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КАК ЗЕРКАЛО ИСТОРИИ БИОГЕОГРАФИЧЕСКИХ РЕГИОНОВ: 

РАСПРОСТРАНЕНИЕ ДАКТИЛОГИРИДЕЙ (DACTYLOGYRIDEA) 

НА РЫБАХ ЮГА ДАЛЬНЕГО ВОСТОКА. I. ВВЕДЕНИЕ 

Проведен краткий обзор литературных данных по истории формирования 
пресноводной и эвригалинной ихтиофауны юга Дальнего Востока. Рассмотрены 
основные факторы видообразования рыб, обитающих в этих биогеографических 
регионах. Сформулирована задача исследования филогеографии и экологии рыб 
через особенности распространения на них узкоспецифичных паразитов — моно-
геней. Изучение двух диаметрально противоположных сторон становления пара-
зито-хозяинных систем (коэволюция и гостальные переключения), приложенных 
в качестве аналитического метода к двум противоположным особенностям форми
рования ихтиофаун юга Дальнего Востока (изоляции и объединения), позволит 
уточнить филогеографию хозяев-рыб, а также проанализировать особенности ви
дообразования паразитов. 

Kolpakov N.V., Gerasev P.I., Pugachev O.N. Monogeneans (Monogenea; 
Platyhelminthes), as a mirror of biotic districts history: distribution of Dactylogyridea 
fish parasites in the southern Far East. I. Introduction // Izv. TINRO. — 2007. — 
Vol. 150. — P. 238-249. 

History of fresh water and euryhaline estuarial ichthyofaunas in the southern 
Far East is reviewed briefly by cited data. The mains factors of fish speciation are 
considered, and a task of their phylogeographic and ecological study by means of 
investigation of their specific parasites, as monogeneans, was formulated. Using the 
study of two opposite sides of host-parasite system establishment (coevolution and 
host switch) as analytic method for two opposite sides of the ichthyofaunas formation 
(isolation and aggregation) allows to define exactly their host-fishes phylogeography 
and to analyze the parasites speciation, as well. 

Паразитические черви — моногенеи (Monogenea; Platyhelminthes) — широ
ко представлены на жабрах, поверхности тела (реже во внутренних полостях) 
обычно рыб, иногда других водных позвоночных животных. Для моногеней ха
рактерна эволюция, параллельная филогенезу хозяев (Быховский, 1957). Брукс 
(Brooks, 1985) насчитал более 17 "правил" взаимоотношений во времени парази
тов и их хозяев, среди них рядом исследователей (Rohde, 1993; Williams, Jones, 
1994) выделяются три основных: 

— общие предки современных паразитов были паразитами общих предков 
современных хозяев; степень филогенетической близости между современными 
паразитами может служить основанием для заключений о филогенетической 
близости их хозяев (Fahrenholz, 1913); 

— филогенетический возраст хозяев может быть определен по уровню орга
низации их паразитов (Szidat, 1940); 
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— среди таксономических групп хозяев равного ранга те из них, которые 
обладают большим разнообразием, будут иметь более разнообразную паразито-
фауну (Eichler, 1941). 

Б.И. Лебедев (1995) добавил к главным "законам" еще два — "каждый 
отряд птиц имеет свою фауну цестод" (Fuhrmann, 1928) и "паразиты эволюцио
нируют медленнее, чем их хозяева; более длительная ассоциация с группой хозя
ев приводит к более выраженной специфичности в группе паразитов" (Manter, 
1967). Эти два последних положения не зря дополнительно привнесены в список 
общих "правил", потому что они абсолютно справедливы для моногеней и рыб. 

Феномен сопряженной эволюции моногеней и рыб частично обусловлен 
прямым жизненным циклом этих паразитов, включающим только взрослую особь, 
яйцо и плавающую личинку; упрощением путей заражения хозяев этими парази
тами (Герасев, 1995); синхронизацией размножения моногеней и биологии рыб 
(Llewellyn, 1972; Gerasev, Starovoitov, 1991), что в комплексе способствует ста
новлению их строгой специфичности. Однако без переходов моногеней на фило
генетически отдаленные, но экологически близкие группы хозяев не могла бы 
происходить "гостальная радиация" (Контримавичус, 1978) паразитов, их аллок-
сенная (Лебедев, 1988) микро- и макроэволюция. Таким образом, сопряженная 
эволюция моногеней и их хозяев имеет две стороны: филогенетическую специ
фичность (коэволюция) и экологическую специфичность, или гостальные пере
ключения (Герасев, 2004, 2005, в печати). Изучение этих двух диаметрально 
противоположных сторон становления и существования паразито-хозяинных си
стем позволяет анализировать филогенез или экологию и географическое рас
пространение их хозяев-рыб. 

Для большинства систематических групп паразитов, и моногеней в частно
сти, было показано (Гусев, 1978; Лебедев, 1995) отставание темпов видообразо
вания паразитов и их меньший таксономический ранг по отношению к скорости 
эволюции и величине таксона их хозяев. Поэтому бурное видообразование моно
геней, и в частности дактилогирид, на отдельных видах и родах рыб, когда на 
одном роде, виде или особи хозяина одновременно встречаются до 10 видов 
паразитов, должно стать предметом анализа для объяснения этого феномена со 
стороны не только особенностей филогенеза паразитов, но и филогеографии их 
хозяев. 

Юг Дальнего Востока характеризуется сложной геологической историей 
(Линдберг, 1972; Худяков и др., 1972; Короткий и др., 1980; Tada, 1994; 2001; 
Васильев и др., 2001; Kitamura et al.; и мн. др.), что определило облик, пути и 
факторы формирования его ихтиофауны. В общих чертах биогеографическое рай
онирование этих территорий было разработано к 1980-м гг. (Таранец, 1936, 1938; 
Линдберг, 1937, 1955, 1972; Берг, 1949; Nishimura, 1964, 1983; Старобогатов, 
1970; Леванидова, 1982). Особенно важную роль при этом сыграл биогеографи
ческий метод познания событий недавнего геологического прошлого, разрабо
танный Г.У. Линдбергом (1972). 

В течение 1970-1980-х гг. гипотеза о крупных колебаниях уровня океана в 
четвертичный период была несколько уточнена (Линдберг, 1975; Парпура, 1989; 
Ермоленко, 1992; и др.). Итоги исследований фауны рыб, истории ее происхож
дения и формирования в водоемах Дальнего Востока России были сравнительно 
недавно обобщены в обстоятельной сводке И.А. Черешнева (1998). Однако нуж
но отметить одну немаловажную деталь. По замечанию П.Г. Гринвуда (1988), 
основой для биогеографических построений должны быть тщательно разработан
ные систематика и филогения таксонов, составляющих фауну рассматриваемой 
территории. Однако до сих пор этого нельзя сказать о рыбах Дальнего Востока. 

В последние годы активно пересматривается таксономический статус мно
гих видов круглоротых и рыб, обитающих на юге Дальнего Востока. К ним, 
например, относятся из круглоротых — миноги (Lethenteron); из осетровых — 
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сахалинский осетр Acipenser mikadoi; многие роды Cyprinidae — дальневосточ
ные красноперки (Tribolodon), гольяны (Phoxinus); вьюны (Misgurnus) из Cobitidae; 
ленки (Brachymystax) из Salmonidae; хариусы (Thymallus) из Thymallidae; даль
невосточные бычки (Gymnogobius, Tridentiger); трехиглые колюшки (Gasterosteus); 
бычки (Cottus) и другие. Были описаны новые виды и разработаны филогенети
ческие схемы происхождения для многих групп дальневосточных рыб (Sakai, 
1995; Богуцкая, Насека, 1996, 2004; Birstein, Bemis, 1997; Doi, Shinzawa, 2000; 
Stevenson, 2000, 2002; Васильева, 2001; Шедько, 2001a, б, 2003, 2005; Ludwig et 
al., 2001; Свиридов, 2002; Шедько, Шедько, 2003; Шедько, Черешнев, 2005; Semina 
et al., 2005; Yamazaki et al., 2006; и др.). Показательно, что за 10 лет число 
публикаций, посвященных изучению филогении, популяционной генетики и так
сономического статуса пресноводных рыб Японии (Watanabe et al., 2006), увели
чилось в три раза: с 31 статьи за 1990-1994 гг. до 90 в 2000-2004 гг.* В 
результате интенсификации ихтиологических исследований на юге Дальнего 
Востока уточняются схемы биогеографического районирования пресных вод Са
халина, Приморья, Японии (Никифоров, 2001; Шедько, 2001б, 2002; Колпаков, 
Колпаков, 2003; Watanabe et al., 2006) и Японского моря (Kafanov et al., 2000, 
2001; Волвенко, Кафанов, 2006). 

Однако из-за относительно недавней дивергенции различия между многими 
таксонами рыб выражены слабо (так называемые криптические виды), поэтому 
перспективным представляется использование моногеней как модельных объек
тов для изучения филогеографии хозяев, уточнения их таксономического стату
са, родственных связей и схем биогеографического районирования (Герасев и 
др., 2007; Дмитриева и др., 2007; Пронькина и др., 2007). В свою очередь, это 
возможно в рамках биогеографического метода Г.У. Линдберга, широко исполь
зуемого паразитологами (Гусев, 1955; Гусев, Шульман, 1975; Пугачев, 1984, 1990; 
Ермоленко, 1992). Данная работа посвящена анализу распространения моноге
ней на пресноводных и эвригалинных рыбах южной части Дальнего Востока как 
методу познания истории формирования ихтиофауны этого региона. 

Краткий обзор истории формирования Японского моря 
и его ихтиофауны 

Формирование Японского моря. Анализ геологического строения дна 
Японского моря (Васильев и др., 2001) показывает, что долгое время этот регион 
развивался как окраинная часть Азиатского континента. Начало образования 
Японского моря датируется 32 млн лет назад (Ingle, 1992, цит. по: Карнаух и др., 
2005). Образование впадины Японского моря произошло примерно 25-15 млн 
лет (или 28-18 млн лет) назад в результате отделения Японии как островной 
дуги от материка (Tada, 1994; Jolivet et al., 1995; Maruyama et al., 1997). Начало 
образования отдельных прогибов впадины произошло в миоцене и в первую по
ловину плиоцена, а ее формирование в современном виде завершилось в четвер
тичном периоде. В современном виде Японское море представляет собой почти 
замкнутый бассейн, отделенный от Тихого океана, Охотского и Восточно-Китай
ского морей мелководными барьерами: глубина проливов (Цусимский, Сангарс-
кий, Симоносеки, Лаперуза и Невельского) не превышает 150 м (Васильев и др., 
2001). Высокое стояние уровня моря (100-150 м выше современного) наблюда
лось в миоцене 15,5-10,5 млн лет назад, в начале позднего миоцена (10,5 млн 
лет назад) произошла регрессия уровня моря, продолжавшаяся около 5,5 млн 
лет. В раннем плиоцене (5,5-3,5 млн лет назад) назад уровень моря вновь увели
чился (Haq et al., 1987; Карнаух и др., 2005). Плейстоценовый этап (2,5-0 млн 
лет) эволюции Японского моря характеризуется частыми и высокоамплитудны-

* При этом происходит совершенствование генетических, морфологических и других 
методов исследований, широкое внедрение многомерного статистического анализа и т.д. 
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ми осцилляциями палеоокеанографических условий (Tada, 1994). Это связано с 
периодически повторяющейся изоляцией моря, вызванной гляциоэвстатически-
ми колебаниями его уровня. 

Видообразование. Уже давно отмечено, что во многих группах морс
ких шельфовых и прибрежных видов существуют пары "видов-близнецов", 
один из которых широко распространен в северной части Тихого океана, а 
другой, весьма близкий, встречается совместно с ним в Японском море или 
замещает здесь первый (Таранец, 1936). Возникновение таких пар связывает
ся с изоляцией отдельных популяций их общего предка в Японском море в 
периоды регрессий. 

Новые методы генетических исследований (анализ митохондриальной ДНК 
и т.д.), обладающие сравнительно высокой разрешающей способностью, позво
ляют более точно оценивать время дивергенции родственных таксонов, а также 
исследовать их внутривидовую генетическую изменчивость. В контексте нашей 
темы можно отметить следующие результаты этих работ. 

1. Среди рыб Японского моря наибольшее число неоэндемичных таксонов и 
наиболее высокий уровень эндемизма (до уровня подрода и рода) отмечены в 
группе эвригалинных (преимущественно генеративно пресноводных) рыб. Это 
представители родов Lethenteron (L. camtschaticum, L. reissneri, L. sp. N (север
ная) и L. sp. S (южная)) (Yamazaki et al., 2006), Acipenser (Shmigirilov et al., 
2007), Tribolodon, монотипический род Parahucho (P. perryi), Oncorhynchus 
(O. masou masou, 0. m. ishikawae, O. m. formosanus, O. rhodurus*), Salvelinus 
(S. leucomaenis, S. malma curilus**), Hypomesus (H. nipponensis и H. olidus), 
Cottus (C. volki, C. szanaga, C. czerskii, C. amblystomopsis и С. hangiongensis), 
Pungitius (P. sinensis, P. bussei), Gasterosteus (G. aculeatus и G. sp.), Lateolabrax 
(L. japonicus и L. latus), Liparis (подрод Neoliparis) (L. kusnetzovi и L. miostomus), 
"букеты" видов родов Gymnogobius***, Tridentiger, Acanthogobius, Luciogobius 
(Kido, 1988; Stevenson, 2000, 2002; Шедько, 2001б; Колпаков, Колпаков, 2002; 
Шедько, Черешнев, 2005) и т.д. 

2. С уменьшением связи с пресными водами и прибрежьем уровень дивер
генции снижается. Для ряда родов, представители которых обитают в солонова
тых водах, показано не только образование видов, но и их генетическая неодно
родность (см. библиографию: Watanabe et al., 2006). Например, для пятнистого 
щуковидного бычка Luciogobius guttatus установлено существование внутри вида 
двух криптических видов, один из которых обитает в водоемах северо-восточной 
Японии, а другой — в ее юго-западной части (время изоляции около 1 млн лет). 
Последний вид также неоднороден и включает две генетически различающихся 
группировки (Mukai, Nishida, 2004). 

Для пиленгаса Liza haematocheilus, нерестящегося в опресненном прибре
жье, показано существование генетических различий между группировками, оби
тающими в Японском, Восточно- и Южно-Китайском морях, что связывается с 
их изоляцией в течение плейстоценовых регрессий (Liu et al., 2006****) . У 
сравнительно глубоководной рыбы — чешуйчатой ботрокары Bothrocara hollan-
di — выделено две генетических линии, дивергировавших всего около 34 тыс. 
лет назад, в начале последнего оледенения (Kojima et al., 2001). 

* Общепринятого взгляда на таксономический статус внутривидовых форм симы 
пока нет (Семенченко, 1989; Oohara, Okazaki, 1996; Tsao et al., 1998). 

** Общепринятого взгляда на таксономический статус (вид или подвид) южной 
мальмы не существует (Глубоковский, 1995; Шедько, 2001б, 2002; Oleinick et al., 2007). 

*** Внутри этого рода на основе морфологических и генетических различий не
давно выделено три подрода — Gymnogobius Gill, 1863; Chloea Jordan et Snyder, 1901 и 
Taranetziola Shedko et Chereshnev, 2005 (Шедько, Черешнев, 2005). 

**** Китайские авторы относят пиленгаса к роду Chelon (Богуцкая, Насека, 2004). 
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3. В итоге общий уровень неоэндемизма ихтиофауны Японского моря (за 
исключением глубоководной*) представляется более высоким, чем это счита
лось ранее (Таранец, 1936; Шмидт, 1950; Линдберг, 1972). Это вполне согласует
ся с высоким эндемизмом в других группах морских гидробионтов (см. обзор: 
Кафанов, 1991). 

Рассмотрим некоторые особенности формирования неоэндемичной ихтиофау
ны Японского моря на примере дальневосточных красноперок. В результате изуче
ния жизненных циклов и генетических взаимоотношений внутри рода Tribolodon 
разработана следующая схема (Sakai, 1995) происхождения красноперок (рис. 1). 
Сначала предковая форма приобрела устойчивость к солености. Затем от нее обо
собился Т. hakuensis (две формы — жилая и полупроходная). От последнего вида 
отделилась пресноводная линия Т. sachalinensis (= Т. ezoe), от которой впослед
ствии произошла полупроходная форма. Т. nakamurai (= Т. sp.) произошел от 
Т. sachalinensis в южной части его ареала (западная часть о. Хонсю). И, нако
нец, Т. brandtii (анадромный) дивергировал прямо от предковой формы**. 

Рис. 1. Предполагаемая филогения рода Tribolodon (Sakai, 1995; fig. 70, p. 87) 
Fig. 1. Probable phylogeny of Tribolodon genus (Sakai, 1995; fig. 70, p. 87) 

По предварительной оценке (Sakai, 1995), все события видообразования 
внутри рода происходили в плейстоцене на протяжении последних 1,8 млн лет. 
Приобретение предком красноперок способности к обитанию в солоноватых во
дах связывается с существованием на месте Японского моря опресненного (по 
крайней мере, его поверхностного слоя) внутреннего моря или морского залива, 
в условиях прохладного климата обладавшего повышенной по сравнению с река
ми биопродуктивностью. Основным фактором последующей дивергенции видов 
была географическая изоляция в результате регрессии уровня моря, приводив
шая к фрагментации ареала предковой формы, накоплению генетических разли
чий и, в итоге, видообразованию. Общепринятой схемы количества и величины 
колебаний уровня Японского моря на протяжении плейстоцена до сих пор не 

* Впрочем, одной из причин сравнительно невысокого уровня эндемизма глубоко
водной ихтиофауны Японского моря может быть несравненно более низкая степень ее 
изученности по сравнению с рыбами пресных вод и прибрежья. 

** Недавно генетическими исследованиями установлена неоднородность вида 
Т. hakuensis (Semina et al., 2005, 2006). 
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существует (Линдберг, 1972; Ермоленко, 1992; Черешнев, 1998). Однако важно, 
что гляциоэвстатические колебания его уровня приводили к неоднократному 
изменению водообмена с Тихим океаном (вплоть до полной изоляции) и соот
ветственно солености* (межледниковье —> трансгрессия —> осолонение, оледе
нение —> регрессия —> опреснение) (Линдберг, 1972). 

Существуют и другие взгляды на время происхождения красноперок, а так
же на порядок их дивергенции. Во-первых, Tribolodon sp. известен в ископаемом 
состоянии уже в среднем олигоцене (Центральный и Восточный Казахстан) (Сы-
чевская, 1989). В свете этих данных, а также с учетом возраста впадины Японс
кого моря (25-15 млн лет), более точной представляется датировка дивергенции 
мелкочешуйной и крупночешуйной красноперок, полученная методом электро
фореза белков (Гавренков и др., 1984) — приблизительно 13 млн лет назад. 
Следует отметить, что в более поздней работе Сакаи с соавторами (Sakai et al., 
2002) в результате аллозимного анализа обширного материала пришли к выводу, 
что выделение рода Tribolodon как группы полупроходных карповых произошло 
3,4-27,8 млн лет назад (общий предок красноперок сформировался в раннем 
миоцене в палеоозере, существовавшем на месте Японского моря, а дальнейшая 
дивергенция происходила уже в условиях Японского палеоморя со среднего или 
позднего миоцена). 

Во-вторых, в результате анализа белков красноперок и двух родственных 
видов ельцовых карповых (Pseudaspius leptocephalus и Leuciscus waleckii 
waleckii) была разработана схема, согласно которой сначала от предковой фор
мы отделился Т. hakuensis (на рисунке Т. hakonensis), затем Т. sachalinensis 
(= Т. еzое) и, наконец, Т. brandtii (Т. brandti) и Т. nakamurai (= Т. sp.)** (рис. 
2) (Картавцев и др., 2002; Свиридов, 2002). 

Рис. 2. Дендрограм-
ма, иллюстрирующая фи
логенетические взаимосвя
зи 6 видов карповых рыб 
на основе белковых локу-
сов (Свиридов, 2002) 

Fig. 2. Clustering den-
drogramm showing phylo-
genetic relations of 6 cyp-
rinid species based on pro
tein coding loci (Свиридов, 
2002) 

В целом же можно заключить, что основным фактором видообразования в 
Японском море являлись неоднократные колебания уровня моря на протяжении 
плиоцена — плейстоцена, приводившие к его изоляции и опреснению в периоды 
регрессии. 

Формирование пресноводной ихтиофауны юга Дальнего Востока 

Предполагается, что центр происхождения доминирующих групп сино-ин-
дийских рыб, и в частности Cyprinidae, находится в юго-восточной Азии (Берг, 
1962; Sawada, 1982; Nelson, 1984; Banarescu, 1990). Постепенное уменьшение 

* Во время максимума гляциоэвстатической регрессии моря последнего оледене
ния 17,3-14,8 тыс. лет назад сокращение притока тихоокеанских вод более чем в 10 раз 
приводило к опреснению поверхностных вод Японского моря более чем на 5 %о (Горба-
ренко, 2004). 

** Такая филогения полностью согласуется с родственными отношениями между 
красноперками, установленными по полной первичной последовательности нуклеотидов 
митохондриального гена, кодирующего цитохром-b (Hanzawa et al., 2000). 
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площади Восточного бассейна океана Тетис, прекращение его связи с Индийс
ким и Тихим океанами и превращение в сеть опресненных, а затем полностью 
пресных водоемов озерного типа (вероятно, связанных между собой) привело в 
раннем неогене к широкой экспансии сино-индийских элементов на север. Еще в 
плиоцене сохранялась связь Амура, рек северного Китая и западной Монголии 
по системам слабопроточных озерных водоемов. Данный район внутренней Азии 
характеризовался широким распространением и разнообразием Gobioninae и др., 
что может указывать на их автохтонное возникновение и последующее расселе
ние в сино-индийскую область. Hemibarbus nikolskii известен из позднего мио
цена — среднего плиоцена западной Монголии (Сычевская, 1989). Вымирание 
этой теплолюбивой фауны, связанное с похолоданием и усилением аридности, 
произошло в позднем плиоцене — плейстоцене. Остатки этой фауны сохрани
лись в бассейнах Тихого и Индийского океана, а в Амуре эта фауна обеднена из-
за более холодного климата. 

Амурская переходная зоогеографическая область, включающая евро-сибир
ские и сино-индийские формы, сформировалась в плиоцене — плейстоцене в 
связи с усилением тектонической активности и похолоданием (Сычевская, 1989). 
В течение плиоцена — плейстоцена не менее двух раз в р. Амур проникали сино-
индийские виды рыб из р. Хуанхэ. Вселение происходило через р. Ляохэ (приток 
р. Хуанхэ в периоды регрессий), в р. Сунгари (через перехваты верховьев) и, 
наконец, в бассейн Амура (Черешнев, 1998). В результате первого вселения 
сформировались эндемичные амурские виды, а во втором случае дивергенция от 
предковых форм не превысила уровня подвида. Морская трансгрессия на грани
це плиоцена и плейстоцена превратила бассейн р. Амур в ряд подпруженных, 
полуизолированных озерных водоемов, которые, по-видимому, играли роль цент
ров формообразования для рыб (Никольская, 1972; Черешнев, 1998; Grosswald, 
1998; Shmigirilov et al., 2007). Общность ихтиофаун Амура и рек Приморья в 
настоящее время объясняется наличием перехватов участков речных систем при 
тектонических движениях земной коры. Часть рек восточного Сихотэ-Алиня при
соединила к себе верховья рек западного склона (Ганешин, 1972; Парпура, 1989; 
Ермоленко, 1992)*. Система р. Раздольной при окончательном формировании в 
раннем плейстоцене включила в себя два участка — нижний и верхний, ранее 
ориентированный на север и имевший связь с р. Амур через оз. Ханка или 
верховья р. Уссури (Ганешин, 1972; Короткий и др., 1980). Дальнейшее распро
странение амурских рыб в реках зал. Петра Великого, вероятно, происходило в 
ходе плейстоценовых регрессий, когда восстанавливалась единая речная система 
палео-Раздольной (Черешнев, 1998). 

Общность состава ихтиофауны рек Юго-Восточной Азии также объясняет
ся тем, что в периоды регрессий эти реки формировали единые бассейны (и, 
очевидно, эстуарии) палеорек (например, палео-Хуанхэ) (Линдберг, 1972). 

Таким образом, основными факторами формирования ихтиофауны рек юга 
Дальнего Востока являлись: изоляция в отдельных реках или подпруженных 
озерах при фрагментации единых бассейнов палеорек в ходе плиоцен-плейстоце
новых трансгрессий, расселение рыб через верховья рек при изменении гидро
графической сети, а также в пределах эстуариев палеорек во время регрессий. 

Резюмируя предшествующие рассуждения, можно сказать следующее. 
Моногенеи (Monogenea), в частности дактилогиридеи (Dactylogyridea), и их 

хозяева-рыбы обладают ярко выраженной сопряженной эволюцией, которая име
ет две стороны: филогенетическую специфичность (собственно коэволюция) и 
экологическую специфичность (гостальные переключения). 

* Имели место и перехваты верховьев рек, впадающих в Японское море, реками 
западного склона Сихотэ-Алиня. Об этом говорит, например, обитание мальмы Salvelinus 
malma curilus в бассейне р. Уссури (Шедько, 1998). 
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Первая показывает "вертикальную" коэволюцию паразитов и их хозяев, при 
которой происходит притирка морфологии, жизненных циклов и т.д. паразитов к 
их хозяевам. А вторая — "горизонтальную" сопряженную эволюцию, при кото
рой паразиты, видоизменяясь (иногда очень сильно), захватывают систематичес
ки далекие, но экологически сходные группы хозяев. Самоочевидно, что второе 
направление формирования паразито-хозяинных систем имеет место при резко 
меняющихся условиях окружающей среды, сокращении численности хозяев, "пе
ремешивании" различных экологических групп рыб и т.п. 

Основным фактором видообразования ихтиофауны в Японском море явля
лись неоднократные колебания уровня моря на протяжении плиоцена — плейс
тоцена, приводившие к его изоляции и опреснению в периоды регрессии Миро
вого океана. Основным фактором формирования ихтиофауны рек юга Дальнего 
Востока можно считать прежде всего изоляцию рыб в отдельных реках или полу
изолированных озерах, образовавшихся при фрагментации единых бассейнов 
палеорек в ходе плиоцен-плейстоценовых трансгрессий. Кроме того, определен
ную роль играло расселение рыб через верховья рек (перехваты) в разные водо
сборы при изменении гидрографической сети, а также их перераспределение 
(перемешивание) в эстуариях палеорек во время регрессий Мирового океана. 

Изучение этих двух диаметрально противоположных сторон становления и 
существования паразито-хозяинных систем (параллельная эволюция и "захват" 
новых хозяев), приложенных в качестве аналитического метода к двум противо
положным особенностям формирования ихтиофаун юга Дальнего Востока (изо
ляции и интродукции с эклектическими перемешиваниями и слияниями), весьма 
вероятно, позволит проанализировать филогеографию и экологию их хозяев-рыб, 
а также проанализировать особенности видообразования паразитов, которое, 
весьма вероятно, должно отражать гидрографическую историю этого района. 

Сумма этих двух разнонаправленных, но перекрывающихся подходов позво
лит в новом свете отразить геологическую историю формирования Японского 
моря и юга Дальнего Востока. 

Авторы признательны Российскому фонду фундаментальных исследова
ний (РФФИ) за финансовую поддержку проведения работ в данном научном 
направлении (грант № 06-04-48236). Авторы глубоко благодарны д-ру биол. 
наук С.Е. Позднякову (ФГУП "ТИНРО-Центр"), канд. биол. наук С.В. Шедь
ко, канд. биол. наук А.В. Ермоленко (БПИ ДВО РАН), взявшим на себя труд 
рецензирования статьи и внесшим ряд ценных замечаний, учтенных при окон
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