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PANARTHROPODA S P 

Креветки, пауки, бабочки, много­
ножки, онихофоры, тардиграды 

и миллионы других видов демонстри­
руют такое сходство строения, разви­
тия и нуклеотидных последовательно­
стей, что это дает основание объеди­
нять их в один таксон (надтип), полу­
чивший название Panarthropoda. Дан­
ный таксон включает типы Arthropoda 
(членистоногие), Onychophora (онихо­
форы) и Tardigrada (тихоходки) (см. 
рис. 16.15). Неисчислимые виды груп­
пы Panarthopoda, большинство кото­
рых даже не описано, сегментирова­
ны, обладают парными сегментарны­
ми придатками и секретируемым на 
поверхности тела экзоскелетом, кото­
рый должен периодически сбрасывать­
ся, чтобы дать животному возможность 
расти. В этой главе рассмотрены два 
относящихся к панартроподам таксо­
на — Onychophora и Tardigrada, а ог­
ромному таксону Arthropoda посвяще­
ны несколько последующих глав. Об­
щие черты морфологии и эволюции 
панартропод, лишь кратко упоминае­
мые в данной главе, подробно рас­
смотрены в следующей. 

ONYCHOPHORA1* 

Онихофоры — наземные червеоб­
разные двусторонне-симметричные 
животные, особенности строения ко­
торых в большей степени сближают их 
с членистоногими, нежели с кольча­
тыми червями. Сто десять описанных 
видов обитают в тропиках и в зоне 
умеренного климата Южного полуша­
рия. Онихофоры — ночные животные, 
населяющие влажные и обычно зате­
ненные места. Для них характерен от­

рицательный фототаксис. Онихофоры 
имеют конечности и внешне немного 
напоминают гусениц, но иногда их 
сравнивают и со слизнями (рис. 15.1, А). 
Часто они живут в джунглях среди 
опавших листьев или под камнями и 
корягами в лесной подстилке. При не­
благоприятных условиях онихофоры 
уходят в почву, впадают в анабиоз и 
остаются в таком состоянии, пока ус­
ловия не улучшатся. 

Интерес к онихофорам обусловлен 
тем, что они позволяют лучше понять 
эволюцию артропод. Онихофоры об­
ладают признаками, которые роднят 
их и с членистоногими, и с кольча­
тыми червями, и все-таки они ближе 
к членистоногим. 

В Н Е Ш Н Е Е С Т Р О Е Н И Е 

Онихофоры — червеобразные жи­
вотные с многочисленными парны­
ми сегментарными придатками (см. 
рис. 15.1, А). У них мягкое тело, а кожа 
сухая и бархатистая на ощупь. Боль­
шинство онихофор имеют длину 5 — 
15 см. В поперечном сечении их тело 
более или менее округлое (вентраль­
ная сторона несколько уплощена) и 
несет многочисленные большие и ма­
ленькие папиллы (см. рис. 15.1, А), ко­
торые, в свою очередь, покрыты кро­
шечными чешуйками. На крупных па-
пиллах располагается сенсорная ще­
тинка (рис. 15.2, Б). 

Для онихофор характерно наличие 
метамерии, что проявляется в упоря­
доченном и последовательном распо­
ложении придатков, остий, нефриди­
ев и ганглиев. Однако внешние при­
знаки сегментации, за исключением 
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Рис. 15.1. Onychophora: 

А — Peripatus; заметны папиллы на поверхности тела, справа видны антенны, под телом животного 
можно рассмотреть ноги; Б — передняя часть Peripatopsis capensis (вид с вентральной стороны); В — 
задний конец тела самца Peripatus corradoi (вид с вентральной стороны) (А — фотография любезно 
предоставлена H.Sturm; Б — по Cuenot L. 1949. 19: Les Onycophores. В кн.: Grasse P.-P. (Ed.): Traite 

de Zoologie. Vol. 6. Masson et Cie, Paris. Pp. 3— 75; В — no Bouvier из Cuenot) 

последовательного, посегментного 
расположения придатков на теле, от­
сутствуют (см. рис. 15.1, А). Тагмозис 
выражен слабо, маленькая голова на 
переднем конце тела почти сливается 
с длинным туловищем. 

Туловище снабжено сегментарны­
ми придатками, количество которых 
варьирует от 13 до 43 пар; еще три 
пары придатков расположены на го­
лове. Все придатки на туловище пред­
ставлены одинаковыми одноветвис-

тыми, короткими и мясистыми ко­
нечностями (см. рис. 15.1, Б). Они име­
ют форму конуса, не расчленены, об­
ладают внутренней мускулатурой и 
называются лобоподами'. Своим стро­
ением напоминающие простой мешок 
и лишенные членистости лобоподы — 
это самые необычные конечности, 
присущие лишь онихофорам и тарди-
градам. У самцов меньше ножек, чем 
у самок. Ножки могут сгибаться в лю­
бом месте. Каждая ножка заканчива-
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ется парой склеротизованных когот­
ков, откуда и произошло название 
Onychophora, т.е. «несущие коготки». 
Ножки покрыты многочисленными 
сенсорными папиллами. На субстрат 
каждая конечность опирается н е ­
сколькими колючими подушечками, 
расположенными у основания когот­
ков. 

На вентральной стороне в основа­
нии каждой ножки находится коксаль-
ный орган (называемый также коксаль-
ным пузырьком, везикулой или кок-
сальным мешком) (рис. 15.1, В). Кок-
сальные органы могут выворачивать­
ся и, по-видимому, приспособлены 
для собирания воды с поверхности 
субстрата. Подобными структурами 
обладают и некоторые многоножки. 
У ряда видов в основании ножек на­
ходятся круральные (или голенные) 
железы эктодермального происхож­
дения. Секрет этих желез выводится 
наружу через круральные папиллы (см. 
рис. 15.1, В), расположенные на вен­
тральной стороне ноги. 

Голова несет три пары придатков 
(см. рис. 15.1, Б). Первая пара — это 
кольчатые чувствительные антенны. 
Вторая пара представлена острыми, 
склерозированными когтевидными 
мандибулами, которые залегают глу­
боко в ротовой полости 2 и участвуют 
в измельчении добычи. Третья пара 
придатков — ротовые папиллы, на по­
верхности которых открываются про­
токи двух больших слизистых желез 3 

(см. рис. 15.3, Б). Слизистые железы — 
это модифицированные круральные 
железы. Молочно-белая слизь, выбра­
сываемая из папилл, используется для 
обволакивания добычи и защиты от 
хищников. Гомология между антенна­
ми, мандибулами и ротовыми папил­
лами онихофор и головными придат­
ками их членистоногих родственни­
ков неясна 4 . 

СТЕНКА ТЕЛА 
И Л О К О М О Ц И Я 

Тело онихофор покрыто тонкой 
хитиновой кутикулой, или экзоске-
летом (рис. 15.2, А). Хотя кутикула 
онихофор гибкая и проницаемая, по 
составу и строению она напоминает 
кутикулу членистоногих. Кутикула по­
строена из а-хитина и белка. В ней хо­
рошо выделяются два основных слоя: 
тонкая наружная эпикутикула и за­
л е г а ю щ а я под ней прокутикула . 
Последняя в свою очередь подразде­
ляется на экзо- и эндокутикулу. Эк-
зокутикула и внешний слой эпикути-
кулы содержат задубленые белки. Ку­
тикула хорошо проницаема для воды, 
что предопределяет необходимость 
поселения онихофор в местах обита­
ния с высокой относительной влаж­
ностью. Онихофоры часто линяют, 
иногда до двух раз в неделю на про­
тяжении всей жизни, которая длится 
до шести лет. По всей поверхности 
тела кутикула тонкая и гибкая, ни­
каких склеротизованных пластинок 
нет. Благодаря этому онихофоры мо­
гут протискиваться в узкие щели. Ку­
тикула и линька членистоногих под­
робно рассмотрены в гл. 16. 

Кутикула секретируется однослой­
ным эпидермисом (см. рис. 15.2, А). 
Мышцы прикрепляются к ней с по­
мощью тонофиламентов, пронизы­
вающих эпидермис (см. рис. 15.2, А). 
В клетках эпидермиса имеется большое 
количество пигментных гранул разно­
го цвета. Онихофоры могут быть окра­
шены в синий, зеленый, оранжевый 
или черный цвет, а папиллы и чешуй­
ки придают поверхности их тела бар­
хатистую, переливчатую окраску. 

Под эпидермисом находится тол­
стый слой соединительной ткани. Он 
в основном состоит из слоев коллаге-
новых фибрилл, расположенных в виде 
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Рис. 15.2. Onychophora: 
A — эпидермальная клетка Peripatus acacioi.; видны три слоя наружной кутикулы: эпикутикула ( / ) , 
экзокутикула (2) и эндокутикула (3), I — эпидермис, / / — соединительная ткань, Т — тонофила-
менты, прикрепляющие мышечный слой к кутикуле, Р — пигментная гранула; Б — микрофото­
графия участка поверхности тела Peripatopsis moseleyi, полученная с помощью сканирующего элек­
тронного микроскопа; видны большая папилла с терминальной сенсорной щетинкой и несколько 
маленьких папилл без щетинок, папиллы покрыты чешуйками (А — по Lavallard из Storch V. 1984. 
Onychophora. В кн.: Bereiter-Hahn J., Matoltsy A. G. & Richards K.S. Biology of the Integument. I. Invertebrates. 
Springer- Verlag, Berlin. P. 704; Б — СЭМ, с любезного разрешения Storch V. and Ruhberg H. 1977. Fine 

structure of the sensilla of Peripatopsis moseleyi. Cell. Tiss. Res. 177.539— 553) 

ортогональной решетки. Часть фиб­
рилл ориентирована параллельно, 
другая часть — перпендикулярно длин­
ной оси тела. 

Под соединительнотканной про­
слойкой залегают три сплошных слоя 
гладких неспециализированных мышц 
(рис. 15.3, Л). Самое наружное по­
ложение занимает слой кольцевых 
мышц, который непосредственно при­
мыкает к соединительной ткани. Са­
мый внутренний слой состоит из про­
дольно ориентированных мышечных 
волокон. Между этими двумя главны­
ми слоями залегает более тонкий слой, 

образованный диагональными мышца­
ми. Дорсовентральные мышцы разде­
ляют гемоцель на отделы — два лате­
ральных и один срединный. Мышцы 
стенки тела продолжаются в конечно­
сти и обеспечивают их подвижность. 
Большинство признаков, характери­
зующих организацию стенки тела они­
хофор, за исключением присущей им 
хитиновой кутикулы и связанной с 
этим способности к линьке, встреча­
ются и у других мягкотелых двусторон­
не-симметричных животных, в част­
ности у кольчатых червей, и не свой­
ственны артроподам. 
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Рис. 15.3. Onychophora: 
А — схема поперечного среза через тело онихофоры; Б — внутреннее строение самки онихофоры, вид со спинной стороны (оба рисунка 

по Snodgrass R. Е. 1938. Evolution of the Annelida, Onychophora and Arthropoda. Smithsonian Misc. Coll. 97(6): 50—149) 
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Продольные мышцы ограничивают 
гемоцель, который является полостью 
тела онихофор 5 . Редуцированный це­
лом, как и у членистоногих, представ­
лен нефридиальными мешочками и 
гонадами. Внутренности, включая 
кишку, слизистые и слюнные желе­
зы, сердце, мешкообразные нефри­
дии, половую и нервную системы, 
расположены в гемоцеле и омывают­
ся кровью. 

При движении тело онихофор удер­
живается над субстратом. Они медлен­
но ползают, используя ноги, а также 
вытягивая и сокращая туловище. Дли­
на тела контролируется кольцевыми и 
продольными мышцами стенки тела, 
работа которых тесно связана с гемо-
целем. 

Когда в результате сокращения 
кольцевых мышц сегмент удлиняется, 
обе ножки этого сегмента отрываются 
от субстрата и перемещаются вперед, 
совершая, таким образом, возвратное 
движение. Эффективное, или рабочее, 
движение осуществляется при укоро­
чении сегмента, что обусловлено со­
кращением продольных мышц. Обе 
конечности одного сегмента соверша­
ют эффективное движение одновре­
менно, а не по очереди, как это име­
ет место у большинства ползающих 
членистоногих животных. 

ПИТАНИЕ 

Онихофоры питаются мелкими чле­
нистоногими. Из расположенных на 
ротовых папиллах выводных пор вы­
водится секрет двух слизистых желез. 
Струйки слизи могут выбрасываться на 
расстояние до 15 см. Белковая слизь 
обволакивает добычу и под воздей­
ствием воздуха практически сразу же 
подвергается денатурации, в резуль­
тате чего становится клейкой, прав­

да, всего лишь на короткий промежу­
ток времени. К гидрофобной кутикуле 
самих онихофор слизь не прилипает. 
Слизистые железы представляют со­
бой большие, ветвящиеся органы, 
расположенные в средней части гемо­
целя (рис. 15.3, Б). От каждой железы 
берет начало толстый проток, служа­
щий хранилищем для неиспользован­
ной слизи. Заканчиваются протоки 
выводными порами на ротовых папил­
лах. По своему происхождению сли­
зистые железы — это всего лишь мо­
дифицированные круральные железы 
сегмента, на котором развиваются ро­
товые папиллы. 

Рот расположен субтерминально, 
на дне небольшой пребуккальной 
ямки на вентральной поверхности го­
ловы (см. рис. 15.1, Б). Вход в ямку 
окружен губами 6. Онихофоры, погло­
щая добычу, обычно раздирают ее 
мандибулами и при этом обильно сма­
чивают слюной, содержащей гидроли­
тические ферменты и слизь. Слюну 
секретируют две слюнные железы, ко­
торые общим протоком открываются 
в самый передний конец передней 
кишки. Слюнные железы возникли из 
модифицированных нефридиев голов­
ных сегментов. Соответственно они со­
стоят из концевого мешочка, несущего 
подоциты, и выводного протока. Са­
мый первый этап переваривания пищи 
можно трактовать как наружное пи­
щеварение. 

Пищеварительный тракт состоит из 
передней, средней и задней кишок. 
Передняя кишка, которая включает 
глотку и пищевод, выстлана эпидер-
мальным эпителием, секретирующим 
кутикулу. Рот открывается в мускули­
стую глотку, действующую по прин­
ципу насоса (см. рис. 15.3, Б). Глотка 
закачивает частично переваренную 
жидкую пищу через пищевод в сред­
нюю кишку. Протяженная средняя 
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кишка тянется почти по всей длине 
туловища, а ее гастродермис спосо­
бен и адсорбировать пищевые веще­
ства, и секретировать пищеваритель­
ные ферменты. Средняя кишка имеет 
энтодермальное происхождение и, 
следовательно, лишена кутикулярной 
выстилки. Перитрофическая мембрана, 
похожая на аналогичное образование 
насекомых и ракообразных, одевает 
пищевую массу по мере выхода пос­
ледней в среднюю кишку. Это защи­
щает нежные стенки средней кишки 
от механических повреждений. Задняя, 
или прямая, кишка имеет эктодер-
мальное происхождение и выстлана 
кутикулой. Прямая кишка открывает­
ся наружу анальным отверстием, рас­
положенным вентрально на заднем 
конце тела животного (см. рис. 15.1, В). 

ВНУТРЕННИЙ ТРАНСПОРТ, 
ДЫХАНИЕ И ВЫДЕЛЕНИЕ 

Кровеносная система онихофор 
(см. рис. 15.3, А), подобно членисто­
ногим, представлена обширным гемо-
целем и не содержит капилляров. Серд­
це имеет вид мускулистой, дорсально 
расположенной трубки с парными сег­
ментарными остиями. Его передний 
конец открывается в гемоцель, одна­
ко неизвестно, открыт или замкнут его 
задний конец. Кровеносные сосуды от­
сутствуют или иногда представлены 
парой антеннальных артерий, так что 
кровеносную систему онихофор мож­
но считать открытой. Стенка сердца 
состоит из однослойного мышечного 
эпителия, подостланного базальной 
пластинкой, и обильно снабжена тра­
хеями. 

Гемоцель онихофор — это обшир­
ная, заполненная кровью полость, в 
которой располагаются внутренние 
органы. Подобно гемоцелю артропод, 

он разделен перфорированной гори­
зонтальной диафрагмой, или около­
сердечной перегородкой, на дорсаль­
ный перикардиальный синус и вент­
ральный перивисцеральный синус (см. 
рис. 16.7). Перикардиальный синус 
окружает сердце, а более обширный 
перивисцеральный синус окружает 
остальные внутренние органы. Крово­
ток почти такой же, как и у членис­
тоногих. Во время диастолы кровь из 
перикардиального синуса поступает в 
сердце через остии. Во время систолы 
кольцевые мышцы сердца сокращают­
ся, остии закрываются, и кровь изли­
вается из переднего конца сердца в 
перивисцеральный отдел гемоцеля. 
Здесь она омывает находящиеся в ге-
моцеле ткани и органы и возвращает­
ся через перфорированную диафраг­
му в перикардиальный синус, а отту­
да через остии в сердечную полость. 
Бесцветная кровь лишена дыхательных 
пигментов, но содержит нефроциты 
и амебоциты (гемоциты). 

Органы дыхания — трубчатые, на­
полненные воздухом трахеи, которые 
собраны в пучки и доставляют кисло­
род прямо к тканям. Пучки трахей раз­
бросаны по всему телу, но особенно 
много их в дорсальном отделе. Каж­
дый пучок начинается на поверхнос­
ти тела коротким трубчатым углубле­
нием, или атриумом. На дне атриума 
расположены многочисленные кро­
шечные отверстия, дыхальца, каждое 
из которых ведет в одну узкую, невет-
вящуюся трахею. Сами трахеи имеют 
вид тоненьких трубочек, менее 3 мкм 
диаметром, выстланных исключитель­
но тонкой кутикулой. Один сегмент 
тела может нести до 75 таких пучков. 

Сегментарные экскреторные орга­
ны — это парные мешкообразные не­
фридии. Каждый нефридий состоит из 
концевого мешочка, несущего подоци­
ты, и выводного протока, открываю-
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щегося нефридиопором (см. рис. 15.3, А). 
Концевой мешочек по происхожде­
нию представляет собой дериват це­
лома, соответственно его крошечная 
по объему полость — это остаток це­
ломической полости. Проток же явля­
ется производным метанефридия, у 
онихофор нефростом протока несет 
реснички 7. У кольчатых червей нефро­
стом тоже несет реснички, тогда как 
у артропод они отсутствуют. В этом 
отношении нефридий онихофор пред­
ставляет собой переходную стадию 
между кольчатыми червями и членис­
тоногими. Нефридиопоры располага­
ются на вентральной стороне, у осно­
вания ног (см. рис. 15.1, В). Почти все 
сегменты туловища содержат по два 
нефридия. 

Нефридии онихофор функциони­
руют так же, как у артропод. Ультра­
фильтрация из гемоцеля в нефридий 
осуществляется в концевом мешочке, 
в протоке же протекают процессы ре-
абсорбции и секреции. Некоторые же­
лезы, например слюнные железы и 
задние мужские дополнительные ге-
нитальные (анальные) железы, пред­
ставляют собой модифицированные 
нефридии. 

НЕРВНАЯ СИСТЕМА 
И ОРГАНЫ ЧУВСТВ 

Нервная система лестничного типа 
напоминает аналогичные нервные си­
стемы аннелид и артропод. Она состо­
ит из дорсального мозга, окружающих 
кишку коннективов и двух вентраль­
ных нервных стволов, соединенных 
комиссурами (см. рис. 15.3, А, Б). У за­
родыша нервная система развивается 
из серии парных эктодермальных пла­
стинок. 

Цефализация нервной системы у 
онихофор выражена слабо, лишь в моз­

ге выявляется несколько большая кон­
центрация нейронов. Как и у аннелид, 
мозг состоит из двух долей, или полу­
шарий, и в голове располагается дор-
сально. Нет никаких признаков того, 
что мозг взрослых особей представля­
ет собой характерный для членисто­
ногих синцеребрум (мозг, состоящий 
из трех частей), хотя у эмбрионов они­
хофор подобный мозг был обнаружен. 
От мозга отходят около 15 пар нервов, 
образованных отростками и сенсор­
ных, и моторных нейронов. Главные 
из этих нервов — антеннальные и оп­
тические чувствительные нервы, иду­
щие соответственно к антеннам и гла­
зам. Околокишечные коннективы 8 от­
ходят от заднего конца мозга и тянут­
ся по вентральной стороне тела в виде 
продольных вентральных стволов, не­
сущих метамерно расположенные ган­
глии. У онихофор в передней части тела 
сегментарные ганглии не образуют 
никаких скоплений, что обычно ха­
рактерно для артропод. 

Парные вентральные нервные ство­
лы расположены на большом расстоя­
нии друг от друга (см. рис. 15.3, А). Пар­
ные сегментарные ганглии (нейроме-
ры) не вздуты и, следовательно, пло­
хо заметны. Ганглии одной пары соеди­
нены друг с другом 9 или 10 попереч­
ными комиссурами (см. рис. 15.3, Б). 
К конечностям и стенке тела от ство­
лов отходят смешанные (сенсорные и 
моторные) нервы. 

Онихофоры обладают сенсиллами 
нескольких типов. Каждая сенсилла, 
как и у членистоногих, состоит из 
специализированного участка кутику­
лы и связанных с ним сенсорных ней­
ронов. Тело покрыто чувствительны­
ми папиллами (это упоминавшиеся 
ранее крупные папиллы), несущими 
на конце сенсорную щетинку, кото­
рая связана с расположенными внут­
ри самой папиллы соответствующими 
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сенсорными нейронами (см. рис. 15.2, Б). 
Сенсиллам приписывается функция 
механорецепторов. Другие сенсиллы, 
располагающиеся на губах и антеннах, 
выполняют функции хеморецепторов. 
В некоторых сенсиллах реснички мо­
дифицированы: расположение их мик­
ротрубочек не соответствует типичной 
формуле 9 +2. 

Два маленьких глаза располагают­
ся по одному у основания антенн. Это 
неинвертированные глазки» включа­
ющие хитиновую линзу, роговицу и 
сетчатку. Последняя состоит из фото-
рецепторных и пигментных клеток. 
Собственно фоторецепторные клетки 
представляют собой модифицирован­
ные ресничные клетки, с мембраной 
ресничек которых связан фоточувстви­
тельный пигмент. В онтогенеза глаза 
закладываются как впячивания эпи­
дермы и иннервируются от передней 
части мозга. 

РАЗМНОЖЕНИЕ И РАЗВИТИЕ 

Онихофорам свойственны раздель­
нополость и половой диморфизм. Сам­
ки у них крупнее самцов. Гонады пред­
ставляют собой парные дериваты це­
лома. С единственным гонопором, рас­
положенным вентрально на заднем 
конце тела, их связывают два гонодук-
та (целомодукта) (см. рис. 15.1, В). 
Оплодотворение внутреннее, сперма 
переносится в сперматофорах 9. 

Женская половая система состоит 
из исходно парных яичников, кото­
рые, однако, тесно объединяются по 
средней линии (см. рис. 15.3, Б). Эта 
объединенная женская гонада при­
креплена к горизонтальной диафраг­
ме. Парные женские гонодукты соеди­
няют гонаду с единственным гонопо­
ром, который расположен вентраль­
но на заднем конце тела. У живородя­

щих видов каждый гонодукт дифферен­
цирован на проксимальный яйцевод 
и дистальную матку (см. рис. 15.3, Б). 
Матки, объединяясь, образуют общее 
влагалище, которое и открывается на­
ружу женским половым отверстием 
(гонопором). Яйца вынашиваются в 
матках, которые одновременно могут 
содержать много эмбрионов. У видов, 
откладывающих яйца, самки имеют 
семяприемник для хранения спермы, 
а их гонопор открывается на конце 
большого яйцеклада. 

Проксимальные отделы мужской 
половой системы парные, а вот ее 
дистальная часть представлена одним 
набором органов. Семенники, семен­
ные пузырьки и семявыносящие ка­
нальцы парные и не сливаются. Объе­
динившись, канальцы дают начало 
единому семяпроводу, который рас­
ширяется и переходит в семяизверга-
тельный канал. Последний открывается 
мужским гонопором вентрально на 
заднем конце тела (см. рис. 15.1, В). 
Жгутики сперматозоидов сохраняют 
типичную аксонему (9 +2) . 

Перенос сперматофоров варьирует 
в зависимости от вида. У некоторых 
онихофор (например, у южноамери­
канского Peripatopsis, лишенного се­
мяприемников) сперматофоры при­
крепляются к наружной поверхности 
тела самки. Амебоциты из крови самки 
секретируют ферменты, гидролизу -
ющие ткани стенки тела непосредствен­
но под сперматофором. Через образо­
вавшееся отверстие сперматозоиды 
поступают в гемоцель и перемещаются 
к яичнику, в котором и происходит 
оплодотворение. У других онихофор 
(например, у Peripatus) сперматофор 
помещается непосредственно в жен­
ский гонопор. Детали процесса пере­
носа спермы у онихофор, обладающих 
семяприемниками, пока непонятны. 
Самцы представителей некоторых так-



Onychophorap 17 

сонов обладают структурой, напоми­
нающей пенис, но никто не видел, как 
он функционирует. Самцы также име­
ют две пары дополнительных половых 
желез (задняя пара — это анальные 
железы), протоки которых открывают­
ся рядом с гонопором (см. рис. 15.1, В). 

Дробление может быть поверхност­
ным (интралецитальным), что харак­
терно для членистоногих, и полным 
(голобластическим). Тип дробления 
зависит от количества желтка в яйце. 
Спиральное дробление у онихофор не 
отмечено. 

Некоторые онихофоры откладыва­
ют яйца, но для большинства видов 
характерно либо матротрофное, либо 
лецитотрофное живорождение (см. 
примеч. 6 к гл. 4. — Примеч. ред.). Счи­
тается, что откладка яиц — это при­
митивный признак Onychophora. Жи­
ворождение в этой группе возникло 
вторично. У живородящих видов раз­
вивающиеся эмбрионы находятся в 
матке, взрослая самка отрождает юве-
нильных особей. Продолжительность 
вынашивания эмбрионов может дос­
тигать года и более. У одних видов в 
матке находятся разновозрастные эм­
брионы, у других же они все могут 
быть одного возраста. 

У матротрофных живородящих они­
хофор яйца, как правило, крошечные 
и лишены желтка. Развивающийся за­
родыш усваивает продукты секреции 
маточного эпителия. Желток, таким 
образом, не влияет на дробление, ко­
торое в этом случае всегда является 
голобластическим, а не поверхност­
ным. Для транспорта продуктов сек­
реции от маточного эпителия к эмб­
риону между ними может возникать и 
тканевое соединение (плацента). Если 
плацента отсутствует, секреторные 
продукты выделяются непосредствен­
но в просвет матки и там поглощают­
ся эмбрионом. 

У лецитотрофных живородящих 
видов эмбрионы также развиваются в 
матке, но питаются желтком, который 
в небольшом количестве присутству­
ет в яйцах. В этом случае имеет место 
поверхностное дробление. 

Яйцекладущие онихофоры имеют 
крупные, богатые желтком яйца, зак­
люченные в хитиновую скорлупку. Для 
них всегда характерно поверхностное 
дробление. Развитие эмбриона у таких 
видов протекает вне тела матери без 
каких-либо проявлений с ее стороны 
заботы о потомстве. 

РАЗНООБРАЗИЕ 
ONYCHOPHORA 

Группа Onychophora включает два 
аллопатрических таксона одинаково­
го ранга. 
Peripatopsidae F. Относительно прими­

тивные онихофоры. Распростране­
ны в умеренных широтах Южного 
полушария (Австралия, Тасмания, 
Новая Зеландия, Южная Африка и 
Чили). Имеют 14—15 пар конечно­
стей. Слюнные железы лишены ре­
зервуаров. Коксальные органы от­
сутствуют, круральные железы есть 
у обоих полов. Гонопор располага­
ется между ножками последней 
пары. Яичник содержит экзогенные 
яйца (фолликулы яичника выдают­
ся в гемоцель), плацента не обра­
зуется. Cephalofovea, Euperipatoides, 
Metaperipatus, Occiperipatoides, Oope-
ripatellus, Paraperipatus, Peripatopsis, 
Peripatoides. 

Peripatidae F. Вторично специализиро­
ванные формы. Распространены по 
всему тропическому поясу (Малай­
зия, Борнео, бассейн реки Конго, 
Вест-Индия, Центральная Мекси­
ка, Центральная Америка и север 
Южной Америки). Намного боль-
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ше конечностей (от 22 до 43 пар). 
Коксальные органы имеются, кру-
ральные железы есть только у сам­
цов. Слюнные железы имеют резер­
вуар. Гонопор располагается между 
ножками предпоследней пары; яич­
ник содержит эндогенные яйца. 
У некоторых образуется плацента. 
Macroperipatus, Oroperipatus, Peripa-
tus, Typhloperipatus. 

Ф И Л О Г Е Н И Я ONYCHOPHORA 

Онихофоры — это монофилетиче­
ский таксон, представителей которого 
объединяют следующие признаки: на­
личие мандибул на втором головном 
сегменте и ротовых папилл со слюн­
ными железами на третьем; широко 
расставленные нервные стволы, свя­
занные многочисленными сегментар­
ными комиссурами; пучки трахей. На­
личие слюнных желез в третьем голов­
ном сегменте, возможно, возникших 
из нефридиев, является плезиоморфи-
ей панартропод. Онихофоры как само­
стоятельная эволюционная веточка на­
земных организмов обособились, ско­
рее всего, от какого-то уже относив­
шегося к панартроподам предка, жив­
шего в кембрии. 

Особенности строения онихофор 
свидетельствуют об их близком род­
стве как с кольчатыми червями, так и 
с членистоногими животными, одна­
ко с последними они связаны теснее. 
У представителей таксона встречают­
ся признаки Annelida, которых лише­
ны Arthropoda, признаки, общие для 
этих двух таксонов, и, наконец, при­
знаки, свойственные членистоногим 
и отсутствующие у кольчатых червей. 

1. Общие признаки онихофор и 
кольчатых червей: мышцы стенки тела 
представлены сплошными, неспеци­
ализированными слоями; кутикула 

тонкая, гибкая, лишенная склероти-
зованных щитков; тагмозис выражен 
слабо; в составе простого мозга отсут­
ствуют нейромеры, имеющие сегмен­
тарное происхождение; тело червеоб­
разное. 

2. Общие признаки онихофор, коль­
чатых червей и членистоногих живот­
ных: сегментированное тело; наличие 
парных сегментарных придатков; пар­
ные сегментарные метанефридии или 
их производные; нервная система ле­
стничного типа с дорсально располо­
женным мозгом и двумя вентральны­
ми нервными стволами, несущими 
ганглии. 

3. Общие признаки онихофор и чле­
нистоногих: наличие экзоскелета, сме­
на которого осуществляется путем 
линек; экзоскелет из а-хитина и не-
коллагенового белка; целом редуциро­
ван, его дериваты преобразовались в 
гонады и нефридиальные мешочки; 
открытая кровеносная система, серд­
це с остиями; гемоцель разделен го­
ризонтальной перегородкой на пери­
кардиальный и перивисцеральный 
синусы; наличие специализированных 
придатков (мандибул), участвующих в 
процессе питания; для дыхания ис­
пользуются трахеи; поверхностное 
дробление. В настоящее время боль­
шинство зоологов считают, что они­
хофоры, членистоногие и тардиграды 
являются родственными группами, и 
объединяют их в монофилетическом 
таксоне Panarthropoda. 

Онихофор часто рассматривают как 
промежуточное звено между кольча­
тыми червями и членистоногими. Если 
молекулярные и другие данные не 
подтвердят эволюционное родство 
кольчатых червей и артропод, то сход­
ство между онихофорами и кольчаты­
ми червями придется рассматривать 
как результат конвергенции. Если же 
общим предком Protostomia было сег-
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ментированное целомическое живот­
ное, то общие признаки онихофор и 
кольчатых червей следует считать сим-
плезиоморфиями. 

Обладающие мягким телом онихо­
форы плохо подвергаются фоссилиза-
ции (окаменению), они живут в таких 
местах, где образование окаменелостей 
вообще затруднено. Оба обстоятельства 
привели к тому, что бесспорных иско­
паемых остатков онихофор, которые 
могли бы помочь в исследовании род­
ственных связей этого таксона, в дей­
ствительности очень мало. Некоторые 
кембрийские ископаемые (например, 
Aysheaia, Hallucigenia и Onychodyction), 
возможно, обитали в море и позднее 
дали начало наземным онихофорам. 

Филогенетическая система Onychophora 

Onychophora 
Peripatopsidae 
Peripatidae 

TARDIGRADAP 

Тардиграды, или тихоходки 1 0 , — 
это крошечные многоклеточные жи­
вотные (рис. 15.4). Говоря о живых ти­
хоходках, трудно удержаться от эпи­
тетов «прелестные» или «симпатич­
ные». Они похожи на маленьких плю­
шевых мишек, когда взбираются на 
песчинки или листики мха, исполь­
зуя для этого четыре пары своих ко­
ротких ножек. Обычно длина их тела 
колеблется от 100 до 150 мкм, но ги­
гантский Macrobiotus — «гризли» сре­
ди тардиград — достигает 1,5 мм в дли­
ну. Хотя тихоходки широко распрост­
ранены в разных водных и полувод­
ных местах обитания, заметить их не 
легко в связи с маленькими размера­
ми и скрытным образом жизни. Эво­
люционные связи тардиград в настоя-

Рис. 15.4. Tardigrada. 
Микрофотография гетеротардиграды Echiniscus 
arctomys, сделанная с помощью сканирующе­
го электронного микроскопа, вид спереди. Рот 
находится на конце переднего выступа, похо-

жего на рыльце 

щее время неизвестны. Они имеют 
признаки сходства с циклоневралия-
ми (см. гл. 22. — Примеч. ред.) и члени­
стоногими. Видимо, эти организмы 
ближе к членистоногим, хотя убеди­
тельные доказательства этого пока не 
были приведены. Приблизительно для 
800 известных видов тардиград харак­
терны морские, пресноводные, а иног­
да и влажные наземные места обита­
ния. Все они, за исключением одного 
вида, принадлежат к таксонам Hetero-
tardigrada и Eutardigrada. Третий таксон, 
Mesotardigrada, включает лишь один 
род Thermozodium (Япония) из горя­
чего источника. Впоследствии этот ис­
точник был уничтожен землетрясе­
нием. 

Тихоходок можно обнаружить в раз­
ных водных или просто очень сырых 
местах. Это типичные члены морских 
песчаных интерстициальных сообществ. 
Некоторые тардиграды живут в горя­
чих источниках, а некоторые — на лед­
никах. Многие обитают в пресной или 
морской воде, не меньше форм мож­
но встретить в наземных мхах, лишай-
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оставаться живой очень долгое время. 
Тардиграды живут до десяти, а иног­
да и до ста лет, переживая в течение 
этого времени смену периодов актив­
ности и криптобиоза. Криптобиоз об­
легчает также распространение, по­
скольку «высушенные» тихоходки лег­
ко переносятся ветром и животными. 

В Н Е Ш Н Е Е СТРОЕНИЕ 

Двусторонне-симметричное цилин­
дрическое тело тихоходок обычно не­
много вздуто (рис. 15.5). На первый 
взгляд кажется, что оно состоит из 
пяти сегментов: короткой, образован­
ной одним сегментом головы и туло­
вища, включающего четыре сегмента. 
Однако истинная сегментация снару­
жи почти не различима. В состав голо­
вы на самом деле может входить три 

А Б В Г 

Рис. 15.5. Tardigrada: 
А—В— морские гетеротардиграды: А — Tanarctus velatus, Б — Megastugarctidesorbiculatas, В — Batillipes 
noerrevangi; Г — Maerobiotus hufelandi (Eutardigrada) (А, Б — из McKirdy D., Schmidt P. & McGinty-Bayly 
M. 1976. Interstitielle Fauna from Galapagos. XVI. Tardigrada. Microfauna Meeresbodens 58: 1—43; В — из 
Kristensen R. M. 1981. Sense organs of two marine arthrotardigrades. Acta Zool. 62: 27; Г — no Higgins из 
Nelson D.R. 1982a. Developmental biology of the Tardigrada. В кн.: Harrison F. W. & Cowden R.R. (Eds.): 

Developmental Biology of Freshwater Invertebrates. Alan R.Liss, New York, с изменениями) 

никах, опавших листьях, а также в 
почвах, которые периодически под­
вергаются то пересыханию, то очень 
сильному увлажнению. Подобно бдел-
лоидным коловраткам, заселяющим те 
же места обитания, наземные виды ти­
хоходок активны только тогда, когда 
субстрат покрыт водяной пленкой. 
Когда пленка испаряется, они впада­
ют в состояние криптобиоза, что по­
могает им пережить неблагоприятные 
условия. При криптобиозе организм 
сильно обезвоживается, понижается 
уровень метаболизма и повышается 
устойчивость к действию неблагопри­
ятных факторов, например отсутствию 
воды или крайним значениям темпе­
ратур. Такая сморщенная, не прояв­
ляющая никакой активности и нахо­
дящаяся в состоянии криптобиоза ти­
хоходка (эта стадия часто называется 
«бочонком») (см. рис. 15.6, Д) может 
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сегмента, а туловища — четыре или 
пять. Поперечные складки кутикулы 
обманчивы и не соответствуют грани­
цам настоящих сегментов. 

Каждый сегмент туловища несет 
пару коротких ножек, напоминающих 
ножки онихофор. На конце каждой 
ножки располагаются от четырех до 
восьми втяжных коготков или прикре­
пительных дисков (см. рис. 15.5). Как и 
у онихофор, конечности подобного 
типа называются лобоподами. В составе 
ножки с некоторым трудом можно вы­
делить едва различимые отделы, иног­
да называемые коксой, или тазиком, 
и бедром. Внутри ножек располагают­
ся короткие внутренние мышцы. Ножки 
многих морских видов могут телеско­
пически выдвигаться и складываться. 

СТЕНКА ТЕЛА 

Тонкая стенка тела состоит только 
из двух слоев. Один из них — одно­
слойный эпидермис (рис. 15.6, Б), для 
которого характерна эутелия. Это оз­
начает, что он образован постоянным 
и генетически предопределенным ко­
личеством клеток. Многие ткани тар­
диград эутеличны, что, возможно, 
объясняется малыми размерами этих 
животных. Эутелия является характер­
ным признаком также некоторых очень 
маленьких гнатифер и циклоневралий, 
таких как коловратки и нематоды. Ти­
хоходки лишены подвижных ресни­
чек, что свойственно также немато­
дам и членистоногим. 

Эпидермис секретирует кутикулу 
(экзоскелет), в свою очередь состо­
ящую из четырех слоев. Они залегают 
в следующем порядке: снаружи рас­
положена эпикутикула, далее следу­
ют экзокутикула и мезокутикула и, на­
конец, самый внутренний слой — эн-
докутикула (см. рис. 15.6, Б). Кутикула 

имеет сложный биохимический состав. 
В число образующих ее компонентов 
входят хитин (какого типа — пока не­
известно), задубленные и незадублен-
ные гликопротеины, мукополисаха-
риды, полисахариды, липиды и липо-
протеины. У панцирных видов, таких 
как Echiniscus и Megastygarctides, на 
дорсальной поверхности тела кутикула 
утолщена, напоминает кутикулу чле­
нистоногих и образует подвижно со­
члененные склериты (см. рис. 15.5, Б). 
Кутикула часто скульптурирована ши-
пиками, бугорками, порами или дру­
гими образованиями подобного типа 
(см. рис. 15.4). 

Экзоскелет, включая кутикулярные 
коготки, стилеты и выстилку передней 
и задней кишок, периодически сбра­
сывается. Во время линьки тело сокра­
щается, его поверхность отделяется от 
старой кутикулы, которую животное 
затем покидает. Остается пустой и от­
носительно целый экзувий. Кутикула 
покровов и выстилка кишечника сек-
ретируются эпидермисом, тогда как 
стилеты и их хитиновые опорные пла­
стинки формируются слюнными же­
лезами. Последние, однако, также 
имеют эктодермальное происхождение. 
Стилеты часто обызвествлены. Новые 
коготки секретируются эктодермальны-
ми коготковыми железами (рис. 15.6, А). 

Эпидермис подостлан базальной 
пластинкой. Мышечные слои отсут­
ствуют. Полость тела представляет со­
бой гемоцель, ограниченный лишь 
базальной пластинкой. 

МУСКУЛАТУРА 
И Л О К О М О Ц И Я 

Мускулатура стенки тела образова­
на отдельными специализированными 
мышцами, залегающими непосред­
ственно в туловище и конечностях. 
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Рис. 15.6. Tardigrada: 
A — Macrobiotus hufelandi (Eutardigrada).BRfl сбоку; Б — срез через кутикулу и эпидермис Batillipes 
noerrevangi; В — строение передней кишки, вид со спинной стороны; Г — поперечный срез эпите­
лиально-мускульной глотки; Д — высохшая, находящаяся в криптобиозе тихоходка Macrobiotus 
hufelandi (А — из Cuenot L. 1949. Les Tardigrades; В — Grasse Р.-Р. (Ed.): Traite de Zoologie. Vol. 6. 
Masson et Cie, Paris, с изменениями; Б — из Kristensen R.M. 1976. On the fine structure of Batillipes 
noerrevangi Kristensen 1976. Zool. Anz. Jena 197: 129— 150, с изменениями; В — скомбинировано по 
Реппак R. W. 1978. Fresh- Water Invertebrates о North America. 2nd Edition. John Wiley & Sons, New York, 
и Kristensen R. M. 1982. The first record of cyclomorphosis in Tardigrada based on a new genus and species 
from Artie meiobenthos. Z. zool. Syst. Evolut.-forsch. 20: 249— 270; Д — электронно-микроскопическая 
фотография из Greven H. 1971. On the morphology of tardigrades: A stereoscan study of Macrobiotus 

hufelandi and Echiniscus testudo. Forma Functio 4: 283— 302) 

Подобно тому, как это имеет место у 
членистоногих, и в противополож­
ность онихофорам сплошные слои 
мышц в стенке тела отсутствуют. Глад­
кие мышцы представлены обособлен­
ными удлиненными пучками, которые 
прикрепляются к внутренней поверх­
ности кутикулы (см. рис. 15.6, А). Сходно 
с артроподами и онихофорами, мыш­
цы прикрепляются к кутикуле с по­
мощью тонофиламентов, пронизыва­
ющих эпидермальные клетки. Мышеч­
ные клетки окружены базальной пла­
стинкой, которая выстилает гемоцель. 

Сокращение мышц вызывает сжа­
тие тела и конечностей. Этому проти­
водействует гемоцель, играющий роль 
гадроскелета. Тихоходки передвигают­
ся медленно переставляя ножки и за­

цепляясь за субстрат коготками или 
прикрепительными дисками. Первые 
три пары ножек используются для дви­
жения вперед, последняя пара обес­
печивает движение назад или прикреп­
ление к субстрату (рис. 15.7). Коготки 
последней пары ножек смотрят впе­
ред, в противоположность коготкам 
первых трех пар конечностей. 

П О Л О С Т Ь ТЕЛА 

Хотя гонада, по-видимому, являет­
ся дериватом целома, основная полость 
тела представляет собой обширный 
компартмент соединительной ткани, 
или гемоцель 1 1. Он заполнен бесцвет­
ной кровью, содержащей гемоциты. 

Рис. 15.7. Tardigrada: 
А — тихоходки, заползающие на нить водоросли; Б — передвижение по 
поверхности (предметное стекло) морской интерстициальной тихоход­
ки (Batillipes) (А — из Marcus Е. 1929. Tardigrada; Б — в кн.: Bronn Н. G. 
(Ed.): Klassen und Ordnungen des Tierreichs. Bd 5, Abt. IV. Akademische 

Verlagsgesellschaft, Frankfurt. Pp. 1—608) 
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Большая часть гемоцеля занята этими 
клетками, которые запасают питатель­
ные вещества и обладают фагоцитар­
ной активностью. Гемоциты могут при­
крепляться или свободно плавать в ге-
моцеле. Сердца нет, и циркуляция кро­
ви в гемоцеле осуществляется благода­
ря движениям тела и конечностей. Тка­
ни (мышцы, эпидермис и нейроны, 
но не гемоциты), выступающие в ге­
моцель или примыкающие к нему, изо­
лированы от его просвета тонкими ба-
зальными пластинками. 

ПИТАНИЕ 

Большинство тардиград питается 
цитоплазмой растительных клеток. 
Живущие в почве тардиграды погло­
щают водоросли, а возможно, и дет­
рит. Некоторые же виды поедают не­
матод или других микроскопических 
почвенных животных, в том числе и 
других тихоходок. 

Пищеварительный тракт включает 
эктодермальные переднюю и заднюю 
кишки и соединяющую их энтодер-
мальную среднюю кишку. Передняя 
и задняя кишки выстланы кутикулой, 
а средняя соответственно — нет. Слож­
но дифференцированная передняя 
кишка состоит из выстланной плот­
ной кутикулой буккальной трубки, 
глотки с толстыми мышечными стен­
ками и пищевода (см. рис. 15.6, А, В). 

Передняя кишка снабжена двумя 
кутикулярными стилетами, которые 
используются для прокалывания кле­
ток растительной или животной до­
бычи. Острые кончики иглообразных 
стилетов выступают в буккальную 
трубку и могут выдвигаться и втяги­
ваться с помощью мышц-протракто­
ров и мышц-ретракторов (см. рис. 15.6, 
А, В). Стилеты залегают в специальных 
чехлах и поддерживаются поперечны­

ми стилетными опорными пластинка­
ми. Последние тоже построены из ку­
тикулы и тянутся от стилета к буккаль­
ной трубке. Стилетный аппарат, воз­
можно, гомологичен паре головных 
придатков. Он присущ только тардиг-
радам, хотя сходные структуры име­
ются и у некоторых растительноядных 
нематод и коловраток. Мандибулы 
онихофор — это также модифициро­
ванные головные придатки. 

Рот расположен на переднем кон­
це терминально (см. рис. 15.6, А) или 
слегка субтерминально. Во втором слу­
чае он немного сдвинут на брюшную 
сторону. Уникальный ротовой конус, 
снабженный стилетами, может выд­
вигаться наружу из ротового отверстия. 
Около рта концентрируются много­
численные сенсиллы. Две слюнные 
железы, тесно связанные со стилета­
ми, открываются в буккальную труб­
ку (см. рис. 15.6, В). Слюнные железы 
секретируют новые стилеты непосред­
ственно перед линькой, а также вы­
деляют слюну во время питания. 

Глотка — это мускулистый насос, 
который засасывает жидкую пищу в 
кишечник. Просвет глотки в попереч­
ном сечении Y-образный, или трех­
лучевой (см. рис. 15.6, Г). Подобную 
картину можно наблюдать у брюхорес-
ничных червей и нематод. Ее стенки 
образованы расходящимися по трем 
направлениям поперечнополосатыми 
эпителиально-мускульными клетками. 
Глотка окружена базальной пластин­
кой, а ее полость выстлана кутикулой. 
Трехлучевое расположение — это наи­
более эффективный вариант компо­
новки радиальных мышц, окружаю­
щих растяжимый просвет глотки. Воз­
можно, подобная организация глоточ­
ного мышечного аппарата возникла 
независимо у многих животных, глот­
ки которых специализированы на за­
сасывании жидкой пищи (включая 
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представителей Gastrotricha, Loricifera, 
Bryozoa, Nematoda и Tardigrada 1 2). 

В процессе питания тихоходка 
прижимает рот к поверхности добы­
чи, стилеты выдвигаются и проты­
кают клетку или стенку тела жертвы. 
Затем с помощью глотки животное 
высасывает все содержимое добычи. 
Пища из глотки по короткому пи­
щеводу поступает в среднюю кишку 
(см. рис. 15.6, А). 

Энтодермальная средняя кишка 
(см. рис. 15.6, А) выстлана однослой­
ным эпителием, клетки которого не­
сут микроворсинки. В ней протекает 
гидролиз пищи и осуществляется аб­
сорбция. Пищевая масса в средней 
кишке может быть заключена в пери-
трофическую мембрану, секретируе-
мую эпителием средней кишки. Ки­
шечник ведет в короткую, выстланную 
кутикулой прямую (заднюю) кишку, 
которая открывается наружу анальным 
отверстием, смещенным на вентраль­
ную поверхность и расположенным 
между ножками последней пары или 
немного перед ними (см. рис. 15.5, В). 
Поскольку продукты азотистого обме­
на из мальпигиевых желез тоже посту­
пают в прямую кишку, а у самок в нее 
же открываются и яйцеводы — этот 
отдел пищеварительного тракта впол­
не можно называть клоакой. Эпите­
лий задней кишки способен осуще­
ствлять транспорт и, возможно, уча­
ствует в модификации содержимого 
ректума, в том числе непереваренных 
остатков пищи и экскреторных про­
дуктов. 

ДЫХАНИЕ И ВЫДЕЛЕНИЕ 

Благоприятное соотношение повер­
хности тела и его объема устраняет 
саму необходимость в приобретении 
специальных органов дыхания такими 

маленькими существами, как тихоход­
ки. В газообмене участвует вся неспе­
циализированная в этом отношении 
поверхность тела. 

Обособленные органы выделения 
у многих тихоходок отсутствуют (Не-
terotardigrada), однако представители 
Eutardigrada имеют три большие маль-
питиевые железы, расположенные на 
границе средней и задней к и ш о к 
(см. рис. 15.6, А). Они представлены 
тремя кишечными дивертикулами: 
двумя латеральными и одним дорсаль­
ным. Так как их тонкое строение очень 
напоминает тонкое строение мальпи­
гиевых сосудов насекомых, предпола­
гают, что они тоже участвуют в уда­
лении азотистых продуктов обмена. 
Мальпигиевые железы отсутствуют у 
примитивных морских гетеротардиг-
рад, и их появление можно рассмат­
ривать как адаптацию к наземному 
образу жизни. Вероятно, они возникли 
независимо от мальпигиевых сосудов 
насекомых и хелицеровых. Настоящие 
нефридии у тихоходок отсутствуют. 

Некоторые наземные гетеротардиг-
рады обладают особыми вентральны­
ми органами, расположенными в ос­
новании второй и третьей пар ног. 
Возможно, что они тоже участвуют в 
экскреции. Выделительную функцию, 
по-видимому, несет и весь эпидермис, 
покрывающий тело животного. 

НЕРВНАЯ СИСТЕМА 
И ОРГАНЫ ЧУВСТВ 

Центральная нервная система тихо­
ходок лестничного типа 1 3 и напомина­
ет ЦНС кольчатых червей, членисто­
ногих и онихофор (см. рис. 15.6, А). 
Кольцо, образованное несколькими 
ганглиями и нервными тяжами, окру­
жает буккальную трубку. В его состав 
входят супраэзофагальные ганглии 1 4 
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и два ганглия, расположенные сбоку 
от стилетов. Два массивных коннекти­
ва соединяют ганглиозное кольцо с сег­
ментарными ганглиями первой пары 
конечностей. Супраэзофагальные ган­
глии несут по две направленные назад 
доли. Необычным является то, что каж­
дая крупная дорсолатеральная доля 
мозга связана особым коннективом с 
первым вентральным сегментарным 
ганглием. Возможно, мозг тихоходок 
гомологичен протоцеребруму мозга 
членистоногих. Некоторые авторы, од­
нако, интерпретируют супраэзофагаль­
ные ганглии и их доли как синцереб-
рум, т. е. сложный мозг, в состав кото­
рого входят прото-, дейто- и тритоце-
ребрум. 

Туловище иннервируется двойным 
вентральным нервным стволом, по 
ходу которого располагаются четыре 
или пять пар сегментарных ганглиев. 
В каждом сегменте туловища имеется 
одна пара ганглиев. Возможно, в ли­
шенном конечностей генитальном сег­
менте есть еще одна дополнительная 
пара ганглиев. Два ганглия каждой 
пары соединяются поперечной комис­
сурой (см. примеч. 13. — Примеч. ред.). 
Явная метамерность нервной системы 
говорит в пользу того, что тело тихо­
ходок состоит из головы и четырех или 
пяти сегментов. 

Эутардиграды и некоторые гетеро-
тардиграды имеют пару маленьких 
простых глазков. Каждый глазок состо­
ит из чашеобразной пигментной клет­
ки, которая окружает две фоторецеп­
торные клетки. Пигмент красный или 
черный, а вогнутая часть чаши обра­
щена в сторону поверхности тела, к 
свету. Эта структура уникальна 1 5 . 

Некоторые тихоходки обладают 
весьма разнообразными кутикулярны-
ми сенсорными структурами, или сен­
силлами. В первую очередь это, по-ви­
димому, хемо- и механорецепторы. На 

голове могут располагаться различаю­
щиеся по форме и строению чувстви­
тельные усики, булавы и папиллы (см. 
рис. 15.5, В). Сенсиллы, имеющие вид 
щетинок, можно обнаружить и на каж­
дом сегменте туловища. 

РАЗМНОЖЕНИЕ И РАЗВИТИЕ 

Почти все тихоходки раздельнопо­
лы, но есть среди них и несколько гер-
мафродитных видов. Для многих харак­
терен партеногенез. У представителей 
некоторых родов (например, Echinis-
cus) самцы не обнаружены. 

Гонада — семенник или яичник 
(см. рис. 15.6, А) — представляет со­
бой непарный удлиненный мешочек, 
расположенный дорсально над киш­
кой и прикрепленный лигаментами к 
внутренней поверхности стенки тела. 
По-видимому, этот мешок является 
дериватом целома. У самца от семен­
ника отходят два семявыносящих про­
тока, которые, тем не менее, наружу 
открываются единым гонопором, рас­
положенным медианно, непосред­
ственно перед анусом (см. рис. 15.5, В). 
Половая система самца не связана с 
пищеварительным трактом. Спермато­
зоиды жгутиковые; аксонема имеет ти­
пичное строение, т.е. 9 + 2 . 

У самок единственный яйцевод 
либо открывается на поверхности тела 
рядом с анусом (у гетеротардиград), 
либо соединяется с прямой кишкой, 
которая в этом случае становится кло­
акой (у эутардиград) (см. рис. 15.6, А). 
Иногда имеется один (у некоторых 
эутардиград) или два (у многих гете­
ротардиград) семяприемника. 

Спаривание и откладка яиц всегда 
связаны с линькой самки (рис. 15.8). 
У водных видов самцы помещают 
сперму в только что сброшенный сам­
кой экзувий, в котором содержатся 
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Рис. 15.8. Tardigrada: 
A — спаривание Hypsibius nodosus (Eutardigrada); Б — самка Hupsibius, откладывающая яйца в соб­
ственный экзувий; В — прикрепленное яйцо Macrobiotus tonollii, находящееся в состоянии покоя, 
электронная микрофотография сделана с использованием сканирующего электронного микро­
скопа (А, Б — из Marcus Е. 1929. Tardigrada. В Bronn Н. G. (Ed.): Klassen und Ordnungen Tierreichs. Bd 
5, Abt. IY. Akademische Verlagsgesellschaft, Frankfurt. Pp. 1—608, с изменениями; В — из Nelson DR. 
1982 a. Developmental Biology of the Tardigrada. В Harrison F. W. and Cowden R.R. (Eds). Developmental 
Biology of Freshwater Invertebrates. Alan R. Liss, New York. Copyright © 1982, Alan R Liss. This material is 

used by permission of Wilty-Liss Inc., a subsidiary of John Wiley & Sons, Inc.) 

яйца (рис. 15.8, Б). У большинства на­
земных видов, однако, имеет место на­
стоящая копуляция: самец вводит спер­
му в половые пути самки до оконча­
ния ее линьки (рис. 15.8, А). В этом 
случае оплодотворение внутреннее, и 
осуществляется оно непосредственно 
в яичнике. 

В зависимости от видовой принад­
лежности самка за один раз отклады­
вает от одного до 30 яиц. Самка остав­
ляет яйца в сброшенном экзувий или 
прикрепляет их к какому-нибудь суб­
страту. Подобно коловраткам и гаст-
ротрихам, некоторые водные тихоход­
ки при благоприятных условиях про­
дуцируют яйца с тонкой скорлупкой, 
а при наступлении неблагоприятных 
условий переходят к продукции устой­
чивых яиц с толстой скорлупкой. Яйца 
наземных видов, как правило, обла­
дают толстой, рельефной скорлупкой. 
Последняя выдерживает высыхание* 

что позволяет яйцам сохраняться даже 
в пересыхающих мхах (рис. 15.8, В). 

Дробление голобластическое и рав­
номерное, но не радиальное и не спи­
ральное. Развитие прямое, молодь по­
хожа на взрослых особей, а настоящая 
личиночная стадия отсутствует. Бласто­
цель очень маленький и трудно разли­
чимый или отсутствует совсем, а гемо­
цель закладывается в виде новой поло­
сти в компартменте соединительной 
ткани. Гонада формируется из полости 
целома 1 6. Ранние стадии развития очень 
мало отличаются от более поздних. 
Зародыши первой стадии имеют рот 
и никаких других отверстий (см. при­
меч. 16. — Примеч. ред.). У зародышей 
второй стадии есть уже и рот, и анус. 
На третьей стадии развития у животных 
в дополнение ко рту и анусу появляется 
гонопор. Все развитие занимает 14 дней 
или немного меньше, а затем малень­
кие тихоходки разрушают скорлупку 


