
этих условиях трофические контакты – наиболее 
важные и квазиустойчивые каналы интеграции 
населения океанской пелагиали. Свидетельство 
высокой эффективности этой тактики жизненных 
циклов гельминтов КК – их высокая численность 
и широкое географическое распространение.

Основные этапы коэволюционного становления 
трофо-паразитарных связей океанических каль-
маров семейства Ommastrephidae при их освоении 
открытых вод океана из исходных прибрежных 
биотопов, представляются следующим образом. 
В олигоцене-миоцене происходил массовый вы-
ход различных групп планктона и нектона в воды 
открытых вод океана из прибрежных склоново-
шельфовых биотопов (Несис 1985; Парин 1988; 
Михайловский 1992; Нигматуллин 2007). Можно 
предположить, что вместе с окончательными хо-
зяевами «вышли» в новый океанический биотоп и 
их гельминты. В процессе эволюции трофической 
структуры сообществ океанской пелагиали – ее 
усложнения и «удлинения», происходило «вы-
нужденное» освоение гельминтами новых хозяев, 
встраивающихся в существующую структуру. 
Одним из таких новых элементов этой структу-
ры были нектонные кальмары Ommastrephidae 
(КК – их типичный представитель). Их исходная 
форма проникла в океанскую пелагиаль в раннем 
олигоцене-миоцене. Она имела мелкие размеры 
(ДМ взрослых особей около 10–12 см) и пита-
лась, в основном, рачковым макропланктоном. 
Ее дальнейшая прогрессивная эволюция на пути 
нектонизации с увеличением ДМ до 20–40 см и 
более, а также ростом численности популяций, 
была обусловлена освоением ресурсов миктофид 
и их последующей коэволюцией (Nigmatullin and 
Chesalin 2008). Благодаря этому кальмары заняли 
ключевые позиции в трофической структуре со-
обществ открытого океана, вклинившись в сло-
жившиеся трофические, и соответственно, пара-
зитарные системы, усложнив их. Они «получили» 
личинок гельминтов от своих жертв «передавая» 
их далее врагам – окончательным хозяевам. Тем 
самым, нектонные кальмары стали удобными и 
даже экологически обязательными хозяевами для 
прохождения жизненных циклов гельминтов. В 
историческом аспекте отношения океанических 
нектонных кальмаров и их гельминтов – конвер-
гентные (в понимании Рыжикова 1973, с. 122: в 

противоположность филогенетическим отноше-
ниям конвергентные имеют лишь экологическую 
основу). Они сформировались в процессе станов-
ления трофических связей и благодаря им. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

С точки зрения синэкологического аспекта кон-
цепции коэволюции (Roughgarden 1983; Futuyma 
1986; Родин 1991) описанные выше коадаптив-
ные комплексы являются трофо-паразитарными 
системами. В основе каждой из них находится 
паразитарная система (популяция данного вида 
гельминта и совокупность популяций хозяев), 
функционирование которой «обеспечивается» 
квази-стабильными трофическими отношениями 
хозяев. Трофический фактор в подобных пара-
зитарных системах служит системообразующим 
механизмом, но обычно он принимается как дан-
ность и находится на периферии внимания пара-
зитологов. При исследовании жизненных циклов 
паразитов использующих трофические каналы в 
их реализации – трофо-паразитарная система в 
целом должна служить в качестве реального объ-
екта изучения. Представляется перспективным 
использование понятия трофо-паразитарная 
сис тема в качестве целостной синэкологической 
функциональной единицы, а также как единицы 
отбора более высокого иерархического уровня, 
нежели классический популяционный уровень и 
в дополнение к нему.
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