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На основе материалов по заражению морских птиц и беспозвоночных архипелага 
Земля Франца-Иосифа (ЗФИ), собранного в ходе экспедиций 1991—1993 гг., прове-
дена видовая идентификация скребня Polymorphus phippsi и выполнен анализ форми-
руемой им паразитарной системы в высокой Арктике. Скребень классифицируется 
как гидротопический паразит морской экологической группы. Центральным звеном 
в его паразитарной системе является основной промежуточный хозяин — бокоплав 
Gammarus setosus, который широко распространен в прибрежных акваториях шель-
фовой зоны всего Арктического бассейна. Поддержание популяции скребня на ЗФИ 
и в Европейской Арктике в целом осуществляется одним облигатным дефинитивным 
хозяином — обыкновенной гагой Somateria mollissima. Остальные виды птиц, в ко-
торых регистрируется инвазия Р. phippsi (полярная крачка, люрик, некоторые чайки 
и морской песочник), играют роль факультативных и/или элиминативных хозяев. 
Рассчитаны потоки инвазии, проходящие через разные категории хозяев в паразитар-
ной системе Р. phippsi. Вовлечению филогенетическии удаленных от гаг птиц в цир-
куляцию Р. phippsi способствует трофическая связь арктических птиц с амфиподами 
прибрежного комплекса, включая G. setosus. Феномен неспецифического паразити-
рования в Арктике характерен и для ряда других видов гельминтов птиц. Помимо 
особенностей рациона птиц в Арктике, это может определяться понижением их рези-
стентности при обитании в экстремальных арктических условиях по отношению к 
инвазии паразитами. Высказано предположение, что паразитарные системы гельмин-
тов птиц в Арктике моделируют ситуацию, складывавшуюся в морских прибрежных 
рефугиумах позднего плиоцена—плейстоцена, где имели место микро- и макроэво-
люционные события вследствие гостальной радиации паразитов. 

Ключевые слова: скребни, паразитарная система, трансмиссия паразитов, специ-
фичность паразитов, гостальная радиация, экосистемы Арктики, жизненный цикл, 
морские птицы. 
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В последние годы интерес к Арктике возрастает, что связано с интенси-
фикацией ее хозяйственного использования, в первую очередь нефтегазо-
добычи, и глобальными климатическими изменениями, которые проявля-
ются здесь наиболее отчетливо (таяние вечной мерзлоты, уменьшение 
площади паковых льдов в Северном Ледовитом океане, изменения струк-
туры течений и т. п.) (ACIA, 2005). Это делает особо актуальными иссле-
дования биоразнообразия в Арктике и выяснение особенностей функцио-
нирования арктических экосистем, непременными компонентами которых 
являются и паразиты (ABA, 2013). Наши знания о видовом составе и путях 
циркуляции паразитов в Арктике, особенно в экосистемах прибрежья арк-
тических архипелагов (Шпицберген, Земля Франца-Иосифа, Новая Земля, 
Северная Земля, Новосибирские острова, о-в Врангеля, Канадский Аркти-
ческий архипелаг, Гренландия), до настоящего времени фрагментарны 
(см. обзор Hoberg et al., 2013). Обилие в этих районах морских перелетных 
птиц, формирующих многотысячные колонии и определяющих для зооло-
га облик Арктики (Чернов, 1999), создает благоприятные условия для 
трансмиссии гельминтов. Однако экстремальные параметры внешней сре-
ды накладывают ограничения на реализацию здесь жизненных циклов 
ряда из них, например, большинства трематод (Galaktionov, 1996). Поэто-
му изучение гельминтов перелетных птиц и путей их циркуляции в экоси-
стемах арктического прибрежья представляется перспективным не только 
для оценки их биоразнообразия и роли в арктических экосистемах, но 
и для познания особенностей адаптациогенеза паразитов к колонизации 
Арктики и Субарктики. 

В этом плане особое значение приобретает исследование формируемых 
гельминтами перелетных птиц паразитарных систем, под каковыми мы, 
следуя за Беклемишевым (1956), понимаем популяцию паразита вместе 
со всеми популяциями хозяев, которые непосредственно поддерживают ее 
существование. Беклемишев (1956) предложил различать двучленные, 
трехчленные и многочленные паразитарные системы, которые формируют 
паразиты с одно-, двух- и многохозяинными жизненными циклами соот-
ветственно. Двучленная и трехчленная паразитарные системы могут быть 
простыми, если паразит существует соответственно за счет одной или 
двух популяций хозяев, или сложными, если его существование поддер-
живается большим числом популяций хозяев. 

У паразитов с гетероксенными (многохозяинными) жизненными цикла-
ми различают метаксенных и параксенных хозяев (Мошковский, 1950; 
Беклемишев, 1956; Добровольский и др., 1994; Гранович, 1996, 2009). Пер-
вые представляют собой ряд хозяева, в которых развиваются последовате-
льные фазы жизненного цикла (например, первый промежуточный хозя-
ин — второй промежуточный хозяин — окончательный хозяин). Вторые 
же отражают способность паразитов использовать для развития одной и 
той же фазы жизненного цикла несколько видов хозяев, которые в опреде-
ленной степени могут заменять один другого. Наилучшие условия для раз-
вития паразит находит в облигатных (основных, специфичных) хозяевах, 
через которых проходит основной поток инвазии (Шульц, Гвоздев, 1972; 
Контримавичус, Атрашкевич, 1982; Галактионов, Добровольский, 1998). 
Менее адаптирован паразит к существованию в факультативных (второ-
степенных, малоспецифичных) хозяевах, с которыми связан существенно 
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слабее и которые необязательно включаются в его жизненный цикл. Эли-
минативных (тупиковых) хозяев подразделяют на абортивных, в которых 
паразит не может достигать половую зрелость, и каптивных, в которых он 
вовсе не может развиваться и погибает (Шульц, Гвоздев, 1972; Контрима-
вичус, Атрашкевич, 1982). 

Мы разделяем точку зрения Добровольского и др. (1994), согласно ко-
торой элиминативных хозяев следует включать в состав паразитарной сис-
темы, поскольку они, с одной стороны, играют роль в элиминации инвази-
онного начала, а с другой — служат неким резервом, поскольку на основе 
каптивно-абортивных отношений вполне возможно развитие факультатив-
ных. Наличие нескольких параксенных хозяев, с одной стороны повышает 
устойчивость паразитарной системы, поскольку, например, при резком по-
нижении численности основного хозяина ее существование в данной мест-
ности может поддерживаться за счет второстепенных хозяев. С другой 
стороны, это способствует повышению уровня генетической изменчиво-
сти в результате приспособления к паразитированию во второстепенных 
хозяевах. При определенных условиях это может привести к внутривидо-
вой дивергенции и видообразованию (McCoy, 2003). 

Скребни (Acanthocephales) развиваются с обязательным участием про-
межуточного хозяина (одного или нескольких видов) и формируют, как 
правило, сложные трехчленные паразитарные системы (Контримавичус, 
Атрашкевич, 1982). Они представляются удобной моделью для исследо-
вания структурно-функциональной организации и пространственно-вре-
менных особенностей паразитарных систем гельминтов перелетных птиц, 
опыт изучения которых имеется для тундровых экосистем Азиатской Суб-
арктики (Контримавичус, Атрашкевич, 1982; Атрашкевич, 1999; Атрашке-
вич, Сонин, 2010). В настоящей статье мы использовали предложенный в 
работах процитированных выше авторов подход для анализа паразитар-
ных систем скребня Polymorphus phippsi Kostylev, 1922. Он относится к 
числу обычных гельминтов гаг и других морских уток на севере Палеарк-
тики, а, возможно, и всей Голарктики (Петроченко, 1958; Khokhlova, 1985, 
1986; Storer, 2002; Waltho, Coulson, 2015; Skirnisson, 2015). 

В птицах европейского сектора высокой Арктики отмечено только 
2 вида скребней — фоновый, массовый P. phippsi и относительно редкий 
Corynosoma strumosum (Rudolphi, 1802) (Галактионов и др., 1994; Galak-
tionov, 1996; Куклин, 2001; Куклин, Куклина, 2005; Куклин и др., 2005). 
Промежуточными хозяевами P. phippsi служат 2 вида прибрежных боко-
плавов — Gammarus (Lagiinogammariis) setosus Dementieva от Мурмана до 
Чукотки включительно (Галактионов и др., 1994; Galaktionov, 1996; Ат-
рашкевич, 2014, и др.) и G. (Lagunogammarus) oceanicus Segersträle в Евро-
пейской Арктике (Успенская, 1963; Кулачкова, Битюкова, 1980; Марасае-
ва, 1990). Тем самым скребень квалифицируется как гидротопический па-
разит морской экологической группы. Не исключено, что число видов 
прибрежных бокоплавов, которые могут играть роль промежуточных хо-
зяев Р. phippsi, больше, но их роль в паразитарной системе скребня может 
быть значимой только при условии высокой численности этих ракообраз-
ных в конкретной экосистеме. 

Паразитологические исследования птиц, выполнявшиеся в сотрудниче-
стве с орнитологами в начале 1990-х годов на архипелаге Земля Фран-
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ца-Иосифа (ЗФИ), показали, что скребни, предварительно определенные 
как P. phippsi, встречаются у обыкновенной гаги, полярной крачки, моев-
ки, атлантического чистика и морского песочника, а их цистаканты — в 
амфиподах G. setosus (Галактионов и др., 1994; Galaktionov, 1996). Встал 
вопрос о проверке валидности видового определения скребней и об оценке 
их половозрастного состава. Орнитологические данные позволили оце-
нить абсолютную и относительную численность инвазированных этими 
скребнями птиц на ЗФИ, что предопределило возможность достижения 
основной цели настоящего исследования — оценки особенностей функцио-
нирования формируемой ими паразитарной системы в высокой Арктике. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Материал для настоящего исследования был собран в ходе россий-
ско-норвежско-польских экспедиций, организованных Мурманским мор-
ским биологическим институтом КНЦ РАН на архипелаг Земля Франца-
Иосифа в 1991—1993 гг. В основу проведенного анализа положены ре-
зультаты изучения коллекции скребней от 5 видов морских птиц: 16 экз. 
обыкновенной гаги Somateria mollissima (L.) из района островов Гукера, 
Скотт-Келти, Мэй, Эттеридж, Кун и Аполлонов, 14 экз. моевки Rissa tri-
dactyla (L.), 11 экз. атлантического чистика Cepphus grylle (L.), 10 экз. по-
лярной крачки Sterna paradisaea Pontoppidan и 5 экз. морского песочника 
Calidris maritima (Brünnich) из тех же районов, исключая два последних. 
Кроме того, 7 моевок, 1 полярная крачка и 2 морских песочника добыты в 
районе островов Брэди и Хохштеттера. Также было исследовано 45 экз. 
птиц трех других видов, у которых скребни не были обнаружены: бурго-
мистра Larus hyperboreus Gunnerus (12 экз.), толстоклювой кайры Uria 
lomvia (L.) (18 экз.) и люрика Alle alle (L.) (15 экз.) (Galaktionov, 1996). 

Птиц исследовали методом полного гельминтологического вскрытия в 
течение 1—3 сут после отстрела. Выделенных скребней после расправле-
ния в воде фиксировали 70%-ным этанолом и в дальнейшем, после стан-
дартной проводки, окрашивали борным кармином и заключали в канад-
ский бальзам. Всего на постоянных препаратах детально изучено 116 экз. 
скребней (66 экз. из обыкновенной гаги, 40 экз. из полярной крачки, 6 экз. 
из моевки и по 2 экз. из атлантического чистика и морского песочника). 

При статистическом анализе материала рассчитывали стандартные по-
казатели: экстенсивность инвазии (ЭИ), интенсивность инвазии (ИИ), об-
щий индекс обилия (ИО) и индекс обилия половозрелых и зрелых самок 
(И09). Последний получали путем умножения общего ИО на долю самок 
в выборке скребней, исследованных на тотальных препаратах. 

Для средних значений в скобках приведены доверительные интервалы 
для 95 % уровня значимости (ДИ). Для расчета потоков инвазии Р. phippsi 
в паразитарной системе использована методика, предложенная Контрима-
вичусом и Атрашкевичем (1982). При этом условная численность птиц на 
ЗФИ была привязана к численности обыкновенной гаги, принятой за еди-
ницу. Искомые показатели для обозначения потоков инвазии получали 
при умножении условной численности данного вида птиц на рассчитан-
ные для него ИО Р. phippsi (от промежуточного хозяина к дефинитивно-
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му) и И09 (от дефинитивного хозяина к промежуточному). При этом сум-
ма потоков инвазии в обоих направлениях принята за единицу. Статисти-
ческие расчеты выполнены в программном пакете QP 3.0 (Reiczigel, 2008). 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Проведенная таксономическая ревизия коллекции скребней птиц ЗФИ 
однозначно подтвердила, что все они принадлежат одному виду — Poly-
morphus phippsi Kostylev, 1922 (рис. 1). Изученные экземпляры скребней в 
целом соответствовали диагностическим признакам этого вида как в пер-
воописании Костылева (Kostylev, 1922) по материалу с Берингова проли-
ва, Чукотки и Мурмана, так и в последующих дополнительных описаниях 
(Khokhlova, 1985; Хохлова, 1986). Тем не менее обнаружена значительная 
вариабельность ряда морфологических характеристик, имеющих диаг-
ностическое значение, прежде всего хоботкового вооружения Р. phippsi в 

Рис. 1. Разновозрастные скребни Polymorphic phippsi на отрезке тонкой кишки обыкновенной 
гаги (Восточная Чукотка, пос. Лаврентия, 12.09.2004 г.). 

Фото Г. И. Атрашкевича. Масштабная линейка — 30 мм. 

Fig. 1. Acanthocephalans Polymorphus phippsi of different age in a section of small intestine of 
common eider (East Chukotka, Lavrentia settlement, 12.09.2004). 
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Т а б л и ц а 1 

Заражение птиц скребнями Polymorphus phippsi на Земле Франца-Иосифа 
(1991—1993 гг.) 

T a b l e 1. Infection of birds with acanthocephalan Polvmorphus phippsi at Franz Josef Land 
in 1991—1993 

Вид птиц 

Число ис-
следован-

ных 
птиц, экз. 
(Numbers 

of the birds 
studied) 

Показатели заражения (Infection indices) 

Вид птиц 

Число ис-
следован-

ных 
птиц, экз. 
(Numbers 

of the birds 
studied) 

ЭИ (ДИ), % 
(Prevalence) 

ИИ 
(min—max), 

экз. 
(Intensity of 

infection) 

ИО (ДИ), экз. 
(Total mean 
abundance) 

И09, экз. 
(Females 

mean 
abundance) 

Обыкновенная гага 16 100 30—1188 492.1 337.6 
(Common eider) (79.2—100) (327.7—687.2) 

Полярная крачка 11 72.7 8—227 47.1 1.18 
(Arctic turn) (40.5—92.1) (21.1—108.4) 

Моевка 21 9.5 2—3 0.2 Нет 
(Black-legged (1.7—30.5) (0.0—0.7) (no) 
kittiwake) 

Атлантический 11 9.1 1 0.1 To же 
чистик (0.0—41.3) (0.0—0.3) 
(Black guillemot) 

Морской песочник 7 14.3 2 0.3 » » 
(Purple sandpiper) (0.0—57.8) (0.0—0.9) 

ареале. Особенно отчетливо это проявляется при сравнении экземпляров 
от птиц из краевых секторов Арктики — Берингийского и Европейского. 

Скребнями P. phippsi с высокой интенсивностью заражены все обсле-
дованные в районе архипелага гаги (табл. 1). Из остальных птиц в наи-
большей степени этим паразитом заражена полярная крачка. Однако зара-
жение это распределено в обследованных районах ЗФИ неравномерно, и 
высоких значений ЭИ и ИО достигают только у птиц, которые гнездятся в 
тех же районах, что и гаги. Так, вблизи колонии обыкновенной гаги на 
о-ве Эттеридж, где численность этой птицы в период наших исследований 
составляла 60—70 экз. (Frantzen et al., 1993, наши данные), ЭИ крачек 
скребнем составила 80.0 % (34.3—99.0 %) при ИО — 88.8 экз. (35.2— 
168.2 экз.). Заражение моевок, атлантического чистика и морского песоч-
ника незначительно, и, что самое главное, половозрелые самки скребней 
у этих птиц не обнаружены (только в выборке от моевки найдена одна по-
ловозрелая особь, но самец) (табл. 1). При этом у моевок в районе ост-
ровов Гукера и Скотт-Келти, где в период наших исследований держалось 
около 70 гаг (устное сообщение Ю. В. Краснова), моевки с птичьего базара 
на скале Рубини (о-в Гукера) были заражены Р. phippsi на 14.3 % (2.6— 
42.6 %) при ИИ 2—3 экз. В то же время в 7 вскрытых моевках из районов 
островов Брэди и Хохштеттера, где колонии обыкновенной гаги отсутст-
вуют, заражение скребнями не обнаружено. 

Учитывая, что наиболее полным материалом (как паразитологическим, 
так и орнитологическим) мы располагали только по районам островов Гу-
кера и Скотт-Келти и расположенных на небольшом удалении от них ост-
ровов Эттеридж и Мэй, именно для этого региона нами предпринята по-
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Т а б л и ц а 2 

Данные для расчета потоков инвазии скребня Polymorphus phippsi через разные виды 
птиц ЗФИ для района островов Гукера, Скотт-Келти, Эттериджа и Мэй 

T a b l e 2. Data used for calculating infection flows of acanthocephalan Polymorphus phippsi 
through the different birds at Franz Josef Land Archipelago (near Hooker, Scott-Keltie, 

Etteridge and May Islands) 

Птицы 
(Birds) 

Заражение скребнями 
(Infection with acanthocepha-

lans) 

Вид 
(Species) 

Абсолютная числен-
ность, экз. 

(Absolute numbers, 
specimens) 

Относительная 
численность 

(Relative num-
bers) 

ИО 
(Total mean 
abundance) 

И09 
(Mean 

abundance 
of females) 

Обыкновенная гага 
(Common eider) 

Полярная крачка 
(Arctic turn) 

Моевка 
(Black-legged kittiwake) 

Атлантический чистик 
(Black guillemot) 

150 

110 

20000 

30 

1.0 

0.7 

133.0 

0.2 

403.0 

56.0 

0.4 

0.1 

274.9 

1.4 

Нет 
(no) 

To же 

пытка рассчитать потоки инвазии P. phippsi от промежуточных к дефини-
тивным хозяевам и в обратную сторону (табл. 2). 

Как и следовало ожидать, схема структурно-функциональной организа-
ции паразитарной системы скребня P. phippsi в прибрежье ЗФИ, построенная 
по предложенной Контримавичусом и Атрашкевичем (1982) методике, вы-
явила основного дефинитивного хозяина — обыкновенную гагу (рис. 2). 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Т а к с о н о м и ч е с к и е з а м е ч а н и я 

Современные специалисты признают P. phippsi безусловно валидным 
видом (Хохлова, 1986; Amin, 1985, 2013). Однако авторитет некоторых 
классиков-акантоцефалологов (Van Cleave, Rausch, 1951), считавших его 
синонимом Polymorphus minutus (Zeder, 1800), влиял и до настоящего вре-
мени влияет на таксономические воззрения в этом вопросе ряда паразито-
логов, главным образом зарубежных, специализацией которых скребни не 
являются. Сейчас мы не будем подробно анализировать и оценивать рабо-
ты, в которых обсуждается паразитирование скребней Р. minutus в гагах 
Северной Европы и Америки, как правило, не сопровождающееся описа-
нием паразитов. В качестве классических ссылок в публикациях ряда ис-
следователей, признающих возможность паразитирования Р. minutus в 
гагах Арктики и Субарктики, традиционно приводятся работы Бейлиса 
(Baylis, 1919), Ляймана и Мудрецовой (1926), Везенберг-Лунда (Wesen-
berg-Lund, 1926) и ряда других, более поздних исследователей (Itamies 
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Рис. 2. Инвазионные потоки в паразитарной системе скребня Polymorphus phippsi на архипе-
лаге Земля Франца-Иосифа. 

Fig. 2. Infection flows of the acanthocephalans Polymorphus phippsi in coastal ecosystems of Franz 
Josef Land. 

et al., 1980; McDonald, 1988; Hario et al., 1992). Вероятно, по этой причине 
в одной из последних монографий по обыкновенной гаге (Waltho, Coulson, 
2015) именно P. minutus характеризуется как более значимый паразит гаг, 
чем P. phippsi. Нам представляется, что это может иметь место только в 
определенный период активности птиц, когда они связаны с пресноводны-
ми экосистемами. Речь идет в том числе о паразитировании P. minutus, 
Р. magnus Skrjabin, 1913 и P. strumosoides Lundstrom, 1942 в гагах, гнездя-
щихся на материковых и островных тундровых водоемах Чукотки (Конт-
римавичус, Атрашкевич, 1982), а также держащихся на сильно распрес-
ненных морских акваториях (например, в Финском и Ботническом заливах 
Балтийского моря), где только и возможно личиночное развитие Р. mi-
nutus и Р. magnus в пресноводных амфиподах (Gammarus lacustris Sars). 
Обычно же исследователи, изучающие гельминтов птиц в морских аквато-
риях Арктики и Субарктики, имеют дело, как нам представляется, именно 
с Р. phippsi, который по ряду морфологических и экологических призна-
ков четко отличается от всех известных видов фаунистического комплекса 
скребней птиц Арктической подобласти (Хохлова, 1968). Однако эта проб-
лема, как и давно назревшая необходимость иллюстрированного переопи-
сания Р. phippsi, составит тему нашей отдельной публикации. 

Здесь же только упомянем вероятную ошибку в первоописании Р. phip-
psi, касающуюся максимальной длины его хоботка — до 0.7 мм (Kostylev, 
1922), которая повторяется во всех последующих публикациях по виду. 
В то же время в обширном материале от утиных птиц севера Палеарктики 
длина хоботка у половозрелых Р. phippsi никогда не превышала 0.5 мм 
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Обыкновенная гага 
(Common eider) 

0.996 0.819 

0.004 
0.098 

Моевка 
(Black-legged kittiwake) 

Нет 

Бокоплав 
Gammarus setosus 

0.00004 Атлантический чистик 
(Black guillemot) 

Нет 

0.083 

Полярная крачка 
(Arctic turn) 



(Атрашкевич, оригинальные данные). Завышенная в первоописании длина 
хоботка может служить препятствием в правильной дифференциации 
P. phippsi от некоторых других видов скребней птиц в Субарктике, име-
ющих более крупные, чем у P. phippsi хоботки, длина которых составляет 
0.6—0.8 мм (представители рода Profilicollis Meyer, 1931). В первую оче-
редь этот вопрос касается цистакантов из промежуточных хозяев-бокопла-
вов, когда форма, величина и характер вооружения их хоботков обычно 
являются единственным (в отличие от взрослых форм) комплексным кри-
терием для видовой идентификации. 

П а р а з и т а р н а я с и с т е м а P. phippsi на ЗФИ 

Очевидно, что благополучие популяции P. phippsi в прибрежье ЗФИ 
целиком и полностью зависит от численности популяции единственного 
специфичного дефинитивного хозяина этого паразита — обыкновенной 
гаги, практически полностью контролирующей потоки инвазии в экоси-
стеме как от промежуточных хозяев-бокоплавов G. setosus, так и со сторо-
ны дефинитивных хозяев (рис. 2). Не приходится сомневаться, что потоки 
этой инвазии, проходящие через разные виды птиц, в той или иной мере 
варьируют в разных районах ЗФИ. Однако можно утверждать, что в слу-
чае катастрофического падения численности гаги на архипелаге ни один 
из других видов птиц даже при высочайшей их совокупной численности 
не сможет компенсировать стабилизирующее значение этой морской арк-
тической утки в паразитарной системе P. phippsi и предотвратить немину-
емый крах популяции скребня на ЗФИ. Тем не менее нельзя игнорировать 
и значение других видов птиц в регуляции численности популяции скреб-
ня на архипелаге, причем их роль как в элиминации, так и в трансмиссии 
паразита в разных частях ЗФИ может существенно различаться. 

Полярная крачка является факультативным (малоспецифичным) де-
финитивным хозяином, который играет минимальную (до 1 % потока ин-
вазии) роль в поддержании численности популяции паразита (рис. 2). 
Функциональное значение моевки, атлантического чистика и морского пе-
сочника в паразитарной системе P. phippsi четко не установлено но, по-ви-
димому, оно крайне мало (рис. 2) и требует дополнительного исследо-
вания. 

Моевка — самая многочисленная птица на ЗФИ (Успенский, Томкович, 
1986; Barrett, Tertitski, 2000). Поэтому, если в районе колоний моевки дер-
жится обыкновенная гага, то роль моевки в элиминации и трансмиссии 
P. phippsi может быть достаточно велика даже при зарегистрированной 
нами низкой зараженности этих птиц скребнем. Такая ситуация сложилась 
в районе островов Гукера, Скотт-Келти, Эттериджа и Мэй, поскольку на 
скале Рубини (о-в Гукера) располагается крупнейший на ЗФИ птичий ба-
зар, насчитывающий до 12 000 гнезд моевки (Ю. В. Краснов, устное сооб-
щение). В результате, по нашим оценкам, доля моевки в потоке инвазии 
P. phippsi от промежуточного хозяина к дефинитивному достигает там 
10% (рис. 2). 

К сожалению, недостаток материала не позволяет нам однозначно ска-
зать, какие отношения связывают скребней с моевкой — только абортив-
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но-каптивные, либо же она может выступать и как факультативный (мало-
специфичный) дефинитивный хозяин. Имеющийся в нашем распоряжении 
небольшой материал позволяет предполагать, что единичные самки скреб-
ней (как один крупный, половозрелый самец в нашей коллекции от моев-
ки) все же могут достигать в этой птице половозрелого состояния. Поэто-
му вполне вероятно, что моевка, наряду с ролью значимого элиминатора 
инвазии, одновременно может участвовать и в некотором поддержании 
численности паразитической популяции. 

Такая ситуация со всей очевидностью выявлена нами для полярной 
крачки, у которой единичные самки P. phippsi достигают половозрелого 
состояния. В отличие от моевки полярная крачка на ЗФИ не слишком мно-
гочисленна. Современная ее численность неизвестна, а по оценке Успен-
ского и Томковича (1986) в 1980—1981 гг. в районе архипелага держалось 
примерно 200—300 пар этих птиц. Однако при малой численности показа-
тели заражения крачек Р. phippsi сопоставимы с таковыми для облигатно-
го дефинитивного хозяина — обыкновенной гаги (табл. 1). Это во многом 
определяется сходством спектров питания гаги и крачки. Так, на дендро-
грамме сходства спектров питания морских птиц ЗФИ две эти птицы фор-
мируют отдельный кластер (Weslawski et al., 1994). Связано это с тем, что 
полярные крачки и обыкновенная гага ЗФИ интенсивно эксплуатируют 
один и тот же ресурс — амфипод прибрежного комплекса (Weslawski 
et al., 1994). Gammarus setosus, зарегистрированный как промежуточный 
хозяин Р. phippsi (Галактионов и др., 1994), встречен у 20 % обследован-
ных гаг, причем особи этого вида составили 2.1 % от общего числа обна-
руженных останков животных в пищевом комке и 0.8 % от его веса. 
По данным тех же авторов, аналогичные показатели для крачек составили 
60, 23.1 и 12.9 % соответственно. 

Ракообразные, в том числе амфиподы, составляют существенную долю 
в рационе всех морских птиц ЗФИ. Однако в желудках обследованных мо-
евок и атлантических чистиков G. setosus не найден, а встречен криопела-
гический вид Gammarus (Lagunogammarus) wilkitzkii Birula (Weslawski et 
al., 1994). На ЗФИ этот вид обитает и в прибрежной зоне вместе с G. seto-
sus (Weslawski, 1994). Цистаканты Р. phippsi в нем не зарегистрированы 
(Галактионов и др., 1994). Возможно, это связано с небольшим числом об-
следованных экземпляров G. wilkitzkii. Другое объяснение обнаружения 
Р. phippsi в моевке и чистике может быть связано с относительно редкими 
эпизодами питания этих птиц G. setosus. Число же обследованных для вы-
яснения характера питания птиц на ЗФИ невелико (19 моевок и 5 чисти-
ков), что, учитывая сложности видовой диагностики гаммарусов в пище-
вом комке, делает подобное объяснение весьма правдоподобным. 

Следует отметить, что элиминативная роль разных видов морских птиц 
в паразитарной системе Р. phippsi в прибрежье ЗФИ нами недооценена. 
Несомненно, в крачках приживаются далеко не все попавшие в нее циста-
канты, не говоря уж о моевках и чистиках. Кроме того, G. setosus входит и 
в рацион одной из наиболее массовых птиц архипелага — толстоклювой 
кайры (Weslawski et al., 1994) (численность около 25 000 экз. — Bakken, 
Pokrovskaya, 2000), в которой скребни нами не обнаружены. Основную 
пищу кайр составляет полярная тресочка (сайка) Boreogadus saida (Le-
pechin), но ее подходы к берегу локальны и приурочены к концу лета 
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(Шлейник, Боркин, 1986). Поэтому даже такие типичные ихтиофаги как 
кайры в определенные периоды пребывания в архипелаге в значительном 
числе употребляют в пищу массовых в прибрежной зоне ракообразных. 
По материалам Демме (1934), собранным им в 1931—1932 гг. во время го-
дичного пребывания на полярной станции на о-ве Гукера, Белопольский и 
Шунтов (1980) рассчитали, что доля ракообразных в желудках кайры вес-
ной составляла 44.4 %. Следует отметить, что роль чистиковых птиц в 
циркуляции P. phippsi в высоких широтах может быть и существенно бо-
лее значимой, на что указывает недавнее обнаружение зрелых скребней 
(самок) Р. phippsi у люриков А. alle в зимний период на Шпицбергене (см. 
ниже). 

Нельзя забывать и о возможности изменения поведения зараженных 
цистакантами Р. phippsi бокоплавов, которое облегчает их добычу пти-
цами. Если они, как многие инвазированные цистакантами разных видов 
скребней амфиподы, поднимаются к поверхности воды (Moore, 2002), 
то становятся легкодоступными для птиц с ударным нырянием — кра-
чек и чаек. 

П а р а з и т а р н а я с и с т е м а Р. phippsi в д р у г и х р а й о н а х 
А р к т и к и и С у б а р к т и к и 

Имеющийся в нашем распоряжении небольшой материал по обыкно-
венной гаге о-ва Шпицберген (район бухты Каллипсо — 77°30' с. ш., 
14°39' в. д.) свидетельствует, что паразитарная система Р. phippsi благопо-
лучно функционирует и на этом арктическом архипелаге. Все три экземп-
ляра обыкновенной гаги, обследованные нами в 1991 г. в этом районе, 
были поражены Р. phippsi при ПО 134 экз. (ДИ: 113—154). В районе Ба-
ренцбурга (Исфьорд) (78°04' с. ш., 14°13' в. д.) две вскрытые гаги были за-
ражены скребнями при ПО 148 экз. (Куклин, Куклина, 2005). Кроме того, 
скребни Р. phippsi на Шпицбергене зарегистрированы у полярной крачки 
и бургомистра, причем в последнем обнаружены половозрелые экземпля-
ры (Куклин и др., 2005; Куклин, Куклина, 2005). 

Особо значимым представляется обнаружение А. Г. Гончар в январе 
2015 г. у двух из трех вскрытых зимующих люриков А. alle со Шпиц-
бергена (прибрежье в районе Нью-Олесунда, Конгсфьорд; 78°55' с. ш., 
11°55'в. д.) скребней Р. phippsi. Изучение с любезного разрешения 
А. Г. Гончар собранного ею материала показало, что у одной птицы пара-
зитировали два ювенильных скребня (самец и самка), а у второй — 12 раз-
новозрастных самцов и самок, среди которых было шесть крупных самок 
с вполне зрелыми по величине яйцами. Тем самым люрики могут быть 
причислены как минимум к категории факультативных хозяев Р. phippsi, 
которые при определенных условиях реально участвуют в регуляции чис-
ленности популяции этого скребня в экосистемах прибрежья о-ва Шпиц-
берген. 

К сожалению, имеющиеся к настоящему времени данные по гель-
минтофауне птиц арктических архипелагов Новая Земля и Вайгач весьма 
ограничены (Марков, 1941; Куклин, 2001; Куклин и др., 2005). Скребни 
Р. phippsi зарегистрированы у обыкновенной гаги в районе бухты Архан-
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гельская (северный остров Новой Земли) и на западном побережье 
о-ва Вайгач (наши данные). ЭИ инвазии в обоих районах составила 100 %, 
при ИИ новоземельских гаг в 613—864 экз. (Куклин, 2001), а вайгач-
ских — 17—396 экз. (наши данные). 

Несмотря на фрагментарность гельминтологического материала по 
Шпицбергену, Новой Земле и Вайгачу, представляется очевидным, что в 
этих районах, так же как на ЗФИ и в Европейской Арктике в целом, пара-
зитарная система P. phippsi поддерживается почти исключительно за счет 
основного дефинитивного хозяина — обыкновенной гаги. Остальные 
виды птиц, в которых обнаружены Р. phippsi, в рассматриваемой парази-
тарной системе могут при определенных условиях служить факультатив-
ными хозяевами (например, люрики), но в основном выступают как актив-
ные элиминаторы инвазии. 

Существенный интерес представляет сопоставление материалов по Ев-
ропейской Арктике с аналогичными данными по азиатскому ее сектору. 
В литературе такого рода материал имеется по о-ву Врангеля (Леонов и 
др., 1967; Леонов, 1979), который хотя и расположен почти на 10° южнее 
ЗФИ, но также входит в область высокой Арктики, ограниченной с юга 
июльской изотермой 5 °С (Атлас..., 1985). Выполненный на основе приве-
денных в работах Леонова и др. (1967) и Леонова (1979) данных (к сожале-
нию, авторы не приводят возраст обнаруженных в птицах скребней) ана-
лиз позволил заключить, что структурно-функциональная организация па-
разитарной системы скребня Р. phippsi в прибрежье о-ва Врангеля в целом 
соответствует описанной выше для Европейской Арктики. 

Облигатными дефинитивными хозяевами Р. phippsi на о-ве Врангеля 
служат два вида утиных — обыкновенная гага и морянка Clangula hyema-
lis (Linnaeus), причем доминирующая роль и здесь принадлежит именно 
гаге, ЭИ которой составила 100 % при ИИ 5—1000 экз. Аналогичные по-
казатели для морянки, намного уступающей в численности на острове 
обыкновенной гаге, составили 76 % и 2—48 экз. соответственно. Кроме 
того, скребни P. phippsi на о-ве Врангеля обнаружены у полярной крачки, 
вилохвостой чайки Хета sabini Leach, толстоклювой кайры, плосконосого 
плавунчика Phalaropus fulicarius (Linnaeus), тулеса Pluvialis squatarola 
(Linnaeus) и исландского песочника Calidris canutus (Linnaeus). Однако 
только в полярной крачке показатели инвазии велики — ЭИ более 84 % 
при ИИ 1—96 экз. По аналогии с ЗФИ можно предположить, что незначи-
тельное число особей P. phippsi, в том числе самок, может достигать 
половозрелости в полярных крачках, и, возможно, в вилохвостых чайках. 
По всей видимости, как крачка и моевка на ЗФИ, так крачка и вилохвостая 
чайка на о-ве Врангеля могут в определенной степени играть роль фа-
культативных хозяев в паразитарной системе P. phippsi. Однако в основ-
ном они, как и остальные четыре отмеченных выше вида птиц — кайры и 
кулики, связаны с P. phippsi абортивно-каптивными отношениями и вы-
ступают активными элиминаторами этой инвазии в прибрежной экосисте-
ме о-ва Врангеля. 

Паразитарная система P. phippsi успешно функционирует и в более 
южных районах Баренцева моря и на Белом море (Белопольская, 1952; 
Кулачкова, 1958, 1979). Цистаканты P. phippsi зарегистрированы здесь 
в массовом литоральном виде Gammarus oceanicus Segersträle (Успен-
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екая, 1963; Кулачкова, Битюкова, 1980; Марасаева, 1990; Galaktionov, 
Bustnes, 1999). Следует отметить, что Успенская (1963) описала цистакан-
ты Р. phippsi из Gammarus locusta (L.). Под этим названием ошибочно 
определяли группу сходных видов, включая обычный на побережье Барен-
цева моря вид G. oceanicus, в то время как собственно G. locusta (L.) на Ба-
ренцевом море отсутствует (Stock, 1967). По-видимому, именно с этим ви-
дом и имела дело Успенская (Марасаева, 1990). Так же как и в высокой 
Арктике, роль основного дефинитивного хозяина Р. phippsi в южных райо-
нах Баренцева моря и на Белом море, по-видимому, принадлежит обыкно-
венной гаге, но и значение других водоплавающих, многочисленных в 
этих районах (как на о-ве Врангеля), может быть существенно. В при-
брежье Восточного Мурмана (архипелаг Семь Островов, Баренцево море) 
неполовозрелые экземпляры Р. phippsi зарегистрированы также у 12% 
взрослых сизых чаек Larus canus (Linnaeus) и 5 % полярных крачек (Бело-
польская, 1952). В целом же, заражение обыкновенной гаги P. phippsi у 
материкового побережья Баренцева моря и на Белом море ниже, чем в вы-
сокой Арктике. Так, на Баренцевом море P. phippsi отмечен у 75 % птен-
цов и 4 % взрослых птиц при максимальной ИИ 247 экз. (Белопольская, 
1952). Для сравнения зарегистрированная нами максимальная ИИ гаг на 
ЗФИ составила 1188 экз. На Белом море птенцы заражены на 64 % при 
максимальной ИИ 57 экз. (Кулачкова, 1979). 

По-видимому, это связано с особенностями питания обыкновенной 
гаги в рассматриваемых районах. В отличие от высокой Арктики преиму-
щественным кормом этой птицы здесь служат двустворчатые (в основном 
мидии) и брюхоногие моллюски, а потребление ракообразных невелико 
(Бианки и др., 1979; Краснов и др., 2009). В разных частях Белого моря 
доля моллюсков в рационе гаги оценивается в 70—80 %, а ракообраз-
ных — в 5—18 % (Краснов и др., 2009). Основным кормом чаек служат 
разные виды рыб (Белопольский, 1971). На Баренцевом море гаммариды в 
составе кормов чайковых птиц отмечены только у сизой чайки и крачки 
(Белопольский, 1971), у которых и было обнаружено несколько неполо-
возрелых экземпляров P. phippsi (см. выше). 

Г о с т а л ь н а я р а д и а ц и я г е л ь м и н т о в в А р к т и к е 
и ее э к о л о г о - э в о л ю ц и о н н ы е п о с л е д с т в и я 

Характерной чертой паразитарной системы P. phippsi в высокой Аркти-
ке служит поддержание ее функционирования некоторыми видами утиных 
птиц, но преимущественно одним облигатным дефинитивным хозяи-
ном — обыкновенной гагой, при одновременном вовлечении в циркуля-
цию инвазии в экосистеме широкого круга факультативных и/или эли-
минативных хозяев. Эту роль могут играть чайковые и чистиковые пти-
цы, а также некоторые кулики побережий, филогенетически далеко 
отстоящие от гаг. Их участию в поддерживаемой гагой паразитарной сис-
теме P. phippsi способствует специфика питания морских птиц в Арктике. 
Значительным компонентом их рациона становятся многочисленные там 
прибрежные амфиподы, которые играют роль промежуточных хозяев 
P. phippsi. Особенно наглядно это положение иллюстрируют полярные 
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крачки, в наибольшей степени сориентированные в Арктике на питании 
ракообразными. Переходу от каптивно-абортивных отношений с неспеци-
фичными хозяевами к их колонизации могут способствовать экстремаль-
ные условия существования в Арктике. Птицы вынуждены затрачивать 
здесь больше, чем в южных районах, энергии на обеспечение физиологи-
ческих процессов, в том числе на поддержание температуры тела. Компен-
сацией (в смысле trade-offs) может служить уменьшение вклада в системы 
резистентности по отношению к паразитам. Соответственно увеличивает-
ся шанс для паразита прижиться в неспецифичном хозяине и развиться до 
репродуктивной стадии. Так, одной из причин обнаружения скребней у 
люриков в прибрежье Шпицбергена может быть связано с ослаблением 
птиц в зимний период. 

Феномен неспецифического паразитирования в Арктике отмечен и для 
других видов гельминтов (Галкин и др., 1999; Куклин и др., 2005). Так, на 
Шпицбергене типичные паразиты пластинчатоклювых цестоды Microso-
macanthus diorchis (Fuhrmann, 1913) и M. microsoma (Creplin, 1829) заре-
гистрированы в моевках и бургомистрах, в этих же птицах обнаружены и 
дилепидиды Arctotaenia tetrabothrioides (Loenberg 1890), которые ранее от-
мечались только для куликов (Куклин и др., 2005). При этом, по сведениям 
Куклина и др. (2005), все эти цестоды были половозрелыми, а интенсив-
ность инвазии ими достигала значительных величин, особенно в бургоми-
страх (М. diorchis — до 254 экз., A. tetrabothrioides — до 154 экз.). Заслу-
живает внимания и вопрос о возможном пути формирования описанного 
из обыкновенной гаги ЗФИ и некоторых уток Чукотки вида Microsomacan-
thus ductilis (Linton, 1927) sensu Galkin et al., 1999 (syn. M. sp. II Regel, 
2001). Этот вид чрезвычайно близок к типичному паразиту чаек М. ductilis 
(Linton, 1927), что наводит на мысль о его возможном формировании в ре-
зультате гостальной радиации (host switching) в условиях, сходных с со-
временными арктическими. 

Предположительно, именно такая ситуация складывалась в приледни-
ковых районах морей Северной Атлантики и Северной Пацифики в гляци-
алы позднего плиоцена—плейстоцена. В это время вдоль атлантического 
и тихоокеанского побережья континентов и островов формировались ре-
фугиумы, в которых скапливались морские птицы и млекопитающие, пи-
тавшиеся одними и теми же доступными кормами. Согласно гипотезе Ар-
ктических рефугиумов (Arctic refugium hypothesis), развиваемой Хобергом 
и Адаме (Hoberg, 1992, 1995; Hoberg, Adams, 1992, 2000), изоляция в рефу-
гиумах определенных ассамблей хозяев и паразитов повышала возможно-
сти для паразитов к переходу на новых хозяев (гостальная радиация или 
host switching) и тем самым способствовала усилению процессов видо-
образования. В интергяциалы хозяева широко расселялись по освободив-
шимся ото льда акваториям и прибрежным районам, распространяя гель-
минтов. С известным приближением современные условия функциони-
рования паразитарных систем гельминтов птиц в высокой Арктике можно 
сопоставить с описанными выше для гляциальных рефугиумов. Это по-
зволяет рассматривать их как модель, демонстрирующую различные эта-
пы происходящего на наших глазах процесса видообразования гельмин-
тов в ходе гостальной радиации. 
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PATTERNS IN CIRCULATION AND TRANSMISSION OF MARINE BIRD 
PARASITES IN HIGH ARCTIC: A CASE OF ACANTHOCEPHALAN 

POLYMORPHUS PHIPPSI (PALAEACANTHOCEPHALA, POLYMORPHIDAE) 

К. V. Galaktionov, G. I. Atrashkevich 

Key words: acanthocephalans, parasite transmission, infection flows, parasite specificity, 
host-switching, Arctic ecosystems, life cycle, marine birds. 

S U M M A R Y 

This study, based on the materials on parasitic infection of marine birds and invertebra-
tes in Frantz Josef Land (FJL) collected in 1991—1993, focussed on the acanthocephalan 
Polymorphus phippsi. We identified this parasite, confirmed its species status and analy-
sed its circulation and transmission patterns in high Arctic. The causes of its erroneous 
identification as P. minutus in several studies were also examined. In contrast to P. minu-
tus, the transmission of P. phippsi is realized in marine coastal ecosystems. Its main inter-
mediate host in the Arctic is the amphipod Gammarus (Lagnnogammarus) setosus, com-
mon in coastal areas of the shelf zone throughout the Arctic basin. P. phippsi population in 
FJL and the entire European Arctic is on the whole maintained by a single obligate final 
host, the common eider Somateria mollissima. Prevalence (P) of P. phippsi in this bird re-
ached 100 %, with the maximal infection intensity (Umax) of 1188 and the mean abundan-
ce (MA) of 492.1. Other species of birds found to be infected with P. phippsi (Arctic turn, 
black guillemot, purple sandpiper and several gulls) are facultative and/or eliminative 
hosts. The most heavily infected birds were Arctic terns (P = 72.7 %, Umax = 227, MA = 
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= 47.1), which contained single mature acanthocephalans. For one of the FJL regions, in-
fections flows of P. phippsi through various host categories were calculated. Involvement 
of birds unrelated to the common eider into the circulation of P. phippsi is facilitated by 
their feeding character in the Arctic. While coastal crustaceans are abundant, fish food is 
relatively scarce (polar cod, snailfishes), and so amphipods make up a considerable part of 
the diet of marine birds in FJL, if not most of it, as for instance in case of Arctic tern. This 
promotes an easy entry of the larvae of crustaceans-parasitizing helminthes (cestodes and 
acanthocephalans, including cystacanths P. phippsi) into non-specific hosts and opens bro-
ad colonization possibilities. Besides acanthocephalans, the phenomenon of non-specific 
parasitism has been shown for some cestodes circulating in the Arctic coastal ecosystems. 
Similar conditions for helminths transmission might have formed in marine coastal refugia 
during the glacial periods of late Pliocene—Pleistocene. According to the Arctic refugium 
hypothesis of Hoberg and Adams, this promoted parasitic colonization of phylogenetically 
distant hosts using similar foraging resources. Thus, present-day transmission patterns of 
helminthes in high Arctic can be, in a way, considered as a model allowing us to witness 
various stages of helminthes' speciation by host-switching. 
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